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RÉSUMÉ

Le  rassemblement  de  plusieurs  espèces  est  courant  en  milieu  naturel.  Dans 

certaines conditions, ces agrégations interspécifiques fournissent des bénéfices supérieurs à 

ceux de groupes conspécifiques. Chez les mouches nécrophages (Diptera : Calliphoridae), 

les larves forment sur les cadavres des agrégats pouvant contenir des milliers d’individus de 

différentes espèces. Ces masses d'asticots facilitent l'exodigestion des tissus cadavériques 

et  génèrent  de  la  chaleur,  accélérant  la  croissance  des  larves.  Comme  récemment 

démontré,  de tels avantages pourraient être amplifiés en  présence de plusieurs espèces. 

Ainsi,  l'objectif  de cette thèse a été d'étudier la valeur adaptative de l'agrégation larvaire 

interspécifique.

Des premières expériences ont porté sur la nature chimique des traces déposées par 

les larves et leur effet sur différentes espèces. Elles ont démontré que ces traces ont un effet 

rétentif  interspécifique,  proportionnel  à  leur  concentration  et  d'intensité  variable  selon 

l'espèce. Cet effet est soutenu par l'acide décanoïque, un composé chimique partagé entre 

les  espèces.  Ces  résultats  confirment  l'existence  de  comportements  d'agrégation 

interspécifique chez les larves et précisent pour la première fois les mécanismes en jeu.

Dans un second temps, les coûts et bénéfices de l'agrégation entre Lucilia sericata et 

Calliphora vicina, deux espèces de mouches communes sur les cadavres, ont été étudiés. 

Le développement de larves a été suivi sur un milieu de bonne ou mauvaise qualité (viande 

fraîche ou décomposée). Les résultats ont montré que la présence d'une autre espèce peut 

générer des bénéfices lorsque les larves font face à des conditions défavorables.

Enfin, la plasticité de l'agrégation a été analysée en observant les choix de larves 

face à des ressources de qualité différente. En groupe conspécifique de forte densité, les 

larves  se  sont  agrégées  majoritairement  sur  la  nourriture  optimale  (viande  fraîche).  En 

revanche,  en  groupe  hétérospécifique,  les  larves  ont  choisi  la  ressource  sous-optimale 

(viande décomposée). Si cette inversion des préférences paraît contre-intuitive, elle pourrait 

se révéler bénéfique en milieu naturel, notamment lorsque la compétition est forte ou lorsque 

la diversité spécifique est élevée.

Dans  leur  ensemble,  les  résultats  de  cette  thèse  confirment  que  l'agrégation 

interspécifique des larves de Diptères Calliphoridés peut constituer une adaptation efficace 

aux contraintes de l'écosystème cadavérique. En facilitant l'exodigestion et en modulant la 

flore  microbienne  des  cadavres,  l'agrégation  larvaire  modifie  en  effet  les  pressions  de 

sélection.  Selon  la  théorie  de  la  construction  de  niche,  ces  bénéfices  pourraient  avoir 

favorisé la sélection des comportements d'agrégation entre espèces et leur coévolution.

III





ABSTRACT

Mechanisms, benefits and plasticity of interspecific aggregation in 

necrophagous Diptera larvae

The gathering of several species, i.e. interspecific aggregation, is frequently observed 

in nature. Such a behaviour can provide benefits higher than those of conspecific groups. In 

necrophagous flies (Diptera:  Calliphoridae),  larvae grow on cadavers while  forming huge 

maggot  masses  including  thousands  of  individuals  from  different  species.  These 

aggregations improve exodigestion of carrion flesh and generate heat, speeding up larval 

growth. As recently demonstrated, these effects can be enhanced when several species are 

present. Thus, the aim of this PhD was to study the adaptive value of interspecific larval 

aggregations.

First  experiments investigated the nature  of  chemical  cues left  on  the ground by 

larvae and their effect on different species. Results showed that these cues have an effect 

which  is  retentive,  interspecific,  proportional  to  cues  concentration,  and  whose  strength 

varies  depending  on  the  emitting  species.  This  effect  is  supported  by  decanoic  acid,  a 

compound shared between at least two species. These results demonstrate the existence of 

interspecific aggregation behaviours in necrophagous maggots and reveal for the first time 

the underlying mechanisms.

Second, costs and benefits of aggregation between  Lucilia sericata and  Calliphora 

vicina, two fly species commonly found on carrion, were studied. The development of larvae 

was followed on nutritive substrates varying in quality (fresh or rotten meat). Results showed 

that the presence of another species can provide benefits when larvae face unfavourable 

conditions.

Finally, the plasticity of aggregation was analysed by observing the choices of larvae 

between two food spots of  different  quality.  In conspecific  groups of  high density,  larvae 

aggregated  mostly  on  the optimal  food  (fresh  meat).  However,  in  heterospecific  groups, 

larvae chose the sub-optimal spot (rotten meat). Although this preference reversal seems 

non-adaptive, it may be beneficial when competition is strong or species diversity is high.

Together, these results confirm that interspecific aggregation of necrophagous Diptera 

larvae can be an efficient adaptation to the environmental constraints faced on cadavers. By 

improving exodigestion and shaping carrion microbial flora, larval aggregation modifies the 

selective pressures. According to the niche construction theory, such benefits could favour 

the selection of interspecific aggregation behaviours and promote species coevolution.
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INTRODUCTION

Les  travaux  présentés  dans  cette  thèse  portent  sur  l'agrégation  entre  espèces 

animales,  et explorent  le modèle des larves de Diptères nécrophages. Cette introduction 

décrit dans un premier temps les différents types d'agrégation, les mécanismes permettant la 

formation d'un groupe et les principaux coûts et bénéfices que ces groupes génèrent. La 

deuxième partie se focalise sur les groupes hétérospécifiques (i.e. composés de plusieurs 

espèces) et détaille les caractéristiques qui les distinguent des groupes conspécifiques. La 

troisième partie  décrit  la  biologie  et  l'écologie  des  Diptères  nécrophages,  en présentant 

d'abord l'environnement dans lequel ils vivent (l'écosystème cadavérique), la biologie des 

Diptères Calliphoridés (l'une des premières familles de mouches à coloniser les cadavres) et 

enfin  les  caractéristiques  connues  de  l'agrégation  intra-  et  interspécifique  des  larves 

Calliphoridés. Cette introduction se termine par l'énoncé des hypothèses de travail et des 

expériences réalisées, dont les résultats sont détaillés dans les trois chapitres suivants.

0.1 L'agrégation

0.1.1 Définition et diversité

Chez la grande majorité des espèces animales, les individus interagissent entre eux 

et se rencontrent au moins une fois au cours de leur vie. La nature et l'intensité de ces 

interactions définissent leur niveau de socialité (Wilson 1971, 2000). Chez les espèces dites 

solitaires, la rencontre entre les individus a lieu uniquement au moment de l'accouplement et 

à la naissance des jeunes. A l'inverse, chez d'autres espèces dites eusociales, les individus 
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passent l'intégralité de leur vie ensemble, formant des sociétés pouvant se maintenir sur 

plusieurs  générations.  Entre  ces  deux  extrêmes,  il  existe  une  multitude  de  formes  de 

socialité  (Wilson 1971, 2000,  Costa & Fitzgerald 1996).  La forme la plus basique est  le 

grégarisme, qui peut être défini comme la tendance d'individus à se regrouper au cours de 

leur vie sous l'effet d'inter-attractions (Wilson 1971, Costa & Fitzgerald 1996). Quel que soit 

leur niveau de socialité, les animaux sont amenés à former des groupes au cours de leur vie, 

dont la taille peut aller de quelques individus à plusieurs centaines de milliers  (Krause & 

Ruxton  2002).  L'agrégation  désigne  la  formation  de  ces  groupes,  ainsi  que  la  structure 

spatiale qui en résulte (Parrish & Hamner 1997, Parrish & Edelstein-Keshet 1999, Krause & 

Ruxton 2002).

Deux types d'agrégations peuvent être distingués : les agrégations passives, ou non-

sociales,  et  les agrégations actives,  réalisées uniquement par les espèces dites sociales 

(Danchin & Wagner 1997,  Parrish & Edelstein-Keshet 1999). Dans le cas des agrégations 

passives, les groupes d'animaux se forment sous l'effet d'hétérogénéités environnementales 

qui  vont  attirer  les  individus  ou  les  contraindre  à  se  retrouver  au  même  endroit  (ex  :  

agrégation d'insectes nocturnes autour  d'une source de lumière,  Owens & Lewis 2018 ; 

agrégation de méduses  sous l'effet  des  vents  et  courants  marins,  Hamner  & Schneider 

1986).  Ces  agrégations  se  produisent  sans  que  les  individus  s'attirent  mutuellement.  A 

l'inverse, les agrégations sont dites actives lorsque les animaux sont directement attirés les 

uns  vers  les  autres  (Danchin  &  Wagner  1997,  Parrish  &  Edelstein-Keshet  1999).  Ces 

attractions  sont  induites  par  des  stimuli  produits  par  les  congénères,  qui  sont  soit  des 

indices, c'est-à-dire des stimuli émis passivement (ex : empreintes de pas), soit des signaux 

de communication, c'est-à-dire des stimuli émis intentionnellement pour induire une réponse 

spécifique chez le récepteur (ex : phéromones ; Laidre & Johnstone 2013). 

En milieu naturel, les agrégations passives et actives peuvent prendre de multiples 

formes  selon  l'espèce,  le  stade  de  développement  et  les  conditions  de  l'environnement 

(Parrish  &  Hamner  1997,  Parrish  &  Edelstein-Keshet  1999).  Le  nombre  d'individus 

concernés dépend de caractéristiques intrinsèques à l'espèce comme de l'environnement 

(ex : taille de la ressource). La proximité physique entre individus peut varier du contact 

physique direct à des distances inter-individuelles de plusieurs mètres. Les agrégats diffèrent 

aussi dans la fréquence des entrées et sorties des individus. Chez les chenilles grégaires, 

les groupes sont souvent composés des mêmes individus (Despland 2013), tandis que des 

changements continus sont observés dans la plupart des agrégations passives. Par ailleurs, 

la  stabilité  des  agrégations  peut  varier  à  la  fois  dans  l'espace  (ex  :  des  mammifères 
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s'agrégeant invariablement  autour  de la  même source d'eau,  des bancs de poissons se 

déplaçant sans arrêt) et dans le temps (Aurelie et al. 2008). Enfin, les agrégats peuvent 

contenir  des  individus  d'une  seule  espèce  comme de  plusieurs  espèces  différentes  (cf. 

section 0.2), de même âge ou de différentes générations, et de stades de développement 

identiques ou différents (Parrish & Hamner 1997, Parrish & Edelstein-Keshet 1999).

Les agrégations actives sont observées chez de nombreux vertébrés et invertébrés 

(Parrish & Edelstein-Keshet 1999, Krause & Ruxton 2002). Chez ces derniers, les espèces 

les  plus  étudiées  sont  les  insectes  eusociaux (ex  :  fourmis,  guêpes,  abeilles,  termites  ; 

Wilson  1971).  Bien  que  moins  connues,  de  nombreuses  autres  espèces  expriment 

également un comportement d'agrégation (Costa 2006). C'est le cas des blattes (Lihoreau et 

al.  2012),  de certaines chenilles  (Despland 2013),  des cloportes (Broly  et  al.  2013),  des 

drosophiles (Wertheim 2005) et des larves de Diptères nécrophages  (Rivers et al. 2011). 

Pour mieux comprendre les mécanismes de formation et les fonctions des agrégats, l'étude 

d'espèces grégaires présente un intérêt  majeur  :  elle  permet d'identifier  les mécanismes 

élémentaires  par  lesquels  les  animaux  forment  des  groupes,  et  les  bénéfices  de  ces 

comportements.  Ces  connaissances  sont  nécessaires  pour  comprendre  comment  des 

formes de socialité plus élaborées se sont développées au cours de l'évolution (Deneubourg 

& Goss 1989, Parrish & Edelstein-Keshet 1999, Jeanson et al. 2012).

0.1.2 Mécanismes

Les agrégations passives sont  le résultat d'une simple somme de comportements 

individuels, chaque individu se comportant indépendamment de la présence des autres (ex : 

attraction vers une source de lumière). La taille du groupe varie ainsi de manière linéaire, en 

fonction de l'intensité de la source attractive (Danchin & Wagner 1997, Parrish & Edelstein-

Keshet 1999).

Lorsque les agrégations sont actives, la taille du groupe est modulée en fonction des 

interactions sociales entre les individus. En général,  l'agrégation active suit un processus 

d'auto-organisation, c'est-à-dire l'émergence d'une structure collective suite à l'amplification 

d'interactions locales (Camazine et al. 2003, Sumpter 2006, 2010). Les interactions entre 

quelques individus induisent la formation d'un petit groupe, qui va exercer une attraction plus 
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forte  que  des  individus  isolés  (rétroaction  positive)  et  croître  progressivement  en  taille. 

L'interaction sociale à la base de l'agrégation (ici l'attraction entre individus physiquement 

proches) est ainsi amplifiée avec l'augmentation de la taille du groupe (Camazine et al. 2003, 

Sumpter 2006).  L'attraction inter-individuelle est  généralement médiée par des stimuli  de 

longue portée (ex : phéromones volatiles, signaux visuels). De nombreux insectes produisent 

en effet des phéromones d'agrégation (Wertheim et al. 2005). Les stimuli de courte portée 

(ex  :  phéromones  non-volatiles,  contacts  entre  individus)  jouent  plutôt  un  rôle  rétentif, 

renforçant la cohésion du groupe une fois celui-ci formé (Deneubourg et al. 2002, Lihoreau 

et al. 2010). Les stimuli attractifs ou rétentifs qui induisent et maintiennent l'agrégation seront 

ici appelés des vecteurs d'agrégation (Boulay et al. 2019).

Chez certaines espèces grégaires, les agrégations actives induisent l'émergence de 

comportements  collectifs  spécifiques,  résultant  eux  aussi  de  phénomènes  d'auto-

organisation (Camazine et al. 2003, Sumpter 2010). Par exemple, les poissons formant un 

banc  coordonnent  leurs  déplacements  avec  ceux  de  leurs  voisins  les  plus  proches, 

entraînant différentes configurations spatiales telles que la rotation du groupe autour d'un 

espace vide (Deneubourg & Goss 1989). Un autre exemple est retrouvé chez les Diptères : 

lors de leur alimentation, les larves se positionnent la tête orientée vers le substrat nutritif en 

se collant les unes aux autres, de sorte à former un amas compact relativement immobile 

(Dombrovski  et  al.  2017).  Un  alignement est  aussi  observé chez les criquets migrateurs 

(Buhl et al. 2006). Au stade nymphal, ces insectes sont connus pour créer des bandes qui 

migrent  d'un  espace  à  un  autre  à  la  recherche  de  nourriture  et  peuvent  s'étendre  sur 

plusieurs kilomètres.  Leur  migration n'apparaît  toutefois  que lorsque le groupe atteint  un 

quorum (i.e. une taille critique) : en-dessous de celui-ci, les criquets se déplacent de manière 

désordonnée  et  le  groupe  reste  stationnaire.  Lorsque  le  quorum  est  dépassé,  les 

changements de direction  des criquets se  réduisent,  leurs  déplacements  s'alignent  et  le 

groupe entier finit par bouger dans une même direction (Buhl et al. 2006).

Le  départ  d'individus  d'un  groupe  peut  être  déclenché  par  différents  stimuli 

perturbateurs (ex : lumière,  Laurent-Salazar et al. 2013 ; vibrations,  Cividini & Montesanto 

2018 ; odeurs répulsives,  Altshuler et al. 2005, Ramdya et al. 2015). Le comportement de 

ces individus peut ensuite se propager aux individus voisins quand bien même ceux-ci n'ont 

pas perçu le stimulus aversif, puis, par amplification, à l'ensemble du groupe (Ramdya et al. 

2015). Dans le cas d'agrégations passives, la dislocation du groupe se fait généralement par 

le  départ  spontané  des  individus,  chacun  répondant  individuellement  à  l'élément 

perturbateur.
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0.1.3 Coûts et bénéfices

L'agrégation  entraîne  une  forte  augmentation  de  la  densité  des  individus  dans 

l'espace et induit des conséquences sur leur écologie. En général, ces conséquences sont 

bénéfiques pour la fitness des individus (i.e. leur succès reproducteur) en-dessous d'une 

certaine taille de groupe, et deviennent délétères au-delà. Ce lien entre densité et fitness est 

connu sous le nom d'effet Allee, qui décrit une relation positive entre le taux de croissance 

d'une population et  sa taille  (Figure 1 ;  Courchamp et  al.  2008).  Un effet  Allee peut  se 

manifester à la fois pour des groupes de petites tailles mais denses et pour des groupes de 

grandes tailles mais dont les individus sont éparpillés. En fonction de la taille du groupe, sa 

densité,  son  environnement  et  l'écologie  des  espèces  concernées,  les  mécanismes  à 

l'origine de l'effet Allee peuvent fortement varier (Parrish & Edelstein-Keshet 1999, Krause & 

Ruxton 2002, Courchamp et al. 2008). Les sections suivantes illustrent les principaux coûts 

et bénéfices liés au groupe (pour une liste exhaustive, se référer à Krause & Ruxton 2002).

Figure 1. Relation entre le taux de croissance par individu et la densité de population selon une 

densité-dépendance négative sans effet Allee (ligne continue), un effet Allee de faible intensité (tirets) 

et un effet Allee de forte intensité (pointillés).  En présence d'un effet Allee, le taux de croissance 

augmente jusqu'à une densité optimale, à laquelle les bénéfices sont maximisés. Au-delà, les coûts 

deviennent prédominants, conduisant à une diminution du taux de croissance. Dans le cas d'un fort 

effet Allee, le taux de croissance n'est positif  qu'à partir  d'une densité minimum : en-dessous, les 

individus ne peuvent survivre et la population tend vers l'extinction. D'après Courchamp et al. (2008).

5

Densité-dépendance négative

Faible effet Allee

Fort effet Allee

Densité de la population

T
au

x 
de

 c
ro

is
sa

nc
e 

pe
r 

ca
pi

ta

Densité optimale



0.1.3.1 Modulation des risques de prédation et de parasitisme

Le  bénéfice  le  plus  communément  attribué  à  l'agrégation  est  la  diminution  des 

risques de prédation et de parasitisme (Parrish & Edelstein-Keshet 1999, Krause & Ruxton 

2002).  Chez  un  certain  nombre  d'espèces,  cette  diminution  est  induite  par  des 

comportements de groupe spécifiques. Chez certains corvidés par exemple, les membres 

d'un groupe attaqué par un rapace vont le harceler simultanément jusqu'à ce qu'il s'enfuie 

(Pettifor 1990). Plus simplement, l'augmentation de densité des individus peut à elle seule 

suffire à limiter les pressions de prédation et de parasitisme. Le groupe induit un effet de 

dilution, par lequel la proximité d'un individu donné avec ses voisins fait qu'il aura moins de 

chances  d'être  attaqué  par  des  prédateurs  (ex  :  Codella  &  Raffa  1995,  Dittmann  & 

Schausberger 2017) ou des parasitoïdes (ex : Rifkin et al. 2012 ; Rivers et al. 2012) que s'il 

était isolé. Le grand nombre d'individus peut également provoquer une confusion chez les 

prédateurs, qui vont avoir plus de difficultés à se focaliser sur un individu en particulier (effet 

de  confusion).  De  plus,  en  se  regroupant,  les  individus  associent  leurs  capacités  de 

détection des prédateurs et ont ainsi plus de chance d'en percevoir un avant qu'il n'attaque 

(effet de vigilance ; Krause & Ruxton 2002). Ces avantages liés au groupe sont toutefois 

contrebalancés par une augmentation du risque d'attirer les prédateurs et parasitoïdes avec 

la taille du groupe (Ioannou & Krause 2008, Ioannou et al. 2011).

0.1.3.2 Modification des conditions locales de l'environnement

Lorsque des animaux se rassemblent,  leur environnement subit  des changements 

physico-chimiques qui peuvent impacter en retour les individus agrégés. Ces changements 

font référence aux espèces dites ingénieures et à la construction de niche (détaillée dans la 

discussion générale ; Jones et al. 1997, Odling-Smee et al. 2003). Chez les espèces qui se 

regroupent pour se déplacer, la répartition spatiale des individus peut permettre de limiter les 

dépenses  énergétiques.  C'est  le  cas  des  oiseaux  adoptant  une  formation  en  V 

(Weimerskirch et  al.  2001) ou des poissons se déplaçant  en bancs (Weihs  1973)  :  ces 

formations améliorent  l'aéro- ou l'hydrodynamisme en  limitant  les frictions avec le milieu. 

Certains groupes produisent et/ou permettent de conserver de la chaleur (ex : manchots 

empereurs,  Gilbert et al. 2006 ; larves de Diptères nécrophages,  Charabidze et al. 2011), 

protégeant  ainsi  les  individus  contre  les  variations  de  température  du  milieu.  Chez  les 

cloportes, se regrouper permet de limiter la dessication en créant un environnement local 

plus humide (Broly et al. 2014). L'effet du groupe peut aussi porter sur le milieu nutritif : les 
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larves de Diptères nécrophages liquéfient les tissus cadavériques par l'action des crochets 

buccaux et la sécrétion d'enzymes digestives, facilitant l'assimilation de la nourriture. Cet 

effet est amplifié lorsque les larves s'alimentent en groupe (Scanvion et al. 2018). Les effets 

de la modification du milieu peuvent toutefois devenir délétères lorsque les individus sont en 

surpopulation, par exemple à cause d'un excès de chaleur induisant un stress thermique 

(Rivers et al. 2010) ou de l'accumulation de déjections qui deviennent toxiques (Henry et al. 

2020).

0.1.3.3 Transfert d'informations et décisions collectives

L'agrégation accélère le transfert d'informations entre individus (Couzin et al. 2005, 

Sumpter  2006,  Jeanson  et  al.  2012).  Cette  rapidité  de  transfert  est  due  à  la  proximité 

spatiale des individus et suit un processus auto-organisé (Couzin et al. 2005, Sumpter 2006, 

Jeanson et al. 2012). Lorsque certains individus détectent une ressource, la modification de 

leur comportement (information publique) va être perçue par leurs voisins plus rapidement 

que si ceux-ci devaient percevoir eux-mêmes la ressource (information privée ; Giraldeau & 

Caraco 2000). Ces individus vont à leur tour changer de comportement, et cette réponse 

sera amplifiée à l'échelle du groupe entier (Couzin et al. 2005, Sumpter 2006, Jeanson et al. 

2012).

Ce  mécanisme auto-organisé  peut  conduire  à  des  prises  de  décision  collectives 

(Conradt  &  Roper  2005,  Couzin  et  al.  2005,  Couzin  2009,  Jeanson  et  al.  2012).  Les 

décisions collectives correspondent à la sélection d'une même ressource par la majorité des 

membres d'un groupe sous l'effet d'inter-attractions. Elles sont souvent conditionnées à un 

seuil,  c’est-à-dire  un  nombre  ou  une  densité  d’individus  minimum (i.e.  un  quorum  ; 

Sumpter & Stephen 2009).  Ce mécanisme a pour avantage de limiter  le  risque de choix 

d'une ressource sous-optimale. En effet, en raison des variabilités inter-individuelles dans la 

capacité  à  détecter  et  différencier  les  meilleures  ressources,  certains  individus  peuvent 

manifester  une  préférence  pour  une  ressource  de  mauvaise  qualité.  Cependant,  si  leur 

nombre reste inférieur au quorum, leur comportement n'influencera pas la totalité du groupe 

(ex  :  Ward et  al.  2008).  Les  décisions  collectives  peuvent  ainsi  permettre  d'optimiser  la 

vitesse et la précision des choix individuels (Sumpter & Stephen 2009, Jeanson et al. 2012, 

Pelé  &  Sueur  2013).  Les  décisions  collectives  ont  été  abondamment  étudiées  chez  les 

arthropodes tels que les fourmis (Deneubourg et al. 2002), les abeilles (Szopek et al. 2013), 

les blattes (Amé et al. 2006), les chenilles grégaires (Dussutour et al. 2008), les cloportes 
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(Broly et al. 2012), les drosophiles (Lihoreau et al. 2016) et plus récemment les larves de 

Diptères nécrophages (Boulay et al. 2016).

0.1.3.4 Fourragement collectif

La présence de congénères peut parfois apporter une aide considérable pour extraire 

de la nourriture d'un substrat ou capturer des proies, comme c'est le cas chez les épaulards 

(Baird & Dill 1996). Comme prédit par l'effet Allee, cette augmentation des bénéfices s'arrête 

à partir d'une taille de groupe critique ; au-delà, les bénéfices conférés par le groupe sont 

contrebalancés par la compétition pour la nourriture (Giraldeau & Caraco 2000, Courchamp 

et al. 2008).

De nombreuses théories ont été formulées pour prédire la taille de groupe optimale à 

laquelle les bénéfices sont maximisés. La plus connue est la théorie de la Distribution Libre 

Idéale (Fretwell & Lucas 1970). Cette théorie prédit la répartition d'individus sur plusieurs 

ressources  alimentaires  en  fonction  de  la  taille  de  la  ressource,  sa  qualité,  du  nombre 

d'individus dans la population et des différences de compétitivité entre eux. Elle ne s'applique 

toutefois  que  dans  les  cas  où  le  groupe  induit  de  la  compétition  sans  avantage 

compensatoire (situation d'économie dispersive). Lorsque le groupe génère un effet Allee 

(situation d'économie agrégative), il est attendu que les individus s'agrègent jusqu'à ce qu'il 

ne soit plus avantageux pour un nouvel individu de rejoindre le groupe (Giraldeau & Caraco 

2000). La prédiction de la taille de groupe dépend aussi de la variabilité inter-individuelle de 

comportement  dans  le  groupe.  Certains  individus  peuvent  participer  activement  à  la 

recherche de nourriture, quand d'autres y contribuent peu voire pas du tout mais bénéficient 

quand même des avantages fournis par les autres. Les conséquences de cette variabilité 

peuvent être modélisées par les théories des jeux producteurs/chapardeurs. Ces théories 

permettent notamment d'estimer la proportion attendue des uns par rapport aux autres à 

laquelle un changement de stratégie n'apporte plus aucun bénéfice (Giraldeau & Caraco 

2000).

0.1.3.5 Transmission de pathogènes et immunité sociale

La  dynamique  de  transmission  d'organismes  pathogènes  (ex  :  parasites,  virus, 

bactéries)  peut  être  affectée  par  l'agrégation.  En  général,  l'augmentation  de  la  densité 
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d'individus  dans  l'espace  augmente  les  risques  de  transmission  de  pathogènes  dans  la 

population  (Rifkin  et  al.  2012).  Ces  risques  sont  accentués  lorsque  les  individus  sont 

génétiquement  proches  (Meunier  2015).  Cependant,  certaines  espèces  expriment  des 

comportements sociaux qui permettent de limiter ce risque de transmission jusqu'à rendre 

l'immunité des individus plus performante que si ceux-ci étaient spatialement isolés : cette 

défense collective contre les pathogènes est appelée immunité sociale (Cremer et al. 2007, 

Meunier 2015). Les comportements responsables de l'immunité sociale permettent de limiter 

l'arrivée des pathogènes dans le  lieu où se trouve le  groupe (ex :  choisir  de ne pas se 

reproduire sur des ressources contaminées ; Rozen et al. 2008), de freiner l'installation des 

pathogènes dans l'habitat (ex : sécréter des composés antibactériens ; Hughes et al. 2002) 

et/ou de limiter la transmission des pathogènes entre les membres du groupe (ex : exprimer 

un  comportement  d'allogrooming,  permettant  de  retirer  les  parasites  externes  des 

congénères ; Hughes et al. 2002 ; Boos et al. 2014 ; Meunier 2015). Bien que l'expression de 

la  plupart  de ces comportements ne nécessite pas que les individus soient  groupés,  les 

bénéfices qu'ils génèrent peuvent être amplifiés dans des groupes de grande taille (Meunier 

2015).

0.2 Les groupes hétérospécifiques

0.2.1 Diversité

La plupart  des études qui  se sont  intéressées aux agrégations animales se sont 

focalisées  sur  celles  se  produisant  entre  individus  d'une  même  espèce.  Toutefois,  les 

agrégats  peuvent  également  rassembler  des  espèces  différentes,  constituant  ainsi  des 

groupes hétérospécifiques (Goodale et al. 2017, 2020, Boulay et al. 2019). De tels groupes 

ont  été  surtout  étudiés  chez  les  vertébrés  (poissons  :  Lukoschek  &  McCormick  2000  ; 

mammifères : Stensland et al. 2003 ; oiseaux : Terborgh 1990, Sridhar et al. 2009) mais sont 

aussi observés chez de nombreux arthropodes (Boulay et al. 2019). Ces groupes peuvent 

être  composés  d'espèces  étroitement  apparentées  (ex  :  chez  de  nombreux  oiseaux  et 
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arthropodes ; Sridhar et al. 2012, Boulay et al. 2019) tout comme d'espèces complètement 

différentes (ex : calaos et mangoustes, Rasa 1983 ; oiseaux de mer, dauphins et thons, Au & 

Pitman 1986). Le nombre d'espèces peut varier de deux à plus de 70 dans certaines volées 

d'oiseaux (Munn 1985, Goodale et al. 2020).

Dans  les  groupes  hétérospécifiques,  les  individus  doivent  faire  face  à  une 

compétition  non seulement  entre congénères,  mais  également  avec les  autres  espèces, 

cette dernière pouvant à terme entraîner l'élimination totale d'une ou plusieurs espèces dans 

le groupe (Boulay et al. 2019). Cependant, les coûts de cette double compétition peuvent 

être compensés par des bénéfices complémentaires liés à la présence des autres espèces 

(détaillés dans la section 0.2.3).

0.2.2 Reconnaissance interspécifique

De  même  que  les  agrégations  intraspécifiques,  les  agrégations  entre  espèces 

peuvent  être  divisées  en  deux  catégories  :  les  agrégations  passives  et  les  agrégations 

actives. L'agrégation passive suit les mêmes mécanismes quel que soit le nombre d'espèces 

impliquées,  celles-ci  se  tolérant  mutuellement.  En  revanche,  l'agrégation  active 

interspécifique nécessite qu'au moins une espèce soit capable de reconnaître non seulement 

ses congénères,  mais également  les  individus  d'une ou plusieurs autres espèces.  Cette 

reconnaissance  peut  être  unidirectionnelle  (ex  :  une  espèce  leader  suivie  par  d'autres 

espèces)  ou  multidirectionnelle  (attraction  mutuelle  ;  Goodale  et  al.  2017,  Boulay  et  al. 

2019).

Reconnaître une autre espèce implique de posséder des capacités de perception et 

d'intégration des stimuli produits par celle-ci et d'y réagir spécifiquement. Le développement 

de telles capacités peut être relativement coûteux lorsque les signaux échangés dans la 

communication avec les congénères diffèrent fortement entre les espèces (Goodale et al. 

2017).  Ce  coût  est  plus  faible  quand  les  espèces  sont  phylogénétiquement  et 

écologiquement proches (Goodale et al. 2020). Dans certains cas, la vie en groupe peut 

induire une homogénéisation des stimuli permettant la reconnaissance entre espèces (ex : la 

signature  chimique  de  certaines  espèces  de  termites  initialement  distinctes  converge 

progressivement  lorsqu'elles  sont  élevées  en communauté  ;  Vauchot  et  al.  1997).  Chez 
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certains oiseaux, une espèce peut imiter le chant d'une autre, facilitant la reconnaissance par 

cette dernière (Goodale & Kotagama 2006).

La reconnaissance interspécifique correspond à une communication au sens large, 

i.e. un transfert d'information entre un individu émetteur et un individu receveur (Bradbury & 

Verhencamp 2011 ; voir Rendall et al. 2009 et Ruxton & Schaefer 2011 pour des définitions 

plus précises de la communication). Cette information constitue un signal de communication 

interspécifique lorsque son émission est intentionnelle (i.e. lorsqu'elle est émise dans le but 

d'induire un changement comportemental chez l'espèce réceptrice ; Goodale et al. 2017). 

Une  telle  intentionnalité  est  généralement  difficile  à  mettre  en  évidence.  Des  éléments 

suggérant  une  communication  interspécifique  comprennent  (1)  une  émission  active  des 

signaux en présence uniquement d'individus hétérospécifiques (ex : les oiseaux de la famille 

des  Indicatoridés  se  mettent  à  chanter  en  présence  d'humains  et  les  guident  jusqu'à 

l'emplacement  de  ruches  sauvages  ;  Isack  &  Reyer  1989),  (2)  une  émission  active  ne 

conférant  d'avantages  que  pour  les  individus  hétérospécifiques  (ex  :  dans  des  groupes 

associant des calaos et des mangoustes, les calaos peuvent émettre des cris d'alarme en 

présence  de  rapaces  prédatant  uniquement  les  mangoustes  ;  Rasa  1983),  et  (3)  une 

modification des signaux émis facilitant leur perception par l'espèce réceptrice (ex : imitation 

vocale chez les drongos, Goodale & Kotagama 2006). Selon l'effet de la perception du signal 

chez  l'espèce  réceptrice,  les  signaux  de  communication  sont  catégorisés  en  signaux 

honnêtes (effet  bénéfique ;  cf.  exemples précédents)  ou trompeurs (effet  délétère ;  ex : 

émission  d'un  cri  d'alarme  en  l'absence  de  prédateurs  par  des  drongos  en  groupe 

hétérospécifique, causant la fuite des autres espèces d'oiseaux et un plus grand accès à la 

nourriture pour les drongos ; Flower 2011). 

La  reconnaissance  interspécifique  n'implique  pas  nécessairement  un  échange  de 

signaux : une espèce peut s'agréger avec une autre en répondant simplement à des indices 

de  sa  présence  ("eavesdropping"),  produits  par  inadvertance  ou  dans  le  cadre  d'une 

communication avec des congénères (Goodale et al. 2017). Chez les hérons par exemple, la 

simple présence visuelle d'aigrettes neigeuses (simulée expérimentalement par des modèles 

factices)  exerce  une  attraction  sur  les  individus  d'autres  espèces,  dont  le  succès  du 

fourragement augmente en s'agrégeant avec les aigrettes (Caldwell 1981).

11



0.2.3 Coûts et bénéfices

0.2.3.1 Diversité des relations interspécifiques

Différents types de relations entre espèces existent en milieu naturel (Bronstein 1994, 

2009). Lorsqu'une espèce fournit un bénéfice pour une autre, cette dernière peut apporter en 

retour un bénéfice (mutualisme), un effet neutre (commensalisme, ou facilitation écologique) 

ou un effet négatif (prédation ou parasitisme). Une espèce peut aussi avoir un effet négatif 

sur  une  autre  sans  rien  recevoir  (amensalisme),  ou  en  recevant  elle-même  un  coût 

(compétition).  Dans  les  groupes  hétérospécifiques,  les  relations  entre  espèces  peuvent 

varier d'un type à un autre selon les conditions de l'environnement, le nombre d'individus, 

l'abondance relative de chaque espèce ou encore les différences entre les niches occupées 

par  chaque  espèce  (Boulay  et  al.  2019,  Goodale  et  al.  2020). Les  sections  suivantes 

présentent les fonctions adaptatives des groupes hétérospécifiques selon la classification 

proposée  par  Goodale  et  al.  (2020).  Cette  classification  distingue  les  bénéfices 

supplémentaires (fonctions partagées avec les groupes conspécifiques, cf. section 0.2.3.2) 

des  bénéfices  complémentaires  (fonctions  émergeant  de  l'association  entre  espèces,  cf. 

section 0.2.3.3).

0.2.3.2 Fonctions partagées avec les groupes conspécifiques

Plus  le  phénotype  des  individus  (morphologie,  physiologie,  comportement)  est 

similaire  entre  les  espèces,  plus  les  bénéfices  supplémentaires  que  leur  association  va 

générer seront semblables à ceux des agrégations intraspécifiques (Goodale et al. 2020). 

L'identité  de  chaque  espèce  n'a  alors  que  peu  d'influence  sur  les  bénéfices  reçus  :  la 

présence d'individus hétérospécifiques est équivalente à une augmentation du nombre de 

congénères  (Goodale  et  al.  2020).  De  tels  groupes  sont  observés  par  exemple  chez 

certaines espèces de poissons comme les poissons-perroquets et les poissons-chirurgiens 

(Alevizon 1976). Les individus de ces espèces ont une taille et une couleur très similaires, ce 

qui  renforce l'effet  de confusion  du  groupe  en  empêchant  les  prédateurs  de pouvoir  se 

focaliser sur un individu différent des autres (Alevizon 1976, Goodale et al. 2020).

Des agrégations entre espèces apparentées sont retrouvées dans des communautés 

d'oiseaux  partout  dans  le  monde  (Sridhar  et  al.  2012)  ainsi  que  chez  de  nombreux 
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arthropodes comme les cloportes (Broly et al. 2016), les chrysomèles (Tan et al. 2017), les 

coccinelles (Lee 1980), les criquets (Niassy et al. 1999) ou encore  les larves de Diptères 

nécrophages (Komo et al. 2019). Un avantage de ce type d'agrégation vient de la similarité 

écologique entre  les  espèces,  qui  partagent  généralement  les  mêmes prédateurs  et  les 

mêmes ressources.  Du fait  de cette similarité, le comportement des espèces partenaires 

fournit une information pertinente pour chacune d'elles (ex : le cri d'alarme d'une espèce sera 

d'autant plus utile pour une autre que les prédateurs dont il signale l'arrivée sont communs 

aux deux espèces ; Magrath et al. 2015, Sridhar & Guttal 2018). Par ailleurs, de par leur 

ressemblance morphologique, les individus ont plus de chances de fourrager de la même 

manière  et  à  la  même vitesse  et  peuvent  donc  maintenir  la  cohésion  du  groupe  sans 

nécessité d'adapter leur comportement à celui des autres espèces (Sridhar & Guttal 2018, 

Goodale et al. 2020). En contrepartie, la ressemblance entre espèces et le chevauchement 

de leurs niches écologiques augmentent le risque de coûts liés à la compétition (Goodale et 

al. 2020).

0.2.3.3 Fonctions émergeant de l'association entre espèces

Lorsque  les  espèces  ont  des  caractéristiques  morphologiques,  physiologiques  ou 

comportementales  différentes,  leur  association  peut  leur  permettre  de  bénéficier  de 

capacités qui leur font défaut (Goodale et al. 2017, 2020, Boulay et al. 2019). Ces bénéfices 

dits complémentaires sont alors propres à l'agrégation interspécifique : ils ne peuvent être 

atteints en groupe conspécifique. Chez la majorité des espèces étudiées, ces avantages se 

classent  en deux  catégories  :  la  limitation  des  risques  de prédation  et  la  facilitation  du 

fourragement (Goodale et al. 2020).

Un  bon  exemple  de  complémentarité  des  bénéfices  est  celui  de  l'association 

mutualiste  entre  des mangoustes  et  des  calaos dans les  régions désertiques du Kenya 

(Rasa 1983). Ces espèces ont un régime de proies très similaire (principalement constitué 

d'arthropodes).  Lors  du  fourragement,  les  mangoustes  creusent  le  sol  et  exposent  les 

insectes à l'air libre, les rendant accessibles pour les calaos qui ne sont pas capables de les 

débusquer autrement. En retour, les calaos jouent un rôle de sentinelle pour les mangoustes 

en  signalant  la  présence  de  prédateurs  par  des  cris  d'alarme,  y  compris  envers  des 

prédateurs qui n'attaquent que les mangoustes (Rasa 1983). Les mangoustes bénéficient 

ainsi d'une plus grande protection contre les prédateurs et peuvent consacrer plus de temps 

au fourragement, tandis que les calaos bénéficient d'un accès facilité à la nourriture.
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Un échange entre bénéfices anti-prédateurs et facilitant le fourragement est supposé 

exister dans de nombreux groupes hétérospécifiques d'oiseaux (Sridhar et al. 2014). Dans le 

cas de la défense anti-prédateur, outre le rôle de sentinelle, les espèces peuvent tirer profit 

des  groupes  hétérospécifiques  par  le  comportement  de  harcèlement  voire  d'agression 

physique que d'autres vont exprimer envers les prédateurs (Goodale et al. 2020). Dans le 

cas du fourragement, des espèces peuvent disperser des proies et les rendre accessibles 

pour d'autres comme dans le cas des mangoustes, associer leurs techniques de chasse (ex : 

regroupements  entre  morues  et  anguilles  ;  Bshary  et  al.  2006) ou  encore  faciliter  la 

découverte de nourriture (ex : découverte de carcasses par des rapaces grâce à la présence 

de corvidés sur  celles-ci  ;  Orr  et  al.  2019).  Certaines espèces peuvent  fournir  plusieurs 

bénéfices complémentaires simultanément (ex : la mésange bicolore vocalisant à la fois lors 

de  la  découverte  de  ressource  et  en  présence  de  prédateurs  ;  Goodale  et  al.  2020). 

Toutefois,  le  bénéfice  qu'une  espèce  va  recevoir  d'une  autre  peut  être  altéré  selon  la 

propension de cette  dernière  à  duper  les  autres,  par  exemple  en émettant  des signaux 

trompeurs (voir l'exemple des drongos en section 0.2.2 ; Goodale et al. 2020).

0.3 Les Diptères nécrophages

Le  présent  travail  de  recherche  s’intéresse  aux  agrégations  animales 

interspécifiques, et plus précisément aux agrégations se produisant dans des milieux soumis 

à de fortes contraintes environnementales abiotiques et à une intense compétition. De telles 

conditions sont retrouvées sur les cadavres d'animaux. Les cadavres constituent en effet des 

îlots d'une ressource abondante mais éphémère. Ils sont exploités par des organismes de 

toutes  sortes,  de  la  bactérie  aux  grands  mammifères  en  passant  par  de  nombreuses 

espèces d'arthropodes. Parmi elles, les larves de Diptères nécrophages de la famille des 

Calliphoridés forment couramment des agrégations interspécifiques. Cette troisième partie 

de l'introduction détaille les caractéristiques de l'écosystème cadavérique, la biologie des 

Diptères Calliphoridés et  l'état  des connaissances actuelles  sur  les agrégations  larvaires 

intra- et interspécifiques.
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0.3.1 L'écosystème cadavérique

0.3.1.1 Le cadavre, une ressource riche mais éphémère

0.3.1.1.1 Diversité des cadavres

Les cadavres animaux  passent par un processus de décomposition qui entraîne, à 

terme, leur disparition complète ou partielle (Figure 2 ;  Amendt  et al. 2010, Benbow et al. 

2015). Ce processus concerne toutes les espèces du règne animal : les cadavres animaux 

prennent ainsi une infinité de formes variant en taille, en masse et en composition chimique 

(Carter et al. 2007, Benbow et al. 2015). Quelle que soit leur nature, la décomposition des 

cadavres  comprend  trois  principales  étapes  :  (1)  l'autolyse,  (2)  la  putréfaction  et  (3)  la 

désintégration complète ou la squelétisation (Benbow et al. 2015). Cinq principaux stades de 

décomposition peuvent également être distingués selon l'aspect extérieur du cadavre : (1) le 

stade  frais  ("fresh  stage"),  le  stade  de  gonflement  ("bloated  stage"),  le  stade  de 

décomposition  active  ("active  decay"),  le  stade  de  décomposition  avancée  ("advanced 

decay" ou "postdecay") et le stade sec ("dry/skeletal/remains stage" ; Payne 1965, Tullis & 

Goff 1987, Carter et al. 2007, Amendt et al. 2010).

Figure 2. Cadavre de cochon en stade de décomposition active (vue de face ; photo prise 4 jours 

après la mort). La tête et l'abdomen servent de substrat nutritif à de nombreuses larves de Diptères 

Calliphoridés.
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0.3.1.1.2 Processus de décomposition

La mort d'un animal peut être provoquée soit par l'histolyse (i.e. la dissolution des 

tissus organiques), soit par l'accumulation dans le corps de substances étrangères qui ne 

sont  pas  compatibles  avec  les  processus  vitaux  (Benbow  et  al.  2015).  Ces  deux 

mécanismes peuvent survenir avec l'âge ou à cause d'une maladie (mort naturelle), ou bien 

sous l'effet de causes extérieures telles qu'un accident, un combat avec un congénère ou 

une attaque de prédateurs (Benbow et  al.  2015).  Au moment  de la  mort,  les processus 

physiologiques s'arrêtent : le corps devient alors une masse inerte et la source de nutriments 

pour une multitude d'organismes. Les premiers effets observables de la mort ("fresh stage") 

sont  d'abord  un  relâchement  des  muscles,  suivi  peu  après  par  la  rigidité  cadavérique 

(contraction  temporaire  des  muscles)  et  les  lividités  cadavériques  (rougissement  et 

noircissement de la peau à certains endroits du corps suite à l'arrêt de la circulation du 

sang ; Amendt et al. 2010, Benbow et al. 2015).

La  première  étape  du  processus  de  décomposition,  l'autolyse,  correspond  à  la 

dégradation des tissus organiques par les enzymes présentes dans les cellules (Carter et al. 

2007, Benbow et al. 2015). Cette dégradation est renforcée par le relâchement d'enzymes 

par  la  flore  microbienne  interne  puis  par  les  autres  organismes  arrivant  sur  le  cadavre 

(bactéries et arthropodes). La peau peut se détacher du corps suite à la dégradation de la 

partie reliant le derme à l'épiderme (Amendt et al. 2010, Benbow et al. 2015).

Parallèlement à l'autolyse, la prolifération des bactéries et autres microorganismes 

entraîne la fermentation des protéines, sucres et lipides en composés plus simples (acides 

aminés, acides gras, alcools, gaz ; Carter et al. 2007,  Paczkowski & Schütz 2011). Cette 

putréfaction,  seconde  étape  de  la  décomposition,  démarre  lorsque  les  microorganismes 

issus du tube digestif colonisent progressivement les autres organes. La libération de gaz 

qu'elle  induit  (principalement  du  méthane,  de  l'ammoniaque,  des  composés  soufrés  et 

d'autres composés volatiles plus complexes ;  Paczkowski & Schütz 2011, Verheggen et al. 

2017) peut entraîner un gonflement du corps ("bloated stage"). Le processus de putréfaction 

se poursuit jusqu'à la dégradation complète des tissus mous (i.e. les chairs ; "active and 

advanced decay"). Cette dégradation est accélérée par la consommation des tissus par les 

insectes nécrophages et les grands charognards (Carter et al. 2007, Benbow et al. 2015).

La dégradation complète des tissus organiques entraîne la désintégration du corps 

("dry/skeletal/remains stage").  Il  peut toutefois arriver que cette dégradation s'arrête (ex : 
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lorsque le cadavre est enseveli ou après une chute de température ; Amendt et al. 2010, 

Benbow et al. 2015). La putréfaction peut également être inhibée par l'apparition d'adipocire, 

une substance blanche solide produite par l'hydrolyse des lipides en acides gras saturés. 

Chez les vertébrés, la putréfaction entraîne la  squelettisation du corps (i.e. l'exposition des 

os à l'air libre). La désintégration des os va ensuite dépendre des conditions biotiques et 

abiotiques de l'environnement (ex : l'action de la végétation, le fractionnement par le gel ; 

Amendt et al. 2010, Benbow et al. 2015).

0.3.1.1.3 Impact de la décomposition sur l'environnement

La mort d'un animal entraîne l'apparition d'une ressource alimentaire libre d'accès 

pour les organismes présents aux alentours. Cette apparition est souvent imprévisible : un 

animal peut mourir à de multiples endroits dans son environnement, voire parfois en-dehors 

de  son  environnement  habituel  (ex  :  un  animal  écrasé  sur  une  route).  La  quantité  de 

ressources ainsi offertes dépend de la masse de l'animal, pouvant parfois atteindre plusieurs 

centaines de kilos dans le cas des grands mammifères (Barton et al. 2019). La putréfaction 

de  tels  cadavres  et  l'action  des  différents  décomposeurs  peut  affecter  de  manière 

considérable l'environnement local (Carter et al. 2007, Barton et al. 2013b). Les nutriments 

libérés lors de la putréfaction modifient la composition chimique du sol (Quaggiotto et al. 

2019), ce qui va impacter son microbiote (Metcalf et al. 2016), inhiber dans un premier temps 

puis stimuler la croissance de la végétation environnante (Bump et al. 2009, Barton et al. 

2013a) et moduler les populations locales d'animaux (Barton et al. 2013a, Heo et al. 2019, 

Cusser  et  al.  2020).  La présence d'une carcasse peut  aussi  servir  d'abri  pour  certaines 

espèces (Benbow et al. 2015). L'ensemble des processus de décomposition contribue au 

recyclage de nutriments au sein de l'environnement local ainsi qu'entre différents habitats 

(Carter et al. 2007, Barton et al. 2013b, Beasley et al. 2012, Benbow et al. 2018).

0.3.1.2 Contraintes environnementales abiotiques

La  décomposition  d'un  cadavre  est  soumise  à  l'influence  de  nombreux  facteurs 

environnementaux,  biotiques  et  abiotiques  (Benbow et  al.  2015).  Les  facteurs  biotiques 

regroupent  l'action  des  organismes  décomposeurs  ainsi  que  des  autres  organismes 

alentours, incluant les végétaux et la faune du sol. Les facteurs abiotiques vont agir sur les 

caractéristiques  physico-chimiques  du  cadavre  et  surtout  sur  l'action  des  organismes 
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décomposeurs. Ce faisant, ils exercent des pressions de sélection sur les décomposeurs qui 

contraignent  leur  évolution  et  favorisent  la  sélection  de  caractéristiques  anatomiques, 

physiologiques  et  comportementales  facilitant  la  consommation  du  cadavre  (cf.  sections 

0.3.1.3, 0.3.2 et 0.3.3 ; Benbow et al. 2015).

Le principal facteur environnemental influençant la décomposition est la température. 

Plus la température ambiante est élevée, plus les réactions chimiques et physiologiques sont 

rapides et plus la prolifération du microbiote et l'exodigestion des insectes sont amplifiées, 

accélérant de fait  la décomposition (Campobasso et  al.  2001, Joy et  al.  2006, Jordan & 

Tomberlin 2017).  Des températures chaudes favorisent également l'activité des vertébrés 

charognards, qui sont plus rapidement attirés par les cadavres du fait de la libération plus 

précoce et abondante des gaz émis lors de la putréfaction (Devault et al. 2003, Benbow et 

al. 2015). En lien avec la température, le taux d'humidité peut significativement affecter la 

décomposition : un taux élevé favorise la croissance des microorganismes et des insectes, 

tandis qu'un taux faible provoque le dessèchement des œufs et  larves d'insectes et  des 

tissus organiques (Jordan & Tomberlin 2017).  Une faible humidité conjuguée à de fortes 

températures  (conditions  typiques  des  milieux  arides)  vont  généralement  induire  une 

momification  des  tissus  et  donc  une  décomposition  partielle  (Campobasso  et  al.  2001, 

Benbow et  al.  2015).  La décomposition peut  également  être affectée par  l'exposition  du 

cadavre aux rayons du soleil (Joy et al. 2006). Par ailleurs, la position du cadavre par rapport 

au sol  peut  soit  inhiber  (cadavres  enterrés)  soit  stimuler  la  décomposition  (cadavres en 

surface ; Simmons et al. 2010). Suivant cette position, les communautés de décomposeurs 

peuvent  significativement  varier  (Smith  et  al.  2017, Feddern  et  al.  2019).  Enfin,  la 

décomposition varie grandement en fonction du type d'habitat (ex : entre milieux terrestres et 

aquatiques, Beasley et al. 2012 ; entre milieux ouverts et confinés, Keshavarzi et al. 2019) 

ainsi que du type de végétation environnante (ex : entre forêts et prairies ; Hanski & Kuusela 

1980, Matuszewski et al. 2010a, Sugiura et al. 2013).

0.3.1.3 Les organismes décomposeurs

0.3.1.3.1 Les microorganismes

Juste après la mort, le microbiote cadavérique se compose très majoritairement de la 

flore  bactérienne  présente  dans le  système digestif  lorsque  l'animal  était  encore  en vie 

(Paczkowski & Schütz 2011). Ces bactéries initient la putréfaction. L'oxygène disponible est 
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d'abord  consommé par  les  bactéries  aérobies  ; à  mesure  qu'il  se  raréfie,  les  bactéries 

anaérobies  deviennent  majoritaires,  jusqu'à  ce  que  l'épiderme  se  fissure  et  favorise  de 

nouveau l'activité aérobie  (Hyde et al. 2013, Metcalf et al. 2013, Pechal et al. 2014a). Au 

cours du temps, la  diversité de la flore bactérienne diminue, probablement sous l'influence 

des conditions extrêmes s'installant à l'intérieur du corps (température élevée, forte acidité ; 

Metcalf et al. 2013, Pechal et al. 2014a, Junkins et al. 2019). La communauté bactérienne va 

par ailleurs être enrichie par l'arrivée de bactéries dispersées par l'air, transportées par les 

insectes ou provenant du sol (Förster et al. 2007, Paczkowski & Schütz 2011, Metcalf et al. 

2016).  En-dehors  des  bactéries,  les  microorganismes  décomposeurs  incluent  des 

champignons, souvent observés sur les cadavres en fin de décomposition (Carter & Tibbett 

2003).  Ces champignons sont  généralement aérobies et  entrent  en compétition avec les 

bactéries, qu'ils peuvent surpasser par l'excrétion de composés antibiotiques et grâce à leur 

plus grande tolérance aux milieux acides (Sagara et al. 2008, Benbow et al. 2015).

0.3.1.3.2 Les invertébrés nécrophages

Les  invertébrés  nécrophages  sont  principalement  constitués  d'arthropodes, 

comprenant des insectes (Diptères, Coléoptères, Hymenoptères) et des acariens (Amendt et 

al.  2010,  Do  et  al.  2019).  Les  insectes  les  plus  abondamment  rencontrés,  qui  sont  les 

acteurs  majoritaires  de  la  décomposition  des  cadavres,  sont  les  larves  de  Diptères 

appartenant aux familles des Calliphoridés, Sarcophagidés et Muscidés (Campobasso et al. 

2001,  Do et  al.  2019).  Les  mouches de  ces  familles  peuvent  arriver  dès  les  premières 

minutes après la mort (ex : Payne 1965) et pondre très rapidement plusieurs milliers d'œufs 

qui donneront des larves (Rivers et al. 2011). Celles-ci vont s'alimenter durant la majeure 

partie de leur développement des tissus "mous" (i.e. tous les organes hors os et phanères). 

Certaines  espèces  peuvent  également  pondre  sur  l'animal  encore  vivant  au  niveau  des 

plaies,  formant  des  myiases  (Sherman  et  al.  2000).  De  nombreuses  autres  familles  de 

Diptères  peuvent  également  être  observées  sur  les  cadavres  (Fanniidés,  Phoridés 

Piophilidés), mais en abondance bien plus faible (Campobasso et al. 2001, Benbow et al. 

2015).

En-dehors  des  Diptères,  les  principaux  consommateurs  de  tissus  mous sont  des 

Coléoptères  appartenant  à  la  famille  des  Nécrophoridés  (nécrophores  et  silphes  ;  Scott 

1998,  Dekeirsschieter et al. 2011) et des Hyménoptères (fourmis et guêpes ; ex :  Park & 

Moon 2020, Spencer et al. 2020). Les nécrophores se nourrissent de petits cadavres (ex : 
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oiseaux,  rongeurs,  amphibiens)  que  certaines  espèces  enterrent  avant  d'y  pondre  leurs 

larves, une stratégie permettant de limiter la compétition avec les autres Coléoptères et les 

larves de Diptères (Scott 1998, Trumbo 2016). Les nécrophores expriment également des 

soins parentaux consistant à recouvrir le cadavre de sécrétions antimicrobiennes avant la 

ponte.  Ce  comportement  limite  la  compétition  avec  les  bactéries  et  favorise  le  bon 

développement des larves (Rozen et al. 2008, Arce et al.  2013,  Duarte et al.  2018). Les 

autres  familles  de  Coléoptères  communément  retrouvées  sur  les  cadavres  sont  les 

Dermestidés, les Scarabéidés, les Trogidés, les Histéridés et les Staphylinidés (Benbow et 

al.  2015).  Les  dermestes  sont  spécialisés  dans  la  consommation  des  tissus  secs  et 

généralement  observés  lors  des  derniers  stades  de  décomposition  (ex  :  Horenstein  & 

Linhares 2011).

Les  invertébrés  nécrophages  jouent  un  rôle  majeur  dans  la  décomposition  des 

cadavres.  Dans  certaines  conditions,  la  présence  d'invertébrés  peut  permettre  une 

décomposition complète du cadavre en moins d'une semaine, alors qu'en leur absence celle-

ci  peut  durer  plusieurs  mois  (Payne  1965).  Cependant,  les  communautés  d'invertébrés 

retrouvées sur les cadavres n'incluent pas uniquement des nécrophages. Certaines espèces 

sont prédatrices, notamment des Diptères (ex : silphes, staphylins, guêpes, fourmis ; Rivers 

et al. 2011, Watson-Horzelski & Clark-Aguilard 2011, Spencer et al. 2020). D'autres sont des 

parasitoïdes des larves (ex : guêpes parasitoïdes telle que Nasonia vitripennis ;  Voss et al. 

2009, Frederickx et al. 2013). D'autres enfin sont sarco-saprophiles, se nourrissant à la fois 

du cadavre et  des larves d'insectes (ex :  guêpes,  fourmis,  blattes,  larves de la  mouche 

Chrysomya albiceps, très nombreux Coléoptères ; Benbow et al. 2015).

0.3.1.3.3 Les vertébrés charognards

Les invertébrés nécrophages font  face à une forte compétition avec les vertébrés 

charognards pour la consommation des cadavres (Devault et al. 2003). Ceux-ci peuvent en 

effet  consommer jusqu'à près de 90 % des cadavres disponibles dans certains habitats 

(Devault et al. 2011). Les charognards ont cependant tendance à consommer des cadavres 

encore frais et à rejeter ceux dont la décomposition est avancée (Devault et al. 2004). Une 

théorie formulée pour expliquer cette répulsion est celle du "spoiling" : la production d'odeurs 

nauséabondes  par  les  bactéries  serait  (au  moins  en  partie)  le  produit  d'une  évolution 

favorisant  leur  compétitivité  face aux animaux (Janzen 1977,  Ruxton et  al.  2014).  Cette 

répulsion des charognards pour les cadavres décomposés pourrait bénéficier aux larves de 
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Diptères, qui se retrouveraient libérés de la pression d'un compétiteur.

Les espèces pratiquant le charognage sont nombreuses, mais seules quelques unes, 

comme les vautours, ont un régime exclusivement nécrophage et dépendent de la présence 

de cadavres pour leur survie (Devault et al. 2003, Beasley et al. 2012). La nécrophagie est 

permise par  des adaptations favorisant  la  détection des animaux morts et  leur  digestion 

(Houston 1979). Par exemple, les vautours ont une couche de plume très fine au niveau de 

la tête permettant de limiter l'accumulation de saletés lors de l'alimentation (Houston 1979), 

un  estomac très  acide accélérant  la  digestion  et  favorisant  l'élimination  des pathogènes 

présents sur le cadavre (Houston & Cooper 1975), une vision et un odorat très développés, 

et sont capables d'étendre leur zone de recherche en planant sur de longues distances et de 

tenir plusieurs jours sans manger (Ruxton & Houston 2004).

Les  espèces  de  charognards  occasionnels  ne  disposent  généralement  pas 

d'adaptations aussi poussées. Se nourrir de cadavres leur permet de suppléer leurs sources 

de nourriture initiales lorsque celles-ci viennent à manquer (Devault et al. 2003). De telles 

espèces incluent des mammifères carnivores (ex :  lions, hyènes, renards ;  Moleón et al. 

2015,  Inger et al. 2016), des oiseaux (ex : corbeaux, pies ;  Selva et al. 2005, Inger et al. 

2016),  des  serpents  (Shivik &  Clark  1997,  Smith  et  al.  2017)  ainsi  que  de  nombreux 

mammifères omnivores (ex : sangliers, rats ; Selva et al. 2005, Devault et al. 2004, Klippel & 

Synstelien et al. 2007).

0.3.2 Biologie des Diptères Calliphoridés

0.3.2.1 Diversité spécifique et répartition géographique

Les mouches de la famille des Calliphoridés sont parmi les premières à coloniser les 

cadavres (Campobasso et al. 2001, Benbow et al. 2015). Elles sont retrouvées dans toutes 

les régions tempérées et tropicales du monde. Les espèces les plus communes en Europe 
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appartiennent  aux  genres  Lucilia1,  Calliphora2,  Chrysomya3, Protophormia4 et  Phormia5 

(Figure 3 ; Kuusela & Hanski 1982, Marchenko 2001, Bonacci et al. 2010, Matuszewski et al. 

2010b, Gunn & Bird 2011, Bernhardt et al. 2018a). Ces espèces sont actives pour la plupart 

du  printemps  à  l'automne,  mais  diffèrent  généralement  dans  la  période  de  leur  pic 

d'abondance (Matuszewski et al. 2011, Díaz-Aranda et al. 2018, Martín-Vega et al. 2019). 

Seules quelques espèces, telles que Calliphora vicina, sont actives en hiver (Díaz-Aranda et 

al. 2018, Martín-Vega et al. 2019). De manière générale, la composition des communautés 

de Calliphoridés présentes sur un cadavre à une période donnée va dépendre des mêmes 

facteurs environnementaux affectant  la décomposition des cadavres (cf.  section 0.3.1.2 ; 

Benbow et al. 2015).

Figure 3. Espèces de mouches étudiées dans cette thèse. A. Lucilia sericata. B. Calliphora vomitoria. 

C. Calliphora vicina. L. sericata présente des reflets verts tandis que C. vomitoria et C. vicina ont des 

reflets bleus-noirs. Les deux Calliphora se différencient visuellement par la couleur de la face : noire 

avec des poils oranges pour C. vomitoria, orange avec des poils noirs pour C. vicina.

0.3.2.2 Cycle de vie

Les Diptères sont des insectes holométaboles : avant de se transformer en adulte, 

les  larves  passent  par  un  stade  intermédiaire,  le  stade  pupe  (Figure  4).  Le  cycle  de 

développement des Diptères débute par la ponte d'œufs (oviposition), qui semble se faire de 

manière différente selon l'espèce (ex : ponte en grappe d'environ 200 œufs pour L. sericata 

1 L. sericata (Meigen, 1826), L. illustris (Meigen, 1826), L. caesar (Linnaeus, 1758), L. silvarum (Meigen, 1826)

2 C. vicina (Robineau-Desvoidy, 1830), C. vomitoria (Linnaeus, 1758)

3 Ch. albiceps (Wiedemann, 1819)

4 P. terraenovae (Robineau-Desvoidy, 1830)

5 Ph. regina (Meigen, 1826)
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et  C. vomitoria, ponte dispersée pour  C. vicina ; Wall 1993, observation personnelle). Les 

œufs peuvent parfois éclore à l'intérieur du corps de la mouche, qui pond alors des larves 

(larviposition ; Lutz & Amendt 2020).

Les larves se développent en passant par deux mues de croissance (du stade L1 à 

L2 et de L2 à L3). Du stade L1 jusqu'au début du stade L3, elles se nourrissent en formant 

des groupes pouvant contenir plusieurs centaines voire milliers d'individus (i.e., les masses 

larvaires ; cf. section 0.3.3, Rivers et al. 2011). Elles passent ensuite dans une phase dite 

post-alimentaire (ou "pré-pupe") au cours de laquelle elles arrêtent de s'alimenter et peuvent 

s'éloigner du cadavre avant de s'empuper (mue nymphale ; Greenberg 1990, Gomes et al. 

2006).

La mue nymphale est caractérisée par la séparation de la cuticule externe avec le 

reste de l'organisme, qui se durcit et forme un puparium. La larve se métamorphose alors en 

mouche  adulte  (mue imaginale),  un  processus  qui  prend  plusieurs  jours  voire  plusieurs 

semaines (Marchenko  2001).  Au  cours  du  stade  pupe,  les  individus  sont  immobiles  et 

particulièrement exposés à la prédation et au parasitisme : le lieu dans lequel les larves pré-

pupes vont s'empuper va donc être déterminant pour leur survie (Ullyett 1950, Geden 2002). 

Une fois la mue imaginale terminée, les mouches émergent du puparium en laissant derrière 

elle cette enveloppe vide.

Figure 4.  Cycle de développement des Diptères. Une fois sortie de l'œuf, la larve passe par trois 

stades  larvaires  (L1,  L2  et  L3)  avant  de  se  transformer  en  pupe  (mue  nymphale)  puis  de  se 

métamorphoser en adulte (mue imaginale). D'après Boulay (2015).
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0.3.2.3 Anatomie

Les larves diffèrent fortement des adultes dans leur morphologie et leur anatomie. 

Elles ont une forme allongée allant de 1 mm au stade L1 jusqu'à 2 cm au stade L3 et sont 

dépourvues de  pattes  (Velásquez  et  al.  2010).  La tête  comporte  une  paire  de crochets 

buccaux  et  plusieurs  lobes  céphaliques.  L'un  d'eux,  l'organe  de  Bolwig,  est  un  organe 

photorécepteur principalement sensible aux longueurs d'ondes entre 400 et 600 nm (i.e. peu 

sensible aux couleurs violettes et rouges) permettant de distinguer des variations d'intensité 

lumineuse  (Strange  1961,  Hinnemann  et  al.  2010).  L'organe  terminal  et  l'organe  dorsal 

assurent  la  chemoreception  et  la  mechanoreception  (Chu-Wang  &  Axtell  1971,  1972). 

L'extrémité  postérieure  du  corps  comporte  deux  stigmates  permettant  la  respiration.  Le 

nombre  de  fentes  sur  chaque  stigmate  permet  de  distinguer  visuellement  le  stade  de 

développement de la larve : 1 fente pour le stade L1, 2 pour le stade L2 et 3 pour le stade L3 

(Velásquez et al. 2010).

Contrairement aux larves, les mouches adultes possèdent la plupart des caractères 

distinctifs des insectes : trois paires de pattes, un corps en trois parties, une seule paire 

d'ailes  fonctionnelles  (les  ailes  postérieures  sont  réduites  et  forment  des  balanciers,  un 

caractère  propre  aux  Diptères),  deux  antennes,  des  yeux  composés,  et  des  organes 

buccaux externes avec une trompe permettant d'aspirer la nourriture (Carvalho & Mello-Patiu 

2008). Les organes visuels et olfactifs des mouches sont particulièrement développés : ils 

leur permettent de s'orienter dans l'espace avec précision et sur de longues distances.

0.3.2.4 Poïkilothermie

Les Diptères sont  des organismes poïkilothermes :  leur  température interne varie 

avec  celle  de  l'environnement.  Par  conséquent,  leur  vitesse  de  développement  est 

dépendante de la température ambiante. De manière générale, plus il fait chaud, plus les 

larves se développent vite (Reiter 1984,  Greenberg & Tantawi 1993, Grassberger & Reiter 

2001, Marchenko 2001). Cela s'explique par le fait  que le métabolisme accélère avec la 

température,  accélérant  ainsi  les  déplacements,  la  prise  alimentaire,  la  digestion  et  les 

autres processus physiologiques nécessaires à la croissance (Sharpe & DeMichele 1977, 

Williams & Richardson 1984, Charabidze et al. 2008). La poïkilothermie rend cependant les 

organismes plus vulnérables aux températures extrêmes : des températures trop élevées 

peuvent entraîner la mort, tandis que des températures trop basses peuvent soit induire la 
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mort,  soit  stopper  le  développement  (Greenberg  & Tantawi  1993,  Ames  & Turner  2003, 

Richards et al. 2009, Podhorna et al. 2017).

0.3.2.5 Régime alimentaire

Le régime alimentaire diffère entre les larves et les mouches.  Les mouches adultes 

s’alimentent  de  sucres,  mais  un  apport  en  protéines  (obtenues  généralement  sur  les 

cadavres  ou les  déjections animales)  est  nécessaire  pour  la  vitellogenèse et  l'oogenèse 

(Kamal 1958, Wall 1993). Les larves consomment des chairs, et parfois d’autres larves (ex : 

Ch.  albiceps ;  Faria et  al.  1999).  La consommation des chairs se fait  par  un processus 

d'exodigestion : les larves sécrètent des enzymes digestives (ex : trypsine) qui accélèrent la 

dégradation  des  tissus  en  nutriments  plus  petits,  facilement  assimilables  par  aspiration 

(Pendola & Greenberg 1975, Sandeman et al. 1990, Rivers et al. 2014, Wilson et al. 2016). 

La  digestion  est  également  favorisée  par  l'action  mécanique  des  crochets  buccaux  qui 

fragmentent les tissus. Les larves passent la plus grande partie de leur développement à 

s'alimenter  (Charabidze  et  al.  2013).  Cette  alimentation  permet  de  créer  des  réserves 

énergétiques qui seront indispensables pour la métamorphose et la survie de l'imago.

0.3.2.6 Comportement

Grâce au vol,  les mouches adultes  peuvent voyager sur de longues distances en 

s'orientant à l'aide d'indices visuels et olfactifs (Frederickx et al. 2012, Brodie et al. 2014, Liu 

et  al.  2016).  Les  interactions  sociales  entre  les  mouches  ont  lieu  principalement aux 

moments de l'accouplement et de l'oviposition. Les parades nuptiales chez les Calliphoridés 

ont été très peu étudiées comparé à d'autres espèces comme les drosophiles ; elles existent 

néanmoins, et sont particulièrement développées chez certaines espèces (ex :  Chrysomya 

flavifrons ; Butterworth et al. 2009).

Lors  de  l'oviposition,  le  choix  du  lieu  de  ponte  est  influencé  par  des  facteurs 

abiotiques de l'environnement (ex : oviposition préférentielle dans les orifices naturels et les 

plaies ; Charabidze et al. 2015) ainsi que par la présence de congénères (Figure 5). Les 

mouches tendent en effet à agréger leurs pontes, en répondant positivement à la présence 

d'autres mouches, de larves ou d'œufs (Browne et al. 1969, Fenton et al. 1999, Lam et al. 

2007, Martin & Verheggen 2018). Ces attractions, notamment celles exercées par les œufs, 
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peuvent  être induites  par  des odeurs d'origine bactérienne (Lam et  al.  2007,  cf.  section 

0.3.2.7). Contrairement aux Muscidés et aux drosophiles, l'agrégation des pontes chez les 

Calliphoridés ne semble pas médiée par une phéromone d'agrégation (Wertheim et al. 2005, 

Brodie et al.  2015). A l'échelle d'un habitat, les mouches tendent plus souvent à agréger 

leurs  pontes  avec  des  individus  de  leur  espèce  qu'avec  d'autres  espèces  lorsque  les 

ressources sont éparpillées (Ives 1991,  Kouki & Hanski 1995, Woodcock et al. 2002). Ce 

comportement, qui concernerait surtout les petits cadavres, a pour conséquence de limiter la 

compétition  entre  espèces sur  une même carcasse et  de faciliter  ainsi  leur  coexistence 

(théorie de la coexistence entre espèces par l'agrégation ; Ives 1991, Kouki & Hanski 1995, 

Rohlfs & Hoffmeister 2003).  Les larves étant inféodées au cadavre sur lequel elles ont été 

pondues, le choix du lieu d'oviposition est déterminant pour la fitness de la progéniture (ex : 

Esser 1990, Lam et al. 2007, Brodie 2015).

Figure 5. Agrégation des pontes par des mouches (du genre  Lucilia)  sur un cadavre de cochon. 

Chaque mouche peut pondre plus de 200 œufs en continu.

Une fois  écloses,  les larves se déplacent par  péristaltisme :  la  tête sert  de point 

d'appui  à  partir  duquel  les  anneaux  du  corps  se  contractent  successivement  jusqu'aux 

stigmates, faisant ainsi avancer le corps par ondulation (Berrigan & Pepin 1995). La vitesse 

d'un  asticot  dépend  de  sa  taille  ;  au  stade  L3,  elle  peut  atteindre  jusqu'à  4,5  mm  /  s 

(Charabidze  et  al.  2008).  Au  cours  de  leurs  déplacements,  les  larves  effectuent 
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régulièrement des balancements latéraux de la tête (scanning), un comportement supposé 

favoriser la détection des odeurs et l'orientation (Boulay et al. 2015). Chez les drosophiles, 

les larves sont ainsi capables de s'orienter en fonction d'un gradient d'odeur, en effectuant 

des scans suivis de légères rotations amenant progressivement la larve dans le sens du 

gradient  (Ohashi  et  al.  2014).  En  plus  de  ce  chimiotactisme,  les  larves  ont  une  forte 

sensibilité à la lumière. Chez les espèces nécrophages, les asticots sont photophobes durant 

leur phase d'alimentation et photophiles en phase pré-pupe (Hinnemann et al. 2010). Ils sont 

également capables de percevoir les mouvements, comme cela a été démontré chez les 

drosophiles (Otto et al. 2016). Par ailleurs, les larves expriment un fort thigmotactisme, qui 

se manifeste par une rétention marquée sur les aspérités du milieu, incluant les congénères 

(Rivers et al. 2011). 

Les larves peuvent également s'orienter  en fonction de gradients de température. 

Chaque espèce possède sa propre température préférentielle (ex : environ 33°C pour  L. 

sericata, 30°C pour C. vomitoria et 22°C pour C. vicina ; Aubernon et al. 2016), vers laquelle 

les individus vont avoir tendance à s'orienter (Aubernon et al. 2016, 2018). Enfin, les larves 

de Calliphoridés sont fortement grégaires. Elles déposent lors de leurs déplacements des 

composés chimiques sur le substrat qui induisent une rétention des congénères, un effet 

renforcé  par  le  thigmotactisme  (Rivers  et  al.  2011,  Boulay  et  al.  2013,  2016).  Ces 

comportements peuvent conduire à la formation des masses larvaires (cf. section 0.3.3).

0.3.2.7 Interactions avec les microorganismes

Les microorganismes sont omniprésents sur les cadavres, dès l'instant même de la 

mort. Ils sont donc les premiers compétiteurs que vont rencontrer les mouches à leur arrivée 

sur le corps. La présence de certaines souches de bactéries a un effet clairement négatif sur 

la survie des larves (Ahmad et al. 2006, Andersen et al. 2010). Un tel effet peut également 

être induit  par  des  champignons,  comme observé chez les  Muscidés et  les  drosophiles 

(Rohlfs et al. 2005, Lam et al. 2009). De plus, les larves se développent moins bien sur de la 

viande décomposée depuis plusieurs jours en condition anaérobie, une condition supposée 

favoriser  la  croissance  bactérienne  (Richards  et  al.  2013).  Ces  effets  négatifs  peuvent 

cependant être limités par la sécrétion/excrétion de composés antibactériens (ex : lucifensin) 

par les larves (Kerridge et al. 2005, Barnes et al. 2010, Čeřovský et al. 2010, Pöppel et al. 

2015). La nature et les effets de ces composés ont été abondamment étudiés dans le cadre 

de l'asticothérapie (une méthode consistant à nettoyer des plaies en appliquant des larves, 
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qui vont se nourrir uniquement des tissus nécrosées et laisser une plaie saine ; Sherman 

2009).  Ces  sécrétions/excrétions  sont  plus  ou  moins  efficaces  selon  les  souches  de 

bactéries visées, et cette efficacité varie entre les espèces de larves  (Barnes et al. 2010). 

Les  communautés  bactériennes  peuvent  également  être  affectées  par  l'agrégation  des 

larves (démonstration chez les drosophiles ; Rohlfs et al. 2005, Henry et al. 2020).

Les  interactions  entre  larves  et  bactéries  ne  se  résument  cependant  pas  à  une 

compétition.  Certaines  souches  de  bactéries  ont  un  impact  positif  sur  la  survie  et  le 

développement larvaire (Schmidtmann & Martin 1992, Zurek et al. 2000, Crooks et al. 2016). 

Un tel effet positif peut être dû à plusieurs facteurs : les larves peuvent bénéficier de l'action 

catalytique des bactéries qui les aide à digérer les tissus, se nourrir de composés produits 

par le métabolisme des bactéries, ces bactéries peuvent limiter la croissance de souches 

pathogènes,  ou  encore  servir  elles-mêmes  de  source  de  nourriture  pour  les  larves 

(Thompson  et  al.  2013,  Tomberlin  et  al.  2017).  Ces  effets  positifs  peuvent  provenir  de 

bactéries externes, ingérées ou non par les larves, ou déjà présentes dans leur microbiote 

intestinal (Thompson et al. 2013, Tomberlin et al. 2017).

En-dehors de leur effet sur les larves, les bactéries ont un impact sur l'orientation des 

mouches vers les cadavres. La putréfaction induite par les bactéries libère en effet des gaz 

et des composés organiques volatiles qui attirent les mouches et stimulent leur oviposition 

(Emmens & Murray 1983, Lam et al. 2007, Brodie et al. 2014, Liu et al. 2016). Les mouches 

peuvent aussi être attirées par les composés que les bactéries émettent en communiquant 

entre  elles  (Ma  et  al.  2012).  En  retour,  les  mouches  jouent  un  rôle  important  dans  la 

dispersion des bactéries, qu'elles peuvent transporter d'un cadavre à un autre par ingestion-

déjection ou par transfert sur les œufs au moment de la ponte (Förster et al. 2007, Lam et al. 

2007,  Maleki-Ravasan  et  al.  2020).  La  pluralité  et  l'intensité  de  ces  interactions  entre 

insectes nécrophages et bactéries rend la dynamique de leurs communautés respectives 

étroitement dépendante l'une de l'autre (Thompson et al. 2013, Tomberlin et al. 2017).

0.3.3 Les masses larvaires

Pendant leur phase d'alimentation sur le cadavre, les asticots s'agrègent en groupes 

pouvant  atteindre  de  quelques  dizaines  à  plusieurs  milliers  d'individus  (Figure  6).  Ces 
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groupes  ont  des  conséquences  sur  leur  alimentation,  leur  développement  et  leur 

compétitivité  vis-à-vis  des  autres  décomposeurs,  et  jouent  un  rôle  prépondérant  dans 

l'adaptation  des  Diptères  à  l'écosystème  cadavérique.  Cette  section  présente  les 

mécanismes aboutissant à la formation et au maintien des masses larvaires, les coûts et 

bénéfices associés, et le cas des agrégations interspécifiques.

Figure 6. Agrégation de larves de Diptères nécrophages sur un cadavre de cochon. Au centre, les 

larves forment une mono-couche compacte, caractérisée par un alignement des individus collés les 

uns  aux  autres et  orientés  la  tête  vers  la  nourriture,  dont  ne sont  visibles de l'extérieur  que  les  

stigmates (points oranges à l'extrémité postérieure des larves).

0.3.3.1 Comportement d'agrégation

0.3.3.1.1 Vecteurs d'agrégation

L'agrégation chez les asticots peut  se produire de manière passive et active. Les 

facteurs favorisant l'agrégation passive sont pour la plupart liés à la stratégie de ponte des 

mouches : la ponte en grappes de centaines d'œufs, l'attraction des mouches entre elles ou 

vers les endroits où des œufs ont déjà été pondus, ainsi que leur tendance à pondre dans 

les creux présents sur le corps (orifices naturels ou lésions), sont autant d'éléments induisant 

une agrégation spatiale des larves (Browne et al. 1969, Lam et al. 2007, Rivers et al. 2011, 

Martin & Verheggen 2018). Cette agrégation est renforcée ensuite par l'attraction des larves 
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vers les spots où les tissus internes sont facilement accessibles, ainsi que vers les spots 

proches de leur température préférentielle (Rivers et al. 2011, Aubernon et al. 2016, 2018).

Bien  que  le  cadavre  soit  une  ressource  hétérogène  favorable  aux  agrégations 

passives, les larves sont également capables de se regrouper dans un milieu homogène ou 

sur  un  seul  spot  en  cas  de  choix  binaire (Boulay  et  al.  2013,  2016).  Ces  capacités 

démontrent que leur agrégation suit un processus actif impliquant un échange d'informations 

directement produites par les larves (Boulay et  al.  2013).  Comme décrit  dans la section 

0.3.2.6, ces informations sont au moins en partie d'origine chimique, et consistent en des 

traces rétentives déposées par les larves pendant leurs déplacements ainsi qu'en des stimuli 

de contact (Boulay et al. 2013, 2015, 2016). De telles informations ne pouvant être perçues 

que  localement,  l'agrégation  suit  vraisemblablement  un  processus  auto-organisé  :  la 

rétention de larves auprès de congénères induit une concentration des traces et amplifie leur 

effet, entraînant la rétention progressive de plus en plus d'individus (Bonabeau et al. 1997, 

Boulay et al. 2013, 2016). La capacité des larves à s'agréger activement joue probablement 

un rôle important dans le maintien de la cohésion des masses larvaires, qui autrement se 

disloqueraient  avec  les  variations  des  conditions  environnementales  (ex  :  température  ; 

Aubernon et al. 2018).

0.3.3.1.2 Facteurs de régulation

La taille des masses larvaires dépend en premier lieu de l'intensité de la colonisation 

initiale du cadavre : plus le nombre d'œufs pondus est grand, plus la taille de la population 

totale d'asticots sera importante et plus les masses larvaires contiendront potentiellement un 

grand nombre d'individus  (Slone & Gruner  2007,  Rivers et  al.  2011).  Le nombre d'œufs 

pondus dépend notamment de la taille du cadavre (Pacheco et al. 2017). Une fois formés, 

les agrégats larvaires sont soumis à l'influence de facteurs abiotiques, qu'ils peuvent eux-

mêmes faire  varier.  Par  exemple,  les  masses  larvaires  de  grande  taille  génèrent  de  la 

chaleur (un phénomène décrit en section 0.3.3.2 ; Slone & Gruner 2007, Charabidze et al. 

2011). Une chaleur excédant le seuil de tolérance thermique des individus pourrait induire la 

dissolution du groupe ou du moins une réduction de sa taille, comme le suggère la capacité 

des larves à répondre aux variations locales de température (Aubernon et al.  2018). Les 

individus peuvent aussi se déplacer dans l'agrégat, notamment en migrant du centre vers la 

périphérie lorsque la température devient trop élevée (Johnson et al. 2014, Heaton et al. 

2018). D'autres facteurs tels que la luminosité, des perturbations physiques ou encore une 
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concentration forte en ammoniaque pourraient jouer un rôle dans la régulation des agrégats 

larvaires (Rivers et al. 2011, Henry et al. 2020).

0.3.3.1.3 Comportements collectifs

L'agrégation  des  larves  peut  induire  l'émergence  de  comportements  collectifs 

atypiques.  L'un  d'eux  consiste  en  la  formation  d'une  mono-couche  compacte  de  larves 

collées les unes aux autres et orientées vers la nourriture (Figure 6 ; Rivers et al. 2011). 

Observées de l'extérieur, ces structures collectives ont l'apparence d'un tapis de larves dont 

ne sont  visibles que les stigmates postérieurs.  Elles sont  retrouvées aussi chez d'autres 

espèces  non-nécrophages  comme  les  drosophiles  (Dombrovski  et  al.  2017).  De  telles 

structures pourraient faciliter l'alimentation en optimisant l'action des larves sur les tissus 

(Dombrovski et al. 2020).

Le grégarisme des larves peut également induire des prises de décision collectives 

(cf.  section 0.1.3.3 ; Jeanson et al. 2012). Des tests de choix en laboratoire ont en effet 

montré que des larves de même espèce comme d'espèces différentes s'agrègent en majorité 

sur un même spot de nourriture lorsque deux spots identiques leur sont présentés (Boulay et 

al. 2016). Sur un cadavre, ce comportement collectif pourrait influencer les préférences des 

larves pour certaines zones d'alimentation et affecter leur développement. Dans certains cas, 

lorsqu'un  grand  nombre  de  larves  passent  au  même  moment  en  phase  pré-pupe,  la 

migration  des  larves  hors  du  cadavre  se  fait  de  manière  massive  et  unidirectionnelle, 

aboutissant  à  la  formation dans l'environnement  d'une colonne larvaire  géante  (Lewis  & 

Benbow 2011, Goddard et al. 2020).

0.3.3.2 Coûts et bénéfices

Les bénéfices de l'agrégation des larves dépendent de l'effet Allee : ils prédominent 

en-dessous  d'une  certaine  taille  de  groupe  (Goodbrod  &  Goff  1990,  Rivers  et  al.  2011, 

Scanvion et al. 2018). Ces bénéfices peuvent être générés par différents mécanismes. Le 

premier est la génération de chaleur induite par le groupe, appelée effet de masse larvaire 

(Charabidze  et  al.  2011,  Rivers  et  al.  2011).  La  quantité  de  chaleur  dégagée  est 

proportionnelle à la taille du groupe (Slone & Gruner 2007, Charabidze et al. 2011, Heaton et 

al. 2014). Cette hausse de température augmente la température interne des larves, ce qui 

31



accélère leur métabolisme et l'exodigestion des tissus et leur permet ainsi de se développer 

plus vite (Reiter 1984, Grassberger & Reiter 2001, Williams & Richardson 1984, Rivers et al. 

2011). L'effet de masse larvaire permet aussi de créer un micro-habitat protégeant contre les 

variations de température de l'environnement (Rivers et al. 2011). Un second bénéfice de 

l'agrégation  est  l'augmentation  de  la  concentration  locale  d'enzymes  sécrétées.  Cette 

augmentation, également proportionnelle au nombre d'individus dans le groupe, est couplée 

à  l'augmentation  du  nombre  de  crochets  buccaux  mastiquant  les  tissus  et  à  l'agitation 

mécanique intense (Rivers et al. 2011). Ces facteurs favorisent l'exodigestion des chairs et 

permettent une croissance plus rapide (Wilson et al. 2016, Scanvion et al. 2018).

Par  ailleurs,  il  est  très probable que les agrégats de larves puissent  modifier  les 

communautés de microorganismes, de par la chaleur produite, l'accumulation des sécrétions 

larvaires  antibactériennes  et  les  autres  changements  chimiques.  De  tels  effets  ont  été 

observés  chez  les  drosophiles,  avec  notamment  une  diminution  de  l'abondance  de 

microorganismes pathogènes (Wertheim et al. 2002, Rohlfs et al. 2005, Henry et al. 2020). 

Ils n'ont toutefois pas été étudiés chez les Calliphoridés. De même, un possible effet anti-

prédateurs des agrégats a été suggéré, mais non démontré (Rivers et al. 2011). Cependant, 

un  bénéfice  existe  contre  les  guêpes  parasitoïdes,  le  taux  de  parasitisme  des  larves 

diminuant avec la taille du groupe (Rivers et al. 2012).

Au-delà  d'une  certaine  taille  de  groupe,  les  bénéfices  de  l'agrégation  sont 

contrebalancés par les coûts liés à la surpopulation (Goodbrod & Goff 1990, Rivers et al. 

2011).  Ces  coûts,  avérés  ou  supposés,  sont  le  pendant  des  bénéfices  décrits 

précédemment :  ils  concernent  la  génération  excessive  de  chaleur  induisant  un  stress 

thermique, l'accumulation de déchets toxiques comme l'ammoniaque, la compétition pour la 

nourriture, ou encore l'augmentation de la probabilité d'attirer des prédateurs et parasitoïdes 

(Kamal 1958, Ireland & Turner 2006, Rivers et al. 2011, Bee 2013).

0.3.3.3 Les agrégations interspécifiques

0.3.3.3.1 Observations en milieu naturel et démonstrations en laboratoire

Les agrégations des larves de Calliphoridés incluent souvent plusieurs espèces. En 

milieu naturel, la présence simultanée de plusieurs espèces sur un cadavre est fréquemment 

observée  (ex  :  Kuusela  &  Hanski  1982,  Slone  &  Gruner  2007, Bonacci  et  al.  2010, 
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Matuszewski et al. 2011, Pechal et al. 2014b, Cruise et al. 2018, Díaz-Aranda et al. 2018). 

Des  agrégats  de  plusieurs  espèces  sont  également  observés  sur  des  myiases  (ex  : 

Bernhardt  et  al.  2018b).  Cependant,  la  plupart  des  études s'intéressent  à la  succession 

d'espèces  d'arthropodes  sur  un  cadavre  (i.e.  liste  d'espèces)  sans  intégrer  la  proximité 

spatiale entre celles-ci. De telles études ne démontrent donc pas explicitement la présence 

de  groupes  larvaires  hétérospécifiques.  Dans  une  des  rares  études  ayant  quantifié  le 

nombre d'espèces dans les  différentes masses larvaires présentes  sur  des cadavres de 

porcs, il a été observé que, dans 25 % des masses étudiées, celles-ci étaient composées 

d'au moins 20 % d'individus de deux espèces différentes (Slone & Gruner 2007).

En  laboratoire,  des  expériences  ont  démontré  que  des  larves  de  deux  espèces, 

L. sericata et  C. vomitoria, initialement dispersées de manière homogène dans une arène 

circulaire présentant deux ressources identiques, s'agrégeaient en moins d'une heure sur le 

même spot (Boulay et al. 2016). Lorsque ces larves sont confrontées à un choix entre deux 

spots  contenant  chacun  des  larves  d'espèce  différente,  la  majorité  d'entre  elles  se 

regroupent sur un seul spot (Komo et al. 2019), montrant une préférence pour une espèce. 

Ces  deux  expériences  démontrent  ainsi  la  capacité  des  larves  à  former  des  groupes 

hétérospécifiques. Toutefois, les mécanismes à l'origine de ces agrégations, en particulier la 

nature  des stimuli  impliqués,  restaient  inconnus.  L'expérience  de  Boulay  et  al.  (2016)  a 

également  mis  en  évidence  une  agrégation  active  et  des  décisions  collectives 

interspécifiques (le choix observé pour un même spot ne pouvant être expliqué que par un 

effet d'attractions entre individus). Comme expliqué précédemment (cf. section 0.1.3.3), de 

telles  décisions  collectives  pourraient  augmenter  la  vitesse de choix  et  la  probabilité  de 

sélectionner  la  meilleure  ressource  dans  l'environnement.  Cependant,  cette  hypothèse 

n'avait pas encore été démontrée chez les larves.

0.3.3.3.2 Coûts et bénéfices

En 2019, Komo et al. ont démontré que l'agrégation entre des larves  L. sericata et 

C. vicina pouvait apporter des bénéfices asymétriques à chaque espèce : à 25°C, la survie et 

la masse des larves  L. sericata d'une part, et la vitesse de développement des larves  C. 

vicina d'autre  part,  étaient  plus  élevées  en  groupes  hétérospécifiques  qu'en  groupes 

conspécifiques.  Ces  mêmes  auteurs  ont  également  observé  que  les  bénéfices  de 

l'agrégation  interspécifique  variaient  avec  la  température,  de  manière  différente  selon 

l'espèce (Komo et al. 2020).
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Trois hypothèses, non-exclusives, ont été formulées pour expliquer les mécanismes à 

l'origine de ces bénéfices (Boulay et al. 2019, Komo 2019, Komo et al. 2019). Tout d'abord, 

l’agrégation interspécifique mutualiserait des capacités exodigestives complémentaires. Les 

enzymes sécrétées par chaque espèce agiraient alors en synergie pour liquéfier les chairs. 

Des différences d'enzymes digestives existent en effet entre espèces (Muharsini et al. 2001, 

Pinilla et al. 2013).

La seconde hypothèse est que l'association entre les deux espèces permettrait  la 

mise en commun de sécrétions antibactériennes propres à chaque espèce, qui auraient ainsi 

un effet complémentaire sur les communautés bactériennes. Cette hypothèse est soutenue 

par  l'existence avérée de propriétés  antimicrobiennes différentes entre  les  sécrétions  de 

L. sericata et  C.  vicina (Barnes  et  al.  2010).  Un  tel  mécanisme  agirait  surtout  sur  des 

substrats décomposés :  le niveau de décomposition est en effet directement corrélé à la 

pression de compétition avec les bactéries (Rozen et al. 2008). Une décomposition avancée 

(i.e. une abondance forte en bactéries) peut d'ailleurs entraîner un fort effet délétère sur la 

croissance des larves, comme cela a été démontré chez  C. vicina  (Richards et al. 2013). 

Dans un tel cas, une mutualisation des sécrétions antimicrobiennes pourrait jouer un rôle 

important de facilitation du développement.

Enfin,  une  troisième  hypothèse  est  celle  de  l'exploitation,  par  une  espèce  peu 

adaptée à se développer à une température donnée, du micro-environnement créé par une 

autre espèce se trouvant plus proche de son préférendum thermique. Selon cette hypothèse, 

le meilleur développement d’une espèce donnée en groupe hétérospécifique serait dû à une 

plus grande efficacité des sécrétions (enzymes digestives ou composés antibactériens) de 

l'autre espèce présente à cette température (Komo et al. 2020). Une espèce pour laquelle la 

température  locale  n'est  pas  optimale  bénéficierait  ainsi  de  se  trouver  dans  le  micro-

environnement créé par une autre espèce. Il peut cependant arriver, dans le cas d'agrégats 

de grande taille,  que la  chaleur  générée par  une espèce dépasse le  seuil  de  tolérance 

thermique de l'autre espèce, amenant à l'exclusion de cette dernière du groupe (Richards et 

al. 2009).

Dans les études de Komo et al. (2019, 2020), les hypothèses expliquant le mieux les 

bénéfices de l'agrégation entre  L. sericata et  C. vicina sont celles d'une mutualisation des 

enzymes et de l'exploitation du micro-environnement créé par l'espèce la mieux adaptée à la 

température  ambiante.  Si  l'hypothèse  d'une  association  de  sécrétions  antimicrobiennes 

complémentaires  reste  possible, elle  n’était  pas  explicitement  testée en raison  du faible 
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niveau de décomposition du substrat d'élevage utilisé pour ces études (du moins en début 

d’expérience ; Komo et al. 2019, 2020).

Plusieurs  autres  études  ont  analysé  l'effet  de  l'association  entre  espèces  sur  le 

développement et la survie des larves nécrophages. Certaines se sont intéressées à l'effet 

de la présence de larves d'une espèce prédatrice sur d'autres espèces, montrant à chaque 

fois un effet soit neutre soit négatif de sa présence (Goodbrod & Goff 1990, Faria et al. 1999, 

Carmo  et  al.  2018,  Ivorra  et  al.  2018).  D’autres  associaient  plusieurs  espèces  non-

prédatrices (Denno & Cothran 1976 ; Kouki & Hanski 1995, Prinkkila & Hanski 1995, Smith & 

Wall 1997). Toutefois, dans ces études les larves étaient le plus souvent élevées à de fortes 

densités, induisant une compétition pour la nourriture ; dans ces cas-là, une espèce finissait 

par  prendre  l'avantage  sur  l'autre. En  milieu  naturel,  les  agrégations  interspécifiques 

induiraient  un  coût  pour  une  ou  plusieurs  espèces  lorsque  les  densités  larvaires  sur  le 

cadavre deviennent trop importantes. Cependant, lorsque ces densités restent suffisamment 

faibles et que la quantité de nourriture est non-limitante (ex : au début de la décomposition et 

sur des grands cadavres), s'agréger avec une autre espèce pourrait apporter un avantage 

compétitif  considérable  en  permettant  aux  espèces  pionnières  de  compléter  leur 

développement  avant  l'arrivée  de  nouveaux  compétiteurs  (Hanski  &  Kuusela  1977, 

Kuusela & Hanski 1982 ; cf. discussion générale).

0.4 Objectifs et hypothèses de la thèse

Cette  thèse  s'intéresse à  l'agrégation  interspécifique  chez  les  larves  de  Diptères 

Calliphoridés. L'hypothèse principale est que l'agrégation interspécifique confère aux larves 

des  avantages  adaptatifs. Cette  hypothèse  implique,  d'une  part,  l'existence  de 

comportements d'agrégation entre espèces. Si la capacité des larves à se regrouper avec 

d'autres espèces est avérée (cf. section 0.3.3.3.1), la nature des stimuli impliqués dans la 

reconnaissance entre espèces était encore inconnue. D'autre part, les larves bénéficieraient 

de la présence d'autres espèces pour se développer, au moins dans certaines conditions. 

Certains  bénéfices  de  l'agrégation  ont  déjà  été  mis  en  évidence  (cf.  section  0.3.3.3.2). 
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D'autres restaient cependant à confirmer, comme le rôle de l'agrégation dans la compétition 

avec les bactéries et le caractère adaptatif des décisions collectives interspécifiques. Pour 

explorer  ces  mécanismes  et  bénéfices,  trois  espèces  de  Calliphoridés  communément 

présentes en France ont été étudiées : L. sericata, C. vomitoria et C. vicina (Figure 3).

Le premier chapitre de cette thèse présente deux études sur les mécanismes de 

l'agrégation  larvaire  interspécifique. Dans  la  première, l'effet  des  traces  larvaires, 

précédemment identifiées comme vecteurs d'agrégation chez L. sericata, a été testé sur des 

larves conspécifiques et hétérospécifiques.  L'hypothèse était que les larves laissent sur le 

sol  des  traces chimiques  induisant  un effet  rétentif  interspécifique  sur  les  autres  larves, 

favorisant ainsi l'agrégation entre espèces. La seconde étude s'est intéressée aux composés 

chimiques présents dans les traces larvaires. Ces composés ont été analysés puis testés 

isolément  sur  le  comportement  des  larves. Il  était  ainsi  supposé  que  les  composés 

responsables de l'effet rétentif sont partagés entre les espèces.

Dans le deuxième chapitre, les coûts et bénéfices de l'agrégation interspécifique ont 

été  étudiés  face  à  différents  niveaux  de  compétition  avec  les  bactéries.  Pour  cela,  la 

croissance et la survie de larves élevées en groupes conspécifiques ou hétérospécifiques de 

densité variable  ont  été mesurées sur  de la  viande plus  ou moins  décomposée.  Il  était 

supposé que (1) l'augmentation de la densité et (2) l'agrégation entre espèces améliorent la 

survie et la croissance des larves dans des conditions où la compétition avec les bactéries 

est forte (i.e. sur de la viande très décomposée ; Richards et al. 2013).

Enfin,  l'étude  présentée  dans  le  troisième  chapitre  a  caractérisé  la  plasticité  du 

comportement d'agrégation des larves selon deux facteurs : la densité larvaire et le nombre 

d'espèces dans le groupe. Afin d'évaluer le caractère adaptatif de cette plasticité (i.e. si le 

changement de comportement observé permet ou non un meilleur développement), deux 

spots de nourriture de qualité différente (viande fraîche ou décomposée) ont été présentés à 

des groupes de larves, variant en densité et en nombre d'espèces. Deux hypothèses ont été 

testées :  (1)  l'augmentation  de  la  densité  d'individus  et  (2)  l'association  avec une autre 

espèce permettent  d'augmenter  les chances de choisir  la  meilleure ressource disponible 

dans l'environnement.
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CHAPITRE 1 : MÉCANISMES

1.1 Effet comportemental des traces larvaires

Les résultats de cette étude ont été publiés en 2018 dans le journal Scientific Reports 

(cf. article reproduit en annexe 2).

1.1.1 Matériel et méthodes

1.1.1.1 Matériel biologique

Des mouches C. vomitoria et L. sericata ont été capturées en milieu naturel dans la 

région Hauts-de-France, identifiées puis élevées séparément en laboratoire. Les mouches 

ont été élevées dans des insectariums (50 x 50 x 50 cm) gardés à température ambiante 

(25 ± 2 °C) et sous lumière naturelle, dans lesquels de l'eau et du sucre en poudre ont été 

fournis ad libitum. De nouveaux individus ont été ajoutés 4 fois par an en moyenne afin de 

maintenir une diversité génétique dans l'élevage. Du foie de bœuf frais mixé (20 g) a été 

introduit  quotidiennement  pendant  7  jours  pour  apporter  les  protéines  nécessaires  à  la 

vitellogenèse, puis quotidiennement durant 2 h pour stimuler la ponte. Les œufs pondus ont 

été déposés dans une boîte en plastique (108 x 83 x 64 mm) contenant 100 g de foie et 

placée dans un incubateur (Pol-Eko-Aparatura, modèle ST BASIC) à 20 ± 1 °C. Les larves 

utilisées dans les expériences ont été prélevées 5 et 7 jours après la ponte pour L. sericata 

(Grassberger  &  Reiter  2001)  et  C.  vomitoria (Ames &  Turner  2003) respectivement,  de 

manière à obtenir des larves de stade L3 (8 ± 1 mm).
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1.1.1.2 Tests de choix binaire

L'effet comportemental des traces larvaires a été étudié en utilisant des tests de choix 

binaires selon la méthode développée par Boulay et al. (2013). Les larves ont été placées 

dans une boîte de Pétri (2 cm de hauteur, 9 cm de diamètre) divisée en deux moitiés égales 

(Figure 7) et dont le fond était recouvert d'une feuille de papier filtre humidifiée. La boîte a 

été placée dans un incubateur (Liebherr, model FKS 1800) à 25 ± 2 °C et rétro-éclairée par 

en-dessous avec une lumière rouge (630 nm) non-visible par les larves (Strange 1961). 

Puisque  l'activité  locomotrice  des  larves  n'est  pas  soumise à  un  cycle circadien,  les 

expériences  ont  été  réalisées  quotidiennement  entre  13  h  et  19  h.  Des  tests  contrôles 

réalisés préalablement ont  montré que le dispositif  expérimental  utilisé n'induisait  pas de 

biais spatial (Figure S1 en annexe 1).

Chaque test a été conduit en deux étapes : (1) marquage de l'arène par des larves et 

(2) suivi du déplacement d'une larve "naïve" (i.e. n'ayant pas servi à marquer l'arène). Dans 

la première étape ("marquage"), une bande en plastique a été placée au centre de l'arène 

experimentale pour la diviser en deux  zones égales (demi-cercles de 4,5 cm de rayon ; 

Figure 7). Des larves (5 ou 40 de la même espèce, L. sericata ou C. vomitoria) ont ensuite 

été déposées dans une zone et laissées pendant 10 min (zone marquée). Les larves et la 

bande en plastique ont ensuite été retirées du dispositif avant la deuxième étape du test. 

Lors de cette deuxième étape ("tracking"), une larve naïve a été placée au centre de l'arène 

parallèlement à l'intersection entre les deux zones (Figure 7). Ses déplacements ont ensuite 

été filmés pendant 5 min par une caméra (Veditec, modèle VED-037, résolution: 976 x 582) 

placée verticalement au-dessus du dispositif. L'orientation des deux zones de l'arène dans 

l'incubateur  a  été  inversée  entre  chaque  test  de  manière  à  ce  que  chaque  zone  soit 

positionnée une fois sur deux à gauche et à droite. A la fin de chaque test, le dispositif a été 

nettoyé avec de l'éthanol à 95 degrés.

Avant de réaliser chaque test, les larves ont été placées pendant 30 min à 25 ± 1 °C 

(incubateur Pol-Eko-Aparatura, modèle ST BASIC) dans une boîte contenant de la sciure de 

bois humidifiée, afin d'éliminer les traces de nourriture potentiellement présentes sur leur 

cuticule. Pour les larves utilisées pour l'étape de marquage, la durée de ce traitement a été 

étendue  à  4  h  de  jeûne  afin  d'éviter  qu'elles  ne  défèquent  sur  le  papier  filtre  lors  du 

marquage (Boulay et  al.  2013 ;  Charabidze et  al.  2013).  Des contrôles préliminaires ont 

montré que cette durée était suffisante pour éliminer toute odeur de nourriture de la cuticule 

des larves (Figure S2 en annexe 1).
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Figure 7. Dispositif de choix binaire utilisé lors des deux étapes du test. Lors de la première étape, 

l'arène a été divisée en deux moitiés égales. Dans cet exemple, le côté gauche est laissé vierge (zone 

non-marquée) tandis que le côté droit est marqué par 5 larves pendant 10 min (zone marquée). Dans 

la seconde étape, les larves utilisées pour le marquage et la séparation entre les deux zones ont été  

retirées, puis une larve naïve a été déposée au centre de l'arène et suivie pendant 5 min par video-

tracking.

Six conditions différentes, répliquées 30 fois chacune, ont été testées chez chaque 

espèce. Les conditions "contrôle (i.e. zone non-marquée) vs 5 L. sericata (i.e. zone marquée 

par 5 larves  L. sericata)"  et  "contrôle vs 5  C. vomitoria"  ont  été testées pour évaluer la 

capacité  des  larves  à  percevoir  et  réagir  à  des  traces  produites  par  des  individus 

conspécifiques ou hétérospécifiques. Les combinaisons "5 C. vomitoria vs 5 L. sericata" et 

"40  C. vomitoria vs 40 L. sericata" ont été réalisées pour  évaluer la capacité des larves à 

différencier des traces en fonction de l'espèce les ayant produites. Enfin, les conditions "5 L. 

sericata vs 40 L. sericata" et "5 C. vomitoria vs 40 C. vomitoria" ont permis de tester l'effet de 

la concentration des traces en composés chimiques.
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1.1.1.3 Analyses statistiques

Les enregistrements vidéo ont été analysés avec le logiciel Éthovision XT 8.5 (Noldus 

Information Technology, Wageningen, The Netherlands). Ce logiciel a permis de suivre le 

trajet parcouru par la larve au cours du test en calculant les coordonnées spatiales de la 

larve dans l'arène toutes les secondes.  A partir  de ces coordonnées,  le temps passé,  la 

distance parcourue et la vitesse moyenne ont été calculés dans chaque zone de l'arène. Les 

données ont ensuite été comparées entre les deux zones avec le test t de Student pour 

données  appariées  lorsque  les  conditions  de  normalité  et  d'homoscedasticité  étaient 

respectées, ou avec le test de Wilcoxon dans le cas contraire. Toutes les analyses ont été 

réalisées avec le logiciel R (Version 0.98.1103), avec un seuil de significativité α fixé à 0,05. 

Deux autres paramètres ont également été calculés et comparés entre les deux zones : le 

nombre de réplications dans lesquelles la larve a commencé à se déplacer dans la zone, et 

la  sinuosité  de  ses  déplacements  (angle  de  rotation  par  distance  parcourue).  Les 

comparaisons  de  ces  paramètres  ne  donnant  pas  de  résultats  significatifs,  ceux-ci  sont 

présentés  en  données  supplementaires  (Figures  S3  et  S4  en  annexe  1).  Des  cartes 

thermiques  ("heatmaps")  ont  été  générées  par  le  logiciel  Éthovision  pour  représenter 

visuellement le temps passé par la larve aux différentes coordonnées dans l'arène : des 

couleurs proches du rouge et du bleu représentent un temps passé respectivement élevé et 

faible.

1.1.2 Résultats

1.1.2.1 Détection des traces conspécifiques et hétérospécifiques

Lorsqu'une seule  zone  de l'arène  était  marquée par  5  larves  conspécifiques,  les 

larves des deux espèces ont  passé significativement plus de temps et  parcouru plus de 

distance dans la zone marquée (Figures 8 et 9 ;  les résultats des tests statistiques sont 

regroupés  dans le  Tableau  1).  Les  mêmes  résultats  ont  été  obtenus  pour  les  traces 

hétérospécifiques : les larves  L. sericata comme  C. vomitoria ont passé significativement 

plus  de  temps  et  parcouru  plus  de  distance  dans  la  zone  marquée  par  5  larves 

hétérospécifiques que  dans  la  zone  non-marquée  (Tableau 1,  Figure  9).  Dans les  deux 
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conditions (traces conspécifiques ou hétérospécifiques), la vitesse moyenne de la larve n'a 

pas été différente entre la zone marquée et la zone non-marquée (Tableau 1).

1.1.2.2 Différenciation des traces en fonction de l'espèce émettrice

Les expériences comparant une zone marquée par 5 larves L. sericata et une zone 

marquée par  5  larves C.  vomitoria  n'ont  montré  aucune différence de temps  passé,  de 

distance parcourue ou de vitesse moyenne de la larve naïve entre les deux zones, tant chez 

L. sericata que chez C. vomitoria (Tableau 1, Figure 10). En revanche, dans les conditions 

présentant une zone marquée par 40 larves L. sericata et une zone marquée par 40 larves 

C. vomitoria, le temps passé et la distance parcourue par  les larves naïves L. sericata ont 

été significativement plus élevés dans la zone marquée par L. sericata (i.e. par des individus 

conspécifiques ; Tableau 1, Figure 10). Le temps passé et la distance parcourue par les 

larves naïves C. vomitoria ont également été plus élevés en moyenne dans la zone marquée 

par des larves  L. sericata,  mais de manière non-significative.  Pour les deux espèces,  la 

vitesse moyenne n'a pas été différente entre les deux zones (Tableau 1).

1.1.2.3 Effet de la concentration chimique des traces larvaires

Dans les conditions présentant des zones marquées par 5 et 40 larves de la même 

espèce, les larves naïves L. sericata comme C. vomitoria ont passé significativement plus de 

temps et parcouru plus de distance dans la zone marquée par 40 larves. Ces résultats ont 

été observés pour des marquages à la fois conspécifiques et hétérospécifiques (Tableau 1, 

Figure 11). Dans les deux cas, les larves ne se sont pas déplacées plus vite dans une zone 

que dans l'autre (Tableau 1).
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Tableau 1. Valeurs moyennes (± e.s.m.) de temps passé, distance parcourue et vitesse moyenne 

dans  les  deux  côtés  de  l'arène  pour  les  larves  des  deux  espèces  testées  dans  des  conditions 

hétérogènes (traitements différents entre les deux zones ; n = 30 pour chaque condition). Les valeurs 

de la zone 1 sont reportées en premier, celles de la zone 2 en second, et les valeurs des tests  

statistiques en dernier. Les astérisques indiquent une différence significative entre les zones (test t de 

Student (t) et test de Wilcoxon (W) : *  P < 0,05 ; **  P < 0,01 ; ***  P < 0,001 ; NS : différence non-

significative).
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Marquage Temps passé (s) Distance parcourue (cm) Vitesse moyenne (cm / s)

Zone 1 Zone 2

contrôle

90 ± 15 88 ± 15 25 ± 4 30 ± 5 0,27 ± 0,01 0,32 ± 0,01

210 ± 15 212 ± 15 56 ± 4 67 ± 5 0,27 ± 0,01 0,33 ± 0,01

W = 73 ** W = 64 *** W = 73 *** W = 69 *** t = -0,32 NS t = -1,58 NS

117 ± 14 101 ± 15 36 ± 4 29 ± 5 0,32 ± 0,02 0,30 ± 0,02

183 ± 14 199 ± 15 58 ± 5 61 ± 5 0,32 ± 0,01 0,31 ± 0,02

t = -2,36 * W = 94 ** t = -2,68 * W = 74 *** t = -0,73 NS W = 135 NS

168 ± 14 141 ± 13 46 ± 4 46 ± 5 0,28 ± 0,01 0,34 ± 0,02

132 ± 14 159 ± 13 38 ± 4 53 ± 5 0,29 ± 0,01 0,34 ± 0,01

t = 1,27 NS t = -0,66 NS t = 1,18 NS t = -0,83 NS t = -0,85 NS W = 291 NS

194 ± 10 178 ± 17 54 ± 2 49 ± 5 0,29 ± 0,01 0,27 ± 0,01

106 ± 10 122 ± 17 32 ± 3 32 ± 4 0,29 ± 0,01 0,28 ± 0,01

t = 4,57 *** t = 1,70 NS t = 4,44 *** t = 1,94 NS t = -1,38 NS t = -0,80 NS

107 ± 11 93 ± 19 29 ± 3 26 ± 5 0,27 ± 0,01 0,31 ± 0,02

193 ± 11 207 ± 19 52 ± 3 60 ± 6 0,27 ± 0,01 0,30 ± 0,02

W = 69 *** W = 120 * t = -3,81 *** W = 93 ** t = -0,01 NS t = 1,10 NS

108 ± 12 96 ± 11 31 ± 4 36 ± 5 0,28 ± 0,01 0,36 ± 0,02

192 ± 12 204 ± 11 52 ± 3 70 ± 4 0,27 ± 0,01 0,36 ± 0,02

t = -3,51 ** t = -5,22 *** t = -3,29 ** t = -4,82 *** W = 252 NS t = 0,17 NS

Larve naïve
Ls

Larve naïve
Cvom

Larve naïve
Ls

Larve naïve
Cvom

Larve naïve
Ls

Larve naïve
Cvom

5 Ls

contrôle 5 Cvom

5 Ls 5 Cvom

40 Ls 40 Cvom

5 Ls 40 Ls

5 Cvom 40 Cvom



Figure 8. A. Deux exemples de parcours (tracé rouge) effectué par une larve ayant passé la plus de 

temps dans la  zone  marquée (gris  foncé)  que  dans la  zone  non-marquée (gris  clair).  Les  croix 

indiquent le lieu où la larve se trouvait au moment où l'enregistrement vidéo a été lancé (i.e. 2 à 3 

secondes après que la larve ait été déposée au centre de l'arène). B. Cartes thermiques associées au 

parcours présentés en A (b1 avec a1, b2 avec a2). Le dégradé de couleurs représente la proportion  

relative de temps passé aux différentes coordonnées de l'arène (du bleu au rouge : du minimum au 

maximum de temps passé).
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Figure  9.  Différences  moyennes  (±  e.s.m.)  de  temps  passé  par  les  larves L.  sericata (vert)  et 

C. vomitoria (bleu) entre un côté marqué (par 5 L. sericata ou 5 C. vomitoria) et un côté non-marqué 

(contrôle). La différence de temps a été calculée en soustrayant le temps passé dans le côté marqué 

à celui passé dans le côté non-marqué (n = 30 pour chaque condition). Test t de Student et test de 

Wilcoxon : * P < 0,05 ; ** P < 0,01 ; *** P < 0,001.

Figure  10. Différences  moyennes  (±  e.s.m.)  de  temps  passé  par  les  larves L.  sericata (vert)  et 

C. vomitoria (bleu) entre un côté marqué par  L. sericata (5 L. sericata ou 40 L. sericata) et un côté 

marqué par C. vomitoria (5 C. vomitoria ou 40 C. vomitoria). La différence de temps a été calculée en 

soustrayant le temps passé dans le côté marqué par L. sericata à celui passé dans le côté marqué par 

C. vomitoria (n = 30 pour chaque condition). Test t de Student et test de Wilcoxon : *** P < 0,001.
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Figure 11.  Différences moyennes (± e.s.m.)  de temps passé par  les larves L.  sericata (vert)  et 

C. vomitoria (bleu) entre un côté marqué par 40 larves (40 L. sericata ou 40 C. vomitoria) et un côté 

marqué par 5 larves (5  L. sericata ou 5  C. vomitoria).  La différence de temps a été calculée en 

soustrayant le temps passé dans le côté marqué par 40 larves à celui passé dans le côté marqué par  

5 larves (n = 30 pour chaque condition). Test t de Student et test de Wilcoxon : *  P < 0,05 ; **  P < 

0,01 ; *** P < 0,001.

1.1.3 Discussion

Les résultats de cette étude ont démontré (1) une préférence des larves L. sericata et 

C.  vomitoria pour  un  côté  préalablement  marqué  par  des  larves  conspécifiques  ou 

hétérospécifiques,  (2)  une  préférence  des  deux  espèces  (significative  uniquement  chez 

L. sericata)  pour  le  côté  marqué par  L.  sericata plutôt  que par  C.  vomitoria,  et  (3)  une 

préférence des deux espèces pour le côté marqué par un plus grand nombre de larves.

Dans les tests opposant un côté marqué à un côté non-marqué, les larves ont montré 

une préférence pour le côté marqué indépendamment de l'espèce utilisée pour le marquage 

(i.e.  l'espèce  émettrice).  Ce  résultat  confirme  non-seulement  la  capacité  des  larves  à 

percevoir  la  présence antérieure de congénères  sur  un substrat  (résultat  précédemment 

observé  par  Boulay  et  al.  2013),  mais  également  leur  capacité  à  percevoir  la  présence 

d'individus hétérospécifiques. Cette préférence s'est traduite par un temps passé plus élevé 

dans la zone marquée, sans changement de vitesse de déplacement. Les traces larvaires 

exercent  donc  un  effet  de  rétention  interspécifique  sur  les  autres  larves,  confirmant  la 
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première hypothèse de ce chapitre. En favorisant la rétention de nouvelles larves sur une 

zone où une autre espèce était  déjà présente, ces traces augmentent la probabilité d'un 

regroupement interspécifique. Un tel phénomène a déjà été démontré chez des espèces de 

chenilles  grégaires  :  les  chenilles  des  espèces Malacosoma disstria et  M.  americanum 

laissent localement des traces qui induisent un comportement de suivi chez des individus 

conspécifiques  comme  hétérospécifiques  et  conduisent  à  leur  agrégation  (Fitzgerald  & 

Edgerly 1979).

Les  tests  ayant  opposé  deux  marquages  d'intensité  différente  ont  révélé  une 

préférence des larves pour le côté le plus marqué. Ces résultats montrent une amplification 

de l'effet des traces avec le nombre d'individus émetteurs. Cette amplification suggère que 

les traces peuvent induire une agrégation auto-organisée : plus la densité de larves à un 

endroit donné est élevée, plus le marquage est intense et plus la zone sera rétentive pour de 

nouvelles larves. Des processus d'auto-amplification similaires ont par exemple été identifiés 

chez deux espèces de cloportes (Porcellio scaber and Oniscus asellus), dont la probabilité 

de s'agréger augmente avec la taille du groupe (Broly et al. 2016). En favorisant la formation 

de groupes hétérospécifiques de grande taille, les traces larvaires jouent donc un rôle de 

vecteur  d'agrégation  interspécifique.  La  taille  des  agrégats  ainsi  formés  serait  ensuite 

régulée par les effets répulsifs générés par la surpopulation (Rivers et al. 2011).

Lorsque  chaque  côté  de  l'arène  était  marqué  par  une  espèce  différente,  le 

comportement  des larves a différé suivant  l'espèce émettrice et  l'intensité du marquage. 

Alors qu'à faible concentration les larves n'ont montré aucune préférence pour une espèce, à 

forte concentration, le marquage de L. sericata a été préféré par les larves des deux espèces 

(de manière toutefois non-significative pour C. vomitoria). Ces résultats démontrent que les 

larves L. sericata sont capables de discriminer les traces en fonction de l'espèce émettrice, 

et  suggèrent  qu'une  capacité  équivalente  mais  moins  sensible  existe  aussi  chez 

C. vomitoria.  Ils montrent également que la réponse des larves à leurs congénères varie 

selon l'espèce et  que les traces laissées par  L.  sericata  sont  plus rétentives que celles 

laissées par C. vomitoria. Selon ces résultats, les larves L. sericata tendraient davantage à 

s'agréger  avec  leurs  congénères  qu'avec  une  autre  espèce,  et  inversement  pour 

C. vomitoria. Par ailleurs, l'absence de préférence à faible intensité de marquage met en 

évidence un seuil de perception des traces, en-dessous duquel les larves restent capables 

de percevoir  leur  présence mais  sans différencier  l'espèce.  De tels  seuils  de perception 

peuvent  être  liés  aux  seuils  de  réponse  des  récepteurs  olfactifs,  dont  l'existence  a  été 

démontrée chez les larves de drosophiles (Kreher et al. 2005).
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Les composés chimiques impliqués dans les traces larvaires sont vraisemblablement 

produits  directement  par  les  larves  et  laissés  passivement  lors  des  déplacements.  Les 

expériences  contrôles  présentées  en  annexe  1,  dans  lesquelles  les  larves  ont  été 

abondamment rincées avant d'être testées (Figure S2), suggèrent en effet que l'effet des 

traces n'est pas dû à des éléments acquis superficiellement lors de l'alimentation (ex : des 

résidus de nourriture qui seraient restés collés à la cuticule). Cette hypothèse est également 

rejetée par la capacité des larves à discriminer les traces de différentes espèces. Enfin, le 

fait que les larves répondent positivement au marquage déposé par des larves gardées à 

jeun depuis  4  h  ou depuis  24 h  suggère  que  l'émission  des  traces n'est  pas  contexte-

dépendante, et que les traces seraient donc produites passivement.

Chez  plusieurs  espèces  d'insectes,  l'agrégation  est  initiée  par  l'effet  attractif  ou 

rétentif  d'hydrocarbures  cuticulaires  (ex  :  coccinelles,  Wheeler  &  Cardé  2014  ;  blattes, 

Rivault  et al.  1998). Des similarités entre les profils d'hydrocarbures cuticulaires sont par 

ailleurs  souvent  impliquées  dans  la  reconnaissance  et  la  coexistence  entre  populations, 

colonies ou espèces (ex : Bonavita-Cougourdan et al. 1996, Vauchot et al. 1997, Saïd et al. 

2005). D'autres composés que les hydrocarbures peuvent également être impliqués, tels que 

des composés organiques volatiles attractifs à distance (ex : Torto et al. 1996, Fucarino et al. 

2004, Wertheim et al. 2005). Dans le cas des espèces étudiées ici, le fait que L. sericata et 

C. vomitoria répondent toutes les deux à des traces conspécifiques et  hétérospécifiques 

suggère  l'existence de composés communs  aux  deux  espèces.  De  plus,  la  capacité  de 

L. sericata à  distinguer  ses  congénères  d'individus  C.  vomitoria (au-delà  d'une  certaine 

concentration) suppose  des  différences  chimiques  qualitatives  et/ou  quantitatives.  Par 

exemple,  L. sericata pourrait émettre les mêmes composés que C. vomitoria  mais en plus 

grande quantité, ce qui expliquerait la rétention plus forte des traces de cette espèce. Afin 

d'éclaircir ces aspects, la composition chimique des traces larvaires des deux espèces a été 

analysée et les composés identifiés ont été testés sur le comportement de chaque espèce.
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1.2 Composition chimique des traces larvaires 

et effet des composés communs

1.2.1 Matériel et méthodes

1.2.1.1 Matériel biologique

L'élevage des mouches et l'obtention des larves utilisées dans les expériences ont 

suivi le même protocole que celui décrit dans la section 1.1.1.1. Les larves ont été prélevées 

5 et 7 jours après la ponte pour L. sericata et C. vomitoria respectivement, afin d'obtenir des 

larves de stade L3 (8 ± 1 mm).

1.2.1.2 Extraction des traces larvaires

Le dispositif  utilisé pour extraire les traces larvaires  était  constitué d'une boîte de 

Pétri (2 cm de hauteur, 9 cm de diamètre) dont le fond a été recouvert d'une feuiller de 

papier filtre humidifiée. La boîte a été placée dans un incubateur (Pol-Eko-Aparatura, modèle 

ST BASIC) à 25 ± 1 °C et éclairé par en-dessous avec une lumière rouge (630 nm). Des 

larves L. sericata ou C. vomitoria (40 ou 80 de même espèce) ont été déposées dans l'arène 

et  retirées  au  bout  de  10  min,  afin  qu'elles  laissent  leurs  traces  sur  le  papier  filtre 

("marquage"). Au préalable, ces larves ont été placées pendant 4 h à 25 ± 1 °C (incubateur 

Pol-Eko-Aparatura,  modèle  ST BASIC)  dans  une  boîte  contenant  de  la  sciure  de  bois 

humidifiée, afin d'éliminer les traces de nourriture potentiellement présentes sur leur cuticule 

et  de  les  faire  jeûner  pour  éviter  qu'elles  ne  défèquent  sur  le  papier  filtre.  Au  total, 

16 marquages ont été réalisés : 6 avec 40 larves L. sericata, 6 avec 40 larves C. vomitoria, 

2 avec 80 larves L. sericata, et 2 avec 80 larves C. vomitoria.  En plus de ces échantillons, 

6 papiers  filtres  contrôles  ont  été  réalisés  en  suivant  le  même protocole  et  les  mêmes 

matériaux mais en l'absence du dépôt des larves. Les différents papiers filtres (échantillons 

et contrôles) ont été déposés dans des flacons en verre étanches stockés à -20 °C jusqu'à 
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analyse.  Deux autres séries de contrôles ont  été faites dans des flacons en verre sans 

papiers pour déterminer les polluants contenus dans l'atmosphère du laboratoire :  (1) au 

moment  des  extractions  et  (2)  juste  avant  les  analyses  chimiques  dans  le  laboratoire 

d'analyse.

1.2.1.3 Analyses chimiques

Les analyses chimiques ont été réalisées à Institut de Recherche sur la Biologie de 

l'Insecte  (IRBI,  Université  de  Tours)  par  Christophe  Lucas.  L'ensemble  des  échantillons 

contrôles et d'intérêts ont été analysés suivant 3 procédés d'analyses chimiques différents : 

deux analyses de Solid-Phase Microextraction (SPME) avec une fibre de 85 µm recouverte 

de  phase  polyacrylate  (blanche)  et  une  fibre  50 / 30 µm  recouverte  de  phase 

Divinylbenzene / Carboxen / PDMS (grise),  ainsi  qu'une  analyse  en  Dynamic  Headspace 

(DHS) avec des cartouches tenax. Pour chaque type d'analyse un programme spécifique a 

été  utilisé  afin  d'optimiser  les  conditions  d'extraction  et  de  séparation  et  de  faciliter  les 

identifications. Les trois types d'analyses ont été effectués à l'aide d'un robot MPS Gerstel 

couplé à un chromatographe en phase gazeuse triple quad (GC-TQ, Agilent 7890B / 7000C, 

Agilent Technology, USA ; 30 m x 0,32 mm x 0,25 µm), supervisé par le logiciel MassHunter 

(v.B07).

Différentes méthodes  chromatographiques  ont  été  utilisées  pour  chaque  type 

d'analyse. (1) Pour la SPME blanche, l'échantillon a été incubé en présence de la fibre dans 

un flacon étanche et chauffé à 30 °C pendant 0,5 min dans un agitateur réglé à 500 RPM. 

L'extraction SPME a duré 180 min et a été désorbée à 320 °C pendant 300 s. L'injecteur 

était réglé à 300 °C en mode split 35:1 avec un split flow de 42 mL / min. La température du 

four commençait à 30 °C pendant 2 min puis augmentait à 330 °C à un taux de 5 °C / min 

puis  a été  maintenue pendant 1 min à 330 °C. (2)  Pour la  SPME grise, l'échantillon a été 

incubé en présence de la fibre dans un flacon étanche et chauffé à 30 °C pendant 0,5 min 

dans un agitateur réglé à 500 RPM. L'extraction SPME a duré 180 min et a été désorbée à 

270 °C pendant 300 s. L'injecteur était réglé à 270 °C en mode split 35:1 avec un split flow 

de 42 mL / min. La température du four commençait à 30 °C pendant 2 min puis augmentait 

à 280 °C à un taux de 5 °C / min puis a été maintenue pendant 1 min à 280 °C. (3) Pour la 

DHS tenax, l'échantillon a été incubé dans un flacon étanche chauffé à 28 °C pendant 2 min 

dans un agitateur réglé à 500 RPM. L'extraction a duré 120 min sous un flux d'azote à 

25 mL / min à 28 °C. La cartouche a été désorbée dans l'injecteur en mode splitless à une 
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température initiale de 25 °C pendant 0,1 min puis a été chauffée à 300 °C à un taux de 

100 °C / min puis maintenue à 300 °C pendant 2 min. Un point froid de -20 °C en début de 

colonne a permis une cryofocalisation des molécules d'intérêts avant d'être libérées à une 

température de 320 °C à un taux de 10 °C / s. La température du four commençait à 30 °C 

pendant 2 min puis augmentait à 320 °C à un taux de 5 °C / min puis a été maintenue 

pendant 10 min à 320 °C.

Pour toutes les analyses, le gaz vecteur était l'hélium à un flux de 1 mL / min. De 

plus, l'impact électronique était réglé sur 70 eV en mode scan toute les 0,3 s avec un "scan 

lapse" de 0,1 s et un "mass scan" allant de 40 à 600 amu. Pour chaque technique d'analyse, 

les échantillons et les contrôles ont été analysés aléatoirement. La présence de pics d'intérêt 

a été validée en comparaison des blancs contrôles respectifs afin d'éliminer tous les faux 

positifs dus à de potentielles contaminations de l'air ambiant ou issus des matériaux utilisés. 

Les  identifications  ont  été  faites  par  comparaison  des  spectres  de  fragmentation  des 

molécules  d'intérêts  avec  ceux  issus  de  la  bibliothèque  NIST,  de  la  littérature  et  des 

standards disponibles en laboratoire (McLafferty & Tureček 1993, Nelson & Blomquist 1995).

De l'ensemble des pics chromatographiques considérés comme positifs par rapport 

aux analyses des contrôles, seules les molécules ayant été identifiées avec certitude ont été 

sélectionnées pour les expériences comportementales.

1.2.1.4 Tests de choix binaire

L'effet comportemental des composés chimiques identifiés a été évalué par des tests 

de choix binaires en utilisant le même dispositif expérimental que celui décrit dans la section 

1.1.1.2 (i.e. une arène circulaire en verre divisée en deux zones de taille égale ; Figure 7).

Le protocole était divisé en deux étapes. Dans la première, une solution de 200 µL de 

solvant (hexane) contenant ou non un composé chimique isolé a été appliquée sur le papier 

filtre dans chaque zone puis laissée à sécher pendant 5 min sous hôte. Le papier filtre a 

ensuite été déposé sur une gélose d'agar-agar à 6 % coulée dans l'arène, qui permettait de 

garder le papier humide et de favoriser ainsi le déplacement des larves. Dans la seconde 

étape, une larve L. sericata ou C. vomitoria a été déposée au centre de l'arène parallèlement 

à l'intersection entre les deux zones, puis ses déplacements ont été filmés pendant 5 min par 

un appareil photo (Canon, modèle EOS 750D) placé à la verticale au-dessus du dispositif. 
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Les larves testées ont été préalablement laissées pendant 30 min à 25 ± 1 °C (incubateur 

Pol-Eko-Aparatura,  modèle  ST BASIC)  dans  une  boîte  contenant  de  la  sciure  de  bois 

humidifiée afin d'éliminer les traces de nourriture potentiellement présentes sur leur cuticule. 

Entre  chaque  test,  le  dispositif  a  été  nettoyé au solvant  puis  à  l'éthanol  à  95 % et  les 

positions des deux zones ont été interverties dans l'incubateur.

Les  deux composés  chimiques  testés  étaient  des  standards  synthétiques d'acide 

décanoïque  et  d'acide  pentadécanoïque  (99  %  de  pureté,  Thermo  Fisher,  Kandel, 

Allemagne).  Ces  composés  ont  été  dilués  dans  de  l'hexane  à  deux  concentrations  : 

25 µg / µL et  0,25 µg / µL.  Avant leur application sur le  papier  filtre,  les solutions ont  été 

passées au vortex. Le dépôt de 200 µL permettait de les répartir de manière homogène sur 

la surface de la zone tout en évitant tout débordement vers l'autre zone.

Au total, 7 combinaisons de choix (répliquées 20 fois chacune) ont été testées chez 

chacune des deux espèces. Les quatre combinaisons de choix suivantes ont été testées 

pour évaluer l'effet des composés isolés sur le comportement des larves : ces combinaisons 

présentaient une zone contenant du solvant et une zone contenant une solution (1) d'acide 

décanoïque à 25 µg / µL, (2) d'acide décanoïque à 0,25 µg / µL, (3) d'acide pentadécanoïque 

à 25 µg / µL, ou (4) d'acide pentadécanoïque à 0,25 µg / µL. Trois autres combinaisons ont 

servi de contrôles : un premier contrôle négatif vérifiant l'effet potentiel du solvant sur les 

larves ("solvant vs rien" : une zone contenant du solvant vs une zone laissée vierge), un 

deuxième contrôle négatif vérifiant l'absence de biais dans le dispositif ("solvant vs solvant"), 

et un troisième contrôle positif vérifiant la fonctionnalité du dispositif en présentant une zone 

contenant du solvant et une zone contenant du solvant et des traces larvaires conspécifiques 

(zone supposée rétentive d'après les résultats présentés dans la section 1.1.2). Les traces 

larvaires  ont  été  obtenues  en  plaçant  40  larves  de  même  espèce  (L.  sericata ou 

C. vomitoria) sur une zone contenant du solvant pendant 10 min avant d'être retirées. Afin 

d'éliminer les traces de nourriture sur leur cuticule et de les faire jeûner pour éviter qu'elles 

ne défèquent sur le papier filtre, ces larves ont été préalablement conservées pendant 4 h à 

25 ± 1 °C dans une boîte contenant de la sciure de bois humide.

1.2.1.5 Analyses statistiques

Les enregistrements vidéo des tests de choix binaire ont été analysés avec le logiciel 

Avimeca (version 2.7.30). Sur chaque vidéo, la larve a été pointée manuellement sur une 
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image toutes les 4 s afin de déterminer ses coordonnées spatiales dans l'arène. A partir de 

ces coordonnées, le temps passé et la vitesse moyenne de la larve ont été calculés dans 

chaque zone de l'arène. Pour limiter les imprécisions de mesure, la vitesse moyenne dans 

une zone n'a été calculée que lorsque le temps passé par la larve dans cette zone était 

supérieur ou égal à 15 s. Les données ont ensuite été comparées entre les deux zones avec 

le  test  t  de  Student  pour  données  appariées  lorsque  les  conditions  de  normalité  et 

d'homoscedasticité étaient respectées, ou avec le test de Wilcoxon dans le cas contraire. 

Toutes les analyses ont été réalisées avec le logiciel R (Version 3.6.2), avec un seuil de 

significativité α fixé à 0,05.

1.2.2 Résultats

1.2.2.1  Identification  des composés chimiques présents  dans les 

traces larvaires

Les  composés  détectés  dans  les  traces  larvaires  de L.  sericata par  SPME 

comprennent le benzenethanamine (3,4-dimethoxy-α-methyl-) et le 3-buten-2-one (4-(2,6,6-

trimethyl-1-cyclohexen-1-yl)-).  Ceux  identifiés  par  DHS  comprennent  l'acide  décanoïque, 

l'acide  pentadécanoïque  et  l'acide  octadécanoïque. Les  composés  détectés  chez 

C. vomitoria sont le 2,4-dimethyl-1-heptene par SPME et l'acide décanoïque, le 2-ethylhexyl 

salicylate,  l'acide  pentadécanoïque  et  l'acide  hexadécanoïque  par  DHS.  Des  traces  de 

(Z)-9-tricosene et de 2-octen-1-ol ont également été retrouvées chez les deux espèces. Les 

quantités  de  molécules  détectées  lors  des  analyses  étant  très  faibles,  leur  abondance 

relative dans les extraits des traces larvaires n'a pas pu être déterminée.
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1.2.2.2 Effet comportemental des composés chimiques identifiés

1.2.2.2.1 Conditions contrôles

Dans la condition présentant un choix entre une zone avec du solvant et une zone 

contenant à la fois du solvant et des traces larvaires conspécifiques, les larves des deux 

espèces  ont  passé  significativement  plus  de  temps  dans  la  zone  marquée  (Tableau  2, 

Figure 12). La vitesse moyenne des larves L. sericata a également été significativement plus 

élevée dans cette zone que dans celle ne contenant que du solvant, tandis que celle des 

larves  C. vomitoria n'a  pas  significativement  différé  entre  les  deux  zones  (Tableau  2, 

Figure 12). Lorsqu'un choix était donné entre une zone contenant du solvant et une zone 

vierge, aucune différence de temps passé ou de vitesse moyenne entre les deux zones n'a 

été observée chez les deux espèces (Tableau 2, Figure 12). Les mêmes résultats ont été 

constatés lorsque les deux zones contenaient du solvant (Tableau 2, Figure 12). 

1.2.2.2.2 Acide décanoïque

Dans la condition présentant un choix entre une zone contenant du solvant et une 

zone contenant une solution d'acide décanoïque diluée à 25 µg / µL, le temps passé et la 

vitesse moyenne des larves des deux espèces n'ont pas été différents entre les deux zones 

(Tableau 2, Figure 13). En revanche, lorsque l'acide était dilué à 0,25 µg / µL, les larves 

C. vomitoria  ont  passé  significativement  plus  de  temps  dans  la  zone  contenant  l'acide 

(Tableau 2, Figure 13). Les larves  L. sericata  ont également passé en moyenne plus de 

temps  dans  la  zone  contenant  l'acide  mais  de  manière  non-significative  (Tableau  2, 

Figure 13). Chez les deux espèces, la vitesse moyenne n'a pas différé entre les deux zones 

(Tableau 2, Figure 13).

1.2.2.2.3 Acide pentadécanoïque

Lorsqu'un  choix  était  donné  entre  une  zone  contenant  du  solvant  et  une  zone 

contenant une solution d'acide pentadécanoïque diluée à 25 µg / µL, chez  L. sericata,  le 

temps  passé  par  les  larves  a  été  significativement  plus  élevé  dans  la  zone  contenant 
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uniquement  le  solvant  que  dans  celle  contenant  l'acide  (Tableau  2,  Figure  14).  Aucune 

différence de vitesse moyenne n'a été observée entre les deux zones (Tableau 2, Figure 14). 

A l'inverse, chez C. vomitoria, les larves n'ont pas passé plus de temps dans une zone que 

dans l'autre, mais leur vitesse moyenne a été significativement plus élevée dans la zone 

contenant  uniquement  le  solvant  (Tableau  2,  Figure  14).  Lorsque  l'acide  était  dilué  à 

0,25 µg / µL, aucune différence de temps passé ou de vitesse moyenne n'a été observée 

entre les deux zones chez les larves des deux espèces (Tableau 2, Figure 14).

Tableau 2. Valeurs moyennes (± e.s.m.) de temps passé et vitesse moyenne dans les deux côtés de 

l'arène  pour les larves des  deux espèces,  en fonction  des traitements  appliqués à chaque zone 

(n = 20 pour chaque condition). Les valeurs de la zone 1 sont reportées en premier, celles de la 

zone 2 en second, et  les valeurs des tests statistiques en dernier.  Les astérisques indiquent une 

différence significative entre les zones (test t de Student (t) et test de Wilcoxon (W) : * P < 0,05 ; ** P < 

0,01 ; *** P < 0,001 ; NS : différence non-significative).
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Traitement Temps passé (s) Vitesse moyenne (cm / s)

Zone 1 Zone 2

solvant zone vierge

164 ± 15 140 ± 12 0,19 ± 0,02 0,20 ± 0,02

136 ± 15 160 ± 12 0,21 ± 0,02 0,19 ± 0,02

t = 0,95 NS t = -0,85 NS t = -1,19 NS t = 1,32 NS

solvant solvant

126 ± 14 151 ± 13 0,20 ± 0,02 0,19 ± 0,02

174 ± 14 149 ± 13 0,21 ± 0,02 0,20 ± 0,01

t = -1,75 NS t = 0,09 NS t = -0,73 NS t = -1,39 NS

solvant

86 ± 13 71 ± 10 0,17 ± 0,01 0,13 ± 0,02

214 ± 13 229 ± 10 0,22 ± 0,02 0,15 ± 0,01

t = 5,00 *** t = 8,54 *** t = 3,77 **

solvant

128 ± 13 122 ± 11 0,17 ± 0,02 0,16 ± 0,02

172 ± 13 178 ± 11 0,18 ± 0,01 0,16 ± 0,01

t = 1,74 NS t = -0,88 NS t = -0,11 NS

solvant

151 ± 13 169 ± 15 0,20 ± 0,02 0,19 ± 0,01

149 ± 13 131 ± 15 0,20 ± 0,02 0,18 ± 0,02

t = -0,10 NS t = -1,32 NS W = 105 NS t = -1,37 NS

solvant

144 ± 11 143 ± 12 0,17 ± 0,02 0,18 ± 0,01

156 ± 11 157 ± 12 0,17 ± 0,02 0,18 ± 0,01

t = 0,53 NS t = 0,60 NS t = -0,09 NS t = -1,82 NS

solvant

175 ± 12 157 ± 15 0,18 ± 0,02 0,18 ± 0,01

125 ± 12 143 ± 15 0,19 ± 0,02 0,15 ± 0,01

t = -2,11 * t = -0,50 NS W = 116 NS t = -2,31 *

Larve naïve
Ls

Larve naïve
Cvom

Larve naïve
Ls

Larve naïve
Cvom

solvant +
40 larves

W = 120 NS

solvant +
acide

décanoïque
(0,25 µg / µL) t = 2,64 *

solvant +
acide

décanoïque
(25 µg / µL)

solvant +
acide penta-
décanoïque

(0,25 µg / µL)

solvant +
acide penta-
décanoïque
(25 µg / µL)



Figure 12.  Différence moyenne (± e.s.m.) de (A) temps passé et (B) vitesse moyenne des larves 

L. sericata (vert) et  C. vomitoria (bleu) entre un côté traité avec du solvant (gauche) et un côté soit 

non-traité (zone vierge), soit traité avec du solvant, soit traité avec du solvant et marqué par 40 larves 

conspécifiques (droite). La différence a été calculée en soustrayant le paramètre (temps passé ou 

vitesse) du côté indiqué à droite à celui du côté indiqué à gauche (n = 20 pour chaque condition).  

Test t de Student : ** P < 0,01 ; *** P < 0,001.
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Figure 13.  Différence moyenne (± e.s.m.) de (A) temps passé et (B) vitesse moyenne des larves 

L. sericata (vert) et C. vomitoria (bleu) entre un côté traité avec du solvant (gauche) et un côté traité 

avec du solvant et une solution d'acide décanoïque (AD) dilué soit à 0,25 µg / µL, soit à 25 µg / µL 

(droite). La différence a été calculée en soustrayant le paramètre (temps passé ou vitesse) du côté 

traité avec le solvant à celui du côté traité avec le solvant et l'acide (n = 20 pour chaque condition).  

Test t de Student : * P < 0,05.
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Figure 14.  Différence moyenne (± e.s.m.) de (A) temps passé et (B) vitesse moyenne des larves 

L. sericata (vert) et C. vomitoria (bleu) entre un côté traité avec du solvant (gauche) et un côté traité 

avec  du  solvant  et  une  solution  d'acide  pentadécanoïque  (AP)  dilué  soit  à  0,25  µg  /  µL,  soit  à 

25 µg / µL (droite). La différence a été calculée en soustrayant le paramètre (temps passé ou vitesse) 

du côté traité avec le solvant à celui du côté traité avec le solvant et l'acide (n = 20 pour chaque 

condition). Test t de Student : * P < 0,05.
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1.2.3 Discussion

Les résultats de l'analyse chimique des traces larvaires ont montré que les larves 

L. sericata et  C. vomitoria  avaient deux acides en commun, l'acide décanoïque et l'acide 

pentadécanoïque, ainsi que du (7)-9-tricosene, détecté à l'état de traces. Le (Z)-9-tricosene 

joue un rôle de phéromone sexuelle chez plusieurs arthropodes (Rogoff et al. 1973, Zhang et 

al. 2003, Xiao et al. 2010). Les acides décanoïque et pentadécanoïque sont quant à eux 

connus pour stimuler l'agrégation chez certaines espèces d'insectes (ex : criquets, Torto et 

al. 1996 ; dermestes, Cohen et al. 1974). Pour cette raison, l'effet de ces deux composés sur 

le comportement des larves a été testé. Ces expériences seront poursuivies au-delà de cette 

thèse en testant le (Z)-9-tricosene.

Les expériences contrôles ont démontré (1) l'absence d'effet du solvant utilisé (pas 

de différence significative de comportement entre une zone vierge et une zone contenant du 

solvant),  (2)  l'absence  de  biais  spatial  dans  l'arène  expérimentale  (pas  de  différence 

significative  entre  deux  zones  identiques)  et  (3)  l'effet  rétentif  du  marquage  larvaire  en 

présence du solvant (préférence des larves pour la zone marquée quand l'autre contenait 

seulement du solvant). Ces résultats permettent de valider la fonctionnalité du dispositif et 

d'imputer à chaque composé testé l'effet observé.

Les résultats des tests des deux acides ont montré (1) un effet rétentif  de l'acide 

décanoïque  chez  C.  vomitoria à  faible  concentration  (tendance  retrouvée  aussi  chez 

L. sericata mais non-significative) qui disparaît à forte concentration, et (2) un effet répulsif 

de l'acide pentadécanoïque chez les deux espèces à forte concentration qui disparaît à une 

concentration plus faible.

L'effet rétentif de l'acide décanoïque à 0,25 µg / µL sur les larves C. vomitoria apporte 

une  explication  causale  à  l'effet  des  traces  larvaires  chez  cette  espèce  :  cet  acide  est 

retrouvé dans les extraits à la fois de L. sericata et de C. vomitoria et, comme démontré dans 

la partie 1.1, ces extraits induisent tous les deux une rétention des larves C. vomitoria. La 

tendance également rétentive sur les larves  L. sericata (P = 0,097 pour le temps passé) 

suggère que l'acide décanoïque participe aussi, mais de manière moins prépondérante, à la 

réponse de ces larves aux traces des deux espèces. Globalement, ces résultats sont en 

faveur d'un rôle joué par l'acide décanoïque dans l'effet interspécifique des traces larvaires, 

confirmant la deuxième hypothèse de ce chapitre.
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L'effet rétentif de l'acide décanoïque observé ici est en accord avec l'attraction que ce 

composé induit chez d'autres espèces (Torto et al. 1996, Puri et al. 2006). Par ailleurs, la 

réponse positive de plusieurs espèces à un même composé produit par chacune d'elles est 

retrouvée chez d'autres insectes comme les punaises (Fucarino et al.  2004). Cependant, 

l'effet de l'acide sur C. vomitoria est ici de magnitude bien plus faible comparé à l'effet des 

traces brutes (les larves ont passé en moyenne 76 % de leur temps dans la zone marquée 

avec  les  traces  et  seulement  60  %  dans  la  zone  marquée  avec  l'acide).  Cette  faible 

magnitude semble indiquer que d'autres composés jouent un rôle dans l'effet rétentif des 

traces larvaires, agissant en synergie avec l'acide décanoïque. Cela est souvent constaté 

dans les études comparant des composés isolés avec des extraits bruts, qui retrouvent en 

général un effet comparable à celui des extraits seulement après avoir associé plusieurs 

composés (i.e. un mélange aux proportions relatives identiques à celles détectées dans les 

extraits ; ex : Torto et al. 1996, Zhang et al. 2003, Mast et al. 2014, Wheeler & Cardé 2014).

Concernant l'acide pentadécanoïque, aucun effet rétentif n'a été observé sur les deux 

espèces, quelle que soit la concentration. Au contraire, cette molécule a induit à 25 µg / µL 

une répulsion des larves L. sericata avec un temps passé plus faible dans la zone contenant 

l'acide. Chez C. vomitoria, les larves n'ont pas passé moins de temps dans cette zone mais 

s'y sont déplacées moins vite, ce qui pourrait suggérer à la fois un léger effet répulsif de 

l'acide (d'après la réponse observée des larves aux traces brutes, i.e. un temps passé et une 

vitesse plus élevés dans la zone marquée) ou un léger effet rétentif (lié par exemple à un 

niveau de stress moins élevé). La répulsion pourrait jouer un rôle dans la régulation de la 

taille des agrégats larvaires en exerçant une rétroaction négative sur l'effet des traces (i.e. 

une  diminution  de  la  rétention).  Cette  régulation  serait  d'autant  plus  forte  que  la 

concentration est grande. En effet, pour les deux acides, l'augmentation de la concentration 

du composé induit le passage d'un effet attractif à neutre (acide décanoïque) ou d'un effet 

neutre à répulsif (acide pentadécanoïque). Cette corrélation entre concentration et répulsion, 

déjà observée chez d'autres espèces (Wherteim et al. 2005), suggère que plus la densité de 

larves est grande, plus les traces laissées tendent à devenir répulsives. Les résultats de la 

partie 1.1 montrent toutefois que les larves sont d'autant plus retenues que la concentration 

des traces larvaires  est  grande.  Les  traces ne deviendraient  donc répulsives  qu'au-delà 

d'une certaine densité larvaire, potentiellement très importante au vu de la taille des masses 

larvaires observées dans la nature (Rivers et al. 2011).

Dans l'ensemble, les deux études présentées dans ce chapitre ont démontré, d'une 

part, que les traces larvaires ont un effet rétentif interspécifique et densité-dépendant sur les 

60



larves des espèces L. sericata et C. vomitoria, et d'autre part, que cet effet est soutenu par 

au moins un composé chimique commun aux deux espèces (i.e. l'acide décanoïque).  Ces 

résultats éclaircissent la nature des stimuli favorisant l'agrégation interspécifique chez les 

larves de Diptères Calliphoridés : les larves émettent des composés allélochimiques qui leur 

permettent  de détecter  la  présence d'autres espèces et  de rester  près d'elles.  Dans les 

expériences,  ces  composés  ont  été  produits  en  l'absence  de  nourriture,  en  l'absence 

d'individus hétérospécifiques et à différentes densités. Cela suggère que leur émission ne 

dépend pas (ou peu) du contexte environnemental et ne serait donc pas intentionnelle. Ces 

composés ne joueraient donc pas un rôle de signaux de communication au sens strict, mais 

plutôt d'indices, produits passivement et révélant la présence de l'espèce ("eavesdropping" ; 

Goodale et al. 2017). Par ailleurs, les deux espèces ont répondu aux traces laissées par des 

individus  hétérospécifiques,  ce  qui  démontre  une  reconnaissance  interspécifique 

bidirectionnelle (Boulay et al. 2019).

Selon l'hypothèse principale de cette thèse, la capacité des espèces de larves à se 

reconnaître et à s'agréger entre elles constituerait une adaptation si cette agrégation génère 

des bénéfices importants pour au moins une des deux espèces. Dans une étude similaire 

réalisée  sur  des  punaises,  Fucarino  et  al.  (2004)  ont  mis  en  évidence  l'existence  de 

composés  partagés  entre  espèces  associée  à  de  fortes  agrégations  interspécifiques  en 

laboratoire. Les auteurs ont postulé que ces regroupements entre espèces apportent des 

bénéfices  au  moins  équivalents  à  ceux  des  groupes  conspécifiques  (limitation  de  la 

dessication et  des risques de prédation associée à une absence de compétition pour la 

ressource) et que ces bénéfices auraient favorisé la sélection de la capacité des punaises à 

s'agréger avec les individus d'autres espèces. En suivant cette même logique, les coûts et 

bénéfices  développementaux  (cf.  chapitre  2)  et  comportementaux  (cf.  chapitre  3)  de 

l'agrégation interspécifique ont été évalués chez les larves de Diptères Calliphoridés.
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CHAPITRE 2 : COÛTS ET BÉNÉFICES

2.1 Matériel et méthodes

2.1.1 Matériel biologique

L'élevage de mouches L. sericata et C. vicina et l'obtention des larves utilisées dans 

les expériences ont suivi le même protocole que celui décrit dans la section 1.1.1.1. Les 

œufs pondus ont été déposés dans une boîte en plastique (108 x 83 x 64 mm) contenant 

10 g  de  foie  et  placée  dans  un  incubateur  (Pol-Eko-Aparatura,  modèle  ST  BASIC)  à 

25 ± 1 °C. Les larves ont été prélevées 24 ± 2 h après la ponte, de manière à obtenir des 

jeunes larves de stade L2.

2.1.2 Tests de développement

Les effets de la décomposition de la viande, de la densité de larves et de la présence 

d'individus  hétérospécifiques  ont  été  évalués  en  réalisant  des  tests  de  développement 

adaptés de l'étude de Scanvion et al. (2018). A J0, des larves de stade L2 ont été placées 

dans des boîtes en plastique (108 x 83 x 64 mm) sur 50 g de foie de bœuf mixé. Les boîtes 

ont  été  fermées  par  un  couvercle  percé,  placées  dans  de  plus  grandes  boîtes 

(180 x 135 x 195 mm) contenant du sable et stockées à 25 ± 1 °C à l'obscurité. A J2, le 

couvercle des petites boîtes a été retiré pour permettre aux larves passées au stade post-

alimentaire d'en sortir et de s'empuper dans le sable. Les larves présentes dans le sable ont 

été collectées quotidiennement à partir de J3 pendant 5 jours et placées dans de nouvelles 

petites boîtes sur une couche de sable de 2 cm d'épaisseur. Ces boîtes ont été placées à 

25 ± 1 °C  à  l'obscurité  jusqu'à  l'émergence  des  mouches.  Celles-ci  ont  été  laissées  à 

l'intérieur  des  boîtes  jusqu'à  leur  mort  naturelle  puis  collectées,  comptées,  laissées  au 

minimum 5 jours de plus pour qu'elles s'assèchent, et toutes pesées simultanément à l'aide 
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d'une balance précise à 0,1 mg (Kern ALT 310-4).

Trois densités larvaires ont été testées : 100, 250 et 500 individus par boîte d'élevage 

(respectivement dénommées "d100", "d250" et "d500"). Ces individus appartenaient soit tous 

à la même espèce (L. sericata ou  C. vicina :  groupes conspécifiques), soit pour moitié à 

l'espèce L. sericata et pour l'autre moitié à l'espèce C. vicina (groupes hétérospécifiques ; i.e. 

50  L. sericata + 50  C. vicina,  125  L. sericata + 125  C. vicina,  ou 250  L. sericata + 250 

C. vicina). Enfin, le foie de bœuf mixé, initialement conservé au congélateur, a été utilisé soit 

directement une fois décongelé ("foie frais"), soit après avoir été laissé à 25 ± 1 °C sous vide 

pendant 7 jours ("foie décomposé"). Ce dernier traitement a permis une décomposition du 

foie en conditions anaérobies, connue pour affecter négativement la croissance des larves 

(Richards  et  al.  2013).  Toutes  les  conditions  (18  au  total)  ont  été  répliquées  9  fois,  à 

l'exception des conditions d500 qui ont été répétées 6 fois.

2.1.3 Analyses statistiques

La survie des larves jusqu'au stade adulte a été calculée en mesurant le pourcentage 

de mouches émergées.  Cette survie et  la  masse sèche moyenne des mouches ont  été 

analysées par des comparaisons de moyennes entre les différentes conditions : le test de 

Kruskal-Wallis et le test post-hoc de Nemenyi ont été utilisés pour comparer entre elles les 

conditions  de  différentes  densités,  tandis  que  les  comparaisons  entre  les  groupes 

conspécifiques  et  hétérospécifiques  et  entre  le  foie  frais  et  le  foie  décomposé  ont  été 

réalisées  avec le  test  de  Mann-Whitney.  La  masse  des mouches  n'a  été  analysée  que 

lorsqu'au moins quatre valeurs ont été mesurées par condition. Le seuil de significativité a 

été fixé à α = 0,05 / n (n étant le nombre de comparaisons statistiques réalisées pour une 

condition donnée).
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2.2 Résultats

2.2.1 Effet de la densité larvaire

Sur  du  foie  frais  comme  décomposé  et  en  groupe  conspécifique  comme 

hétérospécifique, la survie des larves L. sericata et C. vicina n'a pas été différente entre les 

densités d100, d250 et d500 (Tableau 3). Le même résultat a été observé pour la masse des 

mouches, excepté chez  C. vicina sur du foie frais en groupe conspécifique (la masse des 

adultes a été significativement plus faible à d500 qu'à d250 et d100 ; Tableau 3). En accord 

avec ces résultats,  les données de survie  et  de masse des différentes densités ont  été 

regroupées pour les comparaisons entre (1) du foie frais et décomposé et (2) des groupes 

conspécifiques et hétérospécifiques (les comparaisons de la masse des mouches C. vicina 

sur du foie frais en groupe conspécifique ont été détaillées à chaque densité dans le Tableau 

4).

2.2.2 Effet de la décomposition de la viande

La survie des larves L. sericata et C. vicina a été significativement plus faible sur le 

foie  décomposé  que  sur  le  foie  frais,  à  la  fois  en  groupe  conspécifique  et  en  groupe 

hétérospécifique (diminution moyenne de 46 % du taux de survie ; Figure 15, Tableau 4). La 

masse moyenne des mouches L. sericata a également été significativement plus faible sur le 

foie décomposé en groupe conspécifique, mais cette différence n'a pas été significative en 

présence  d'individus  C.  vicina (groupe  hétérospécifique  ;  Figure  16,  Tableau  4).  Chez 

C. vicina, la masse des mouches a été significativement plus faible sur le foie décomposé 

que sur le foie frais, tant en groupe conspécifique qu'hétérospécifique (Figure 16, Tableau 4).

2.2.3 Effet de la présence d'individus hétérospécifiques

Sur du foie frais comme décomposé, chez les deux espèces, la survie larvaire n'a 

pas été significativement différente entre les groupes conspécifiques et  hétérospécifiques 

(Figure  15,  Tableau  4).  Le  même  résultat  a  été  observé  pour  la  masse  moyenne  des 
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mouches,  excepté  chez  L.  sericata  sur  du  foie  décomposé  où  la  masse  a  été 

significativement  plus  élevée  en  présence  d'individus  hétérospécifiques  qu'en  groupe 

conspécifique (Figure 16, Tableau 4).

Tableau 3. Comparaisons  du pourcentage de  mouches émergées et  de la  masse moyenne des 

mouches  L.  sericata et  C.  vicina entre  les  différentes  densités  larvaires,  pour  (1)  des  groupes 

conspécifiques sur  du foie  frais,  (2)  des groupes conspécifiques sur  du foie  décomposé,  (3)  des 

groupes  hétérospécifiques  sur  du  foie  frais  et  (4)  des  groupes  hétérospécifiques  sur  du  foie 

décomposé. Pour chaque comparaison, les valeurs moyennes (± e.s.m.) sont reportées en premier 

(d100 en première ligne, d250 en seconde et d500 en troisième), et les valeurs des tests statistiques 

en dernier (n : nombre de réplicats). Les astérisques (en gras) indiquent une différence significative 

(test de Kruskal-Wallis (H) et de Wilcoxon (W) : * P < 0,05 ; NS : différence non-significative).
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Espèce

n n n n

L. sericata

H = 0,11 NS H = 4,08 NS H = 0,31 NS H = 1,91 NS

C. vicina

H = 7,55 NS H = 4,13 NS H = 0,66 NS H = 7,15 NS

L. sericata

H = 2,29 NS W = 26 NS H = 0,07 NS -

C. vicina

H = 8,61 * H = 6,01 NS H = 1,02 NS W = 8 NS

Trait
d'histoire

de vie

(1) foie frais -
conspécifique :

(2) foie décomposé
- conspécifique :

(3) foie frais -
hétérospécifique :

(4) foie décomposé
- hétérospécifique :

d100 vs
d250 vs

d500

d100 vs
d250 vs

d500

d100 vs
d250 vs

d500

d100 vs
d250 vs

d500

Pourcen-
tage de 

mouches 
émergées

62 ± 11 %
65 ± 9 %

67 ± 13 %

9
9
6

5 ± 4 %
5 ± 2 %
6 ± 3 %

9
9
6

54 ± 9 %
55 ± 8 %

47 ± 12 %

9
9
6

14 ± 9 %
14 ± 4 %
7 ± 6 %

9
9
6

53 ± 2 %
55 ± 4 %
33 ± 6 %

9
9
6

6 ± 2 %
8 ± 3 %

14 ± 3 %

9
9
6

55 ± 7 %
53 ± 6 %
53 ± 9 %

9
9
6

4 ± 3 %
16 ± 4 %
11 ± 7 %

9
9
6

Masse
moyenne

des
mouches

4,36 ± 0,71 mg
4,73 ± 0,69 mg
3,12 ± 0,40 mg

9
9
6

-
2,65 ± 0,24 mg
2,20 ± 0,19 mg

6
6

3,81 ± 0,60 mg
3,65 ± 0,48 mg
3,60 ± 0,81 mg

9
9
6

-
4,57 ± 0,48 mg

-
7

8,27 ± 0,62 mg
8,29 ± 0,32 mg
6,15 ± 0,58 mg

9
9
6

6,26 ± 0,68 mg
5,42 ± 0,29 mg
6,88 ± 0,45 mg

4
9
6

7,69 ± 0,52 mg
7,73 ± 0,55 mg
6,78 ± 0,68 mg

9
9
6

-
5,84 ± 0,34 mg
6,61 ± 0,61 mg

7
4*



Tableau 4. Comparaisons  du pourcentage de  mouches émergées et  de la  masse moyenne des 

mouches  L.  sericata et  C.  vicina entre,  d'une  part,  du  foie  frais  et  décomposé  (en  groupe  (1) 

conspécifique  et  (2)  hétérospécifique),  et  d'autre  part,  des  groupes  conspécifiques  et 

hétérospécifiques (sur (3) du foie frais et (4) du foie décomposé). Les valeurs des différentes densités  

larvaires ont été regroupées pour chaque condition. Pour chaque comparaison, les valeurs moyennes 

(±  e.s.m.)  sont  reportées  en  premier  (la  première  ligne  correspondant  à  la  première  condition 

comparée),  et  les  valeurs  des  tests  statistiques  en  dernier  (n  :  nombre  de  réplicats). La  masse 

moyenne des mouches C. vicina en groupe conspécifique a aussi été comparée entre du foie frais et 

décomposé  pour  chaque  densité  séparément  (d100,  d250  et  d500).  Les  astérisques  (en  gras) 

indiquent une différence significative (test de Wilcoxon : ** P < 0,01 ; *** P < 0,001 ; NS : différence 

non-significative).
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Espèce

n n n n

L. sericata

W = 567 *** W = 528 *** W = 372 NS W = 249 NS

C. vicina

W = 567 *** W = 214 NS W = 314 NS

L. sericata

W = 256 ** W = 107 NS W = 332 NS W = 16 ***

C. vicina
W = 366 *** W = 248 ** W = 325 NS W = 127 NS

Trait
d'histoire

de vie

(1)
conspécifique :

(2)
hétérospécifique :

(3)
foie frais :

(4)
foie décomposé :

foie frais vs
décomposé

foie frais vs
décomposé

cons- vs hétéro-
spécifique

cons- vs hétéro-
spécifique

Pourcen-
tage de 

mouches 
émergées

64 ± 6 %
5 ± 2 %

24
24

53 ± 5 %
12 ± 4 %

24
24

64 ± 6 %
53 ± 5 %

24
24

5 ± 2 %
12 ± 4 %

24
24

49 ± 3 %
9 ± 2 %

24
24

54 ± 4 %
10 ± 3 %

24
24

49 ± 3 %
54 ± 4 %

24
24

9 ± 2 %
10 ± 3 %

24
24

W = 550 ***

Masse 
moyenne 

des
mouches

4,19 ± 0,38 mg
2,66 ± 0,21 mg

24
14

3,70 ± 0,32 mg
4,36 ± 0,31 mg

24
13

4,19 ± 0,38 mg
3,70 ± 0,32 mg

24
24

2,66 ± 0,21 mg
4,36 ± 0,31 mg

14
13

7,75 ± 0,34 mg
6,06 ± 0,26 mg

24
19

7,48 ± 0,31 mg
6,00 ± 0,27 mg

24
13

7,75 ± 0,34 mg
7,48 ± 0,31 mg

24
24

6,06 ± 0,26 mg
6,00 ± 0,27 mg

19
13

d100 W = 30 NS
d250 W = 81 ***
d500 W = 12 NS

9
9
6



Figure 15. Pourcentage (moyenne ± e.s.m.) de mouches émergées L. sericata (gauche) et C. vicina 

(droite)  sur  du  foie  frais  (rose)  ou  décomposé  (marron)  en  groupes  conspécifiques  ou 

hétérospécifiques (n = 24 pour chaque condition). Ce pourcentage a été significativement plus faible 

sur le foie décomposé que sur le foie frais chez les deux espèces, sans différences entre des groupes 

conspécifiques  et  hétérospécifiques.  Des  lettres  différentes  indiquent  une  différence  significative 

(analyses séparées pour chaque espèce ; test de Wilcoxon : P < 0,05).
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Figure 16. Masse (moyenne ± e.s.m. ; mg) des mouches L. sericata (gauche) and C. vicina (droite) 

sur du foie frais (rose) ou décomposé (marron) en groupes conspécifiques ou hétérospécifiques. La 

masse n'a pas été significativement différente entre des groupes conspécifiques et hétérospécifiques, 

sauf chez  L. sericata  sur du foie décomposé où la masse a été significativement plus élevée en 

groupe  hétérospécifique. Des  lettres  différentes  indiquent  une  différence  significative (analyses 

séparées pour chaque espèce ; test de Wilcoxon : P < 0,05).

2.3 Discussion

L'objectif  de  cette  étude  était  d'évaluer  les  coûts  et  bénéfices  de l'agrégation  en 

fonction de la densité d'individus, de la présence ou non d'une autre espèce et du niveau de 

décomposition de la viande. Les résultats ont montré (1) un effet négatif de la décomposition 

anaérobie du foie de bœuf sur la survie et la croissance des larves, (2) une absence de 

bénéfice lié à l'augmentation de la densité larvaire et (3) un effet positif de la présence de 

C. vicina sur la croissance de L. sericata lorsque le substrat était décomposé.

L'effet fortement délétère de la décomposition du foie de bœuf sur la survie et la 

masse atteinte au stade adulte en fait une source de nourriture clairement sous-optimale 

pour les deux espèces. Ce résultat est en accord avec l'étude de Richards et al. (2013), qui a 

observé un net ralentissement de la croissance de C. vicina sur du foie décomposé. Chez 

les nécrophores, les effets liés à la décomposition des carcasses sur le comportement et le 
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développement sont attribués à une augmentation générale de la charge bactérienne (Rozen 

et  al.  2008).  De  manière  similaire,  l'abondance  des  bactéries  dans  le  foie  décomposé 

pourrait être ici la principale cause de l'effet négatif sur les larves. Dans une récente étude, 

les larves d'une autre espèce de Calliphoridés (Chrysomya chloropyga) se sont développées 

aussi bien sur du foie frais que décomposé ; cependant, la décomposition s'était déroulée en 

conditions aérobies, permettant l'arrivée de bactéries exogènes (Olatubi & Muse 2020). Cela 

suggère que l'effet délétère observé ici serait spécialement dû à la prolifération de bactéries 

anaérobies.

Deux  principaux  mécanismes  pourraient  expliquer  l'effet  négatif  des  bactéries 

anaérobies.  D'une part,  la  putréfaction  induite  par  les bactéries pourrait  altérer  la  valeur 

nutritionnelle de la viande pour les larves. Les bactéries métabolisent en effet les protéines, 

sucres et lipides en composés élémentaires (Carter et al. 2007, Metcalf et al. 2016). Cette 

putréfaction entraînerait  une diminution de la  quantité de nutriments assimilables par les 

larves,  qui  pourrait  alors  affecter  leur  développement.  Cette  idée  est  confortée  par  les 

variations de croissance larvaire observées selon le type de tissus cadavériques, dont la 

composition  nutritionnelle  diffère  (Kamal  1958,  Kaneshrajah  &  Turner  2004,  Clark  et  al. 

2006). D'autre part, des bactéries pathogènes pourraient relâcher des composés toxiques 

pour  les  larves.  Certaines  souches  bactériennes  (ex  :  Providencia sp.,  Pseudomonas 

aeruginosa) ont effectivement un effet létal sur les asticots (Ahmad et al. 2006; Anderson et 

al. 2010).

Contrairement  à  la  première  hypothèse  et  aux  résultats  d'études  précédentes 

(Scanvion  et  al.  2018),  augmenter  la  densité  d'individus  n'a  pas  permis  aux  larves  de 

survivre mieux ou d'atteindre une masse plus importante. Cela a été observé tant sur du foie 

frais que décomposé. Sur du foie frais, la survie des larves (60 % en moyenne) a été plus 

faible que celle qui est habituellement observée sur un substrat frais, notamment du muscle 

de bœuf (entre 65 et 85 % de survie en moyenne ; Scanvion et al. 2018, Komo et al. 2019). 

Le foie pourrait donc manquer de nutriments essentiels présents dans d'autres tissus, ce que 

suggère également la croissance plus lente des larves élevées sur du foie par rapport à 

d'autres organes comme les poumons ou le coeur (Kaneshrajah & Turner 2004, Clark et al. 

2006). Quoi qu'il en soit, l'augmentation de la taille du groupe n'a pas permis de contrer ces 

coûts. Chez  C. vicina, un effet de compétition a même été observé à une densité de 500 

larves (un résultat concordant avec ceux déjà observés à cette densité par Scanvion et al. 

2018).
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L'augmentation de la densité larvaire n'a pas non plus permis de contrer les effets 

négatifs de la putréfaction anaérobie. Néanmoins, ces effets ont été légèrement réduits en 

présence d'une seconde espèce. En effet, la masse atteinte au stade adulte par L. sericata 

sur du foie décomposé a été plus élevée en groupe hétérospécifique que conspécifique. Ce 

résultat valide la deuxième hypothèse de l'étude :  l'agrégation interspécifique améliore le 

développement  des  larves  lorsque  la  compétition  avec  les  bactéries  est  forte.  Selon  la 

classification proposée par Goodale et al. (2020), cet effet positif de C. vicina sur L. sericata 

s'inscrit dans la catégorie des bénéfices complémentaires, c'est-à-dire propres à l'association 

entre espèces et inatteignables en groupe conspécifique.

Le bénéfice de l'agrégation interspécifique démontré ici confirme celui observé chez 

L. sericata et C. vicina sur du muscle de bœuf (Komo et al. 2019). Toutefois, l'agrégation n'a 

pas affecté le développement de C. vicina : cette espèce a apporté un avantage à L. sericata 

sans  en  recevoir  en  retour  (commensalisme).  Dans  l'étude  de Komo et  al.  (2019),  des 

bénéfices  avaient  été  observés  chez  les  deux  espèces  (mutualisme),  mais  ils  s'étaient 

traduits  différemment  :  la  survie  et  la  masse adulte avaient  été plus élevées en groupe 

hétérospécifique chez  L. sericata, tandis que  C. vicina s'était développée plus rapidement 

(Komo et al. 2019). Dans les présents travaux,  C. vicina pourrait donc avoir bénéficié de 

l'agrégation avec L. sericata par un développement plus rapide.

Le fait  que la  présence de  C. vicina ait  été avantageuse uniquement sur du foie 

décomposé  pourrait  signifier  que  cette  espèce  possède  de  meilleures  défenses 

antibactériennes  que  L.  sericata.  Par  exemple,  C.  vicina pourrait  inhiber  la  putréfaction 

bactérienne,  favorisant  ainsi  le  maintien  de  nutriments  dans  la  viande,  ou  éliminer  des 

souches de bactéries pathogènes.  Ces hypothèses semblent  toutefois  infirmées par  une 

précédente  étude,  qui  a  observé  un  plus  grand  effet  antibactérien  des  sécrétions  de 

L. sericata par rapport à celles de  C. vicina  sur cinq souches bactériennes (Barnes et al. 

2010). Ainsi, plutôt que d'inhiber la croissance de bactéries pathogènes, C. vicina pourrait au 

contraire stimuler celle de bactéries favorables au développement larvaire (Schmidtmann & 

Martin 1992, Zurek et al. 2000, Crooks et al. 2016). De telles bactéries pourraient notamment 

servir  de  complément  alimentaire  aux  larves,  ou éliminer  elles-mêmes d'autres  souches 

pathogènes (Thompson et al. 2013, Tomberlin et al.  2017).  Toutefois, si les bactéries ont 

déjà consommé la plupart des nutriments, affecter leurs communautés ne permettrait pas 

d'améliorer la qualité de la viande. Dans ce cas, le bénéfice fournit par C. vicina proviendrait 

plutôt  d'une meilleure efficacité des enzymes digestives.  Ces enzymes faciliteraient  ainsi 

l'assimilation des derniers nutriments restants. Dans tous les cas, l'effet de C. vicina a permis 
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à L. sericata de rétablir une croissance équivalente à celle observée sur du foie frais. Cet 

effet  ne  s'est  en  revanche  pas  manifesté  sur  les  larves  C.  vicina,  qui,  en  groupe 

conspécifique, n'ont pas atteint une masse aussi haute sur du foie décomposé que sur du 

foie frais.

Quel que soit le mécanisme impliqué, le bénéfice généré par la présence de C. vicina 

sur le développement de  L. sericata  en milieu décomposé reste de faible amplitude : si la 

masse atteinte à l'âge adulte a été augmentée d'environ 63 % en groupe hétérospécifique, la 

survie est  restée bien plus faible que celle observée sur le foie frais,  malgré une légère 

augmentation (5 % de survie en groupe conspécifique, 12 % en hétérospécifique). De plus, 

la survie de C. vicina sur le foie décomposé a été du même ordre que celle de L. sericata. 

Les capacités de C. vicina à réguler la flore microbienne resteraient donc très limitées, ou du 

moins peu efficaces dans les conditions testées (décomposition anaérobie durant 7 jours). 

Néanmoins, le bénéfice observé suggère que l'association entre espèces peut améliorer la 

performance des larves dans des milieux soumis à une forte pression de sélection (i.e. la 

compétition  avec  les  bactéries).  Cette  observation  s'accorde  avec  la  prévalence  des 

interactions  positives  entre  espèces  constatée  dans  les  milieux  délétères  ("harsh 

environment" ; Bruno et al. 2003). Dans ces environnements, les coûts liés à la compétition 

avec l'autre espèce peuvent être largement compensés par les bénéfices de l'interaction. 

Compte  tenu  de  la  variabilité  en  milieu  naturel  de  la  composition  des  communautés 

microbiennes  et  du  nombre  d'espèces  de  mouches  colonisant  les  cadavres  (cf.  section 

0.3.1.3), les avantages des associations larvaires interspécifiques pourraient y être bien plus 

importants que ce qui a été observé ici (cf. discussion générale).

Dans le troisième et dernier chapitre de cette thèse, les travaux ont porté sur un autre 

bénéfice potentiel  de l'agrégation entre espèces :  la capacité des larves à moduler leurs 

préférences  alimentaires  (plasticité  comportementale)  pour  s'agréger  sur  la  meilleure 

ressource disponible dans leur environnement.
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CHAPITRE 3 : PLASTICITÉ

3.1 Matériel et méthodes

3.1.1 Matériel biologique

L'élevage de mouches L. sericata et C. vicina et l'obtention des larves utilisées dans 

les expériences ont suivi le même protocole que celui décrit dans la section 1.1.1.1. Les 

œufs pondus ont été déposés dans une boîte en plastique (108 x 83 x 64 mm) contenant 

10 g  de  foie  et  placée  dans  un  incubateur  (Pol-Eko-Aparatura,  modèle  ST  BASIC)  à 

30 ± 1 °C. Les larves ont été prélevées 24 ± 2 h après la ponte, de manière à obtenir des 

jeunes larves de stade L2. Des observations préliminaires ayant montré une forte mortalité 

des larves  C. vicina âgées de 24 h, ces larves n'ont été prélevées que 30 ± 2 h après la 

ponte.

3.1.2 Tests de choix binaire

Les comportements individuels et collectifs de larves L. sericata et C. vicina ont été 

observés dans une arène circulaire contenant deux spots de nourriture. Cette arène était 

constituée d'une boîte de Pétri (Pyrex®, 2 cm de hauteur, 20 cm de diamètre) remplie d'une 

gélose d'agar-agar à 4 % (1 cm de hauteur). Pour créer les spots de nourriture, deux trous 

ont été creusés dans l'agar-agar à 7,5 cm de distance l'un de l'autre et à égale distance des 

parois de l'arène. Chacun d'eux avait 1 cm de hauteur et soit 2 cm (petits spots) soit 3,45 cm 

(grands spots) de diamètre. Les deux trous ont été remplis de 3,14 mL (petits spots) ou de 

9,42 mL (grands spots) d'un mélange de 100 g de foie de bœuf mixé dans 30 mL de solution 

saline (0,9 % de NaCl). L'un des deux spots contenait du foie frais ("spot frais") et l'autre du 

foie décomposé ("spot décomposé"). La gélose a ensuite été recouverte d'un morceau de 

tulle,  empêchant les larves de creuser à l'intérieur tout  en leur permettant  de se nourrir. 
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L'ensemble du dispositif  a été placé à l'obscurité dans un incubateur (Pol-Eko-Aparatura, 

modèle  ST  BASIC)  à  30  ±  1  °C.  Cette  température  permettait  d'observer  en  24  h  le 

comportement des larves pendant tout leur deuxième stade de développement et jusqu'au 

début du troisième, tout en restant en-dessous du seuil de tolérance thermique maximal des 

deux espèces (Reiter 1984, Grassberger & Reiter 2001).

Au début de l'expérience, les larves ont été réparties de manière homogène sur la 

ligne  médiane  située  à  égale  distance  des  deux  spots.  Pour  les  tests  de  groupe,  la 

distribution spatiale des larves dans l'arène a été photographiée avec flash toutes les heures 

pendant 24 h ou 48 h par un appareil photo (Canon, modèle EOS 750D) placé à la verticale 

au-dessus du dispositif  (des observations préliminaires ont montré que le flash n'induisait 

pas de modification du comportement des larves). Pour les tests individuels, la larve a été 

filmée en continu pendant 24 h avec le même dispositif.

Les conditions testées sont résumées dans le tableau 5. Lorsqu'une larve était testée 

isolément, le temps total passé sur chacun des spots a été mesuré à la seconde près. Pour 

les tests de groupe, le nombre de larves sur chacun des spots a été compté sur les photos 

prises toutes les heures. Les analyses ont ensuite porté sur la distribution moyenne des 

larves à partir du moment où 75 % d'entre elles avaient atteint les spots. Deux paramètres 

ont  été  calculés  pour  caractériser  cette  distribution  :  (1)  la  latence,  i.e.  le  temps  (t75) 

nécessaire avant d'observer 75 % des larves sur les deux spots, et (2) le nombre moyen de 

larves observé sur le spot frais, calculé entre t75 et le moment où le pourcentage de larves 

sur le spot frais excédait 25 % de variation (seules les durées minimales de 5 h ont été 

considérées).

Tableau 5. Conditions testées dans les tests de choix binaire. Le nombre de réplicats (n) est indiqué 

en fonction de la surface de spot (cm²), du nombre de larves, de la densité d'individus (nombre de 

larves par cm² de surface de spot) et de l'espèce (dans la condition "L. sericata + C. vicina", 20 larves 

de chaque espèce ont été testées simultanément). Toutes les expériences ont duré 24 h, à l'exception 

de celles testant 40 larves L. sericata sur des petits spots qui ont duré 48 h.
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Surface de spot 3 cm² (petits spots) 9 cm² (grands spots)

Nombre de larves 1 15 40 40 120

Densité (larves / cm²) 0,3 5 13 4,4 13

L. sericata n = 20 n = 10 n = 10 n = 10 n = 10

C. vicina n = 10 n = 10

n = 10L. sericata + C. vicina



3.1.3 Analyses statistiques

Pour les tests individuels, le pourcentage de temps passé par la larve a été comparé 

entre les deux spots en utilisant le test de Wilcoxon. Le pourcentage de temps passé sur le 

spot frais a ensuite été utilisé pour analyser les tests de groupes, en considérant que ce 

pourcentage indiquait la probabilité d'observer une larve sur le spot frais à un temps t sous 

l'hypothèse que les larves n'interagissaient pas entre elles pendant l'expérience.

Pour les tests de groupes, la latence d'arrivée de 75 % des larves sur les spots a été 

comparée entre les conditions avec le test de Kruskal-Wallis et le test post-hoc de Nemenyi. 

Des  tests  binomiaux  ont  ensuite  été  utilisés  pour  analyser  l'effet  de  la  présence  de 

congénères sur les préférences des larves pour un spot, en utilisant la probabilité estimée 

dans les tests individuels. Lorsque ces tests binomiaux montraient que le nombre moyen de 

larves sur le spot frais était significativement différent de celui attendu, le réplicat analysé a 

été classé dans la catégorie "agrégation sur le spot décomposé" (nombre moyen plus faible 

qu'attendu)  ou "agrégation sur  le  spot  frais"  (nombre moyen plus  élevé).  Le nombre de 

réplicats dans chacune de ces catégories a ensuite été utilisé pour tester (1) le nombre total 

d'agrégations sur un spot,  (2) le nombre d'agrégations sur le spot  frais et (3)  le nombre 

d'agrégations sur le spot décomposé, au moyen de tests binomiaux avec les probabilités de 

succès respectives attendues sous l'hypothèse d'une absence d'interactions entre les larves 

(i.e. (1) et (2) p = 0,05, (3) p = 0,025). Enfin, des tests binomiaux ont été de nouveau utilisés 

pour comparer le nombre d'agrégations sur le spot frais avec le nombre total d'agrégations 

(p = 0,5). Tous les tests statistiques ont été réalisés avec le logiciel R (version 3.6.2) avec un 

seuil de significativité fixé à α = 0,05.

3.2 Résultats

3.2.1 Préférences individuelles en l'absence de congénères

Lors des tests individuels, les deux spots ont été occupés par la larve au cours d'une 

même expérience dans un seul réplicat sur 20 pour  L. sericata  et dans 3 réplicats sur 10 

pour  C. vicina.  Les probabilités d'observer la larve sur le spot frais à un temps t ont été 
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estimées à 0,73 pour L. sericata (intervalle de confiance à 95 % (IC95): [0,51 ; 0,91]) et 0,67 

pour C. vicina (IC95: [0,35 ; 0,93]). Les larves L. sericata ont passé significativement plus de 

temps sur le spot frais que sur le spot décomposé (test de Wilcoxon, moyenne sur le spot 

frais = 73 %, moyenne sur le spot décomposé = 26 %, V = 168, P = 0,021). Le temps passé 

n'a pas été différent entre les spots pour  C. vicina (test de Wilcoxon, moyenne sur le spot 

frais = 67 %, moyenne sur le spot décomposé = 30 %, V = 43, P = 0,14).

3.2.2 Dynamiques collectives sur 48 h d'expérience

Lorsque 40 larves  L. sericata  étaient placées simultanément dans l'arène avec des 

petits spots, 74 % des larves ont été retrouvées en moyenne sur le spot frais et 23 % sur le 

spot décomposé (premières 18 h). Au-delà de 18 h et jusqu'à la fin du test, la répartition des 

larves a été équilibrée entre les deux spots, avec 40 à 60 % des larves localisées sur chaque 

spot  (Figure 17A).  Dans 3 réplicats sur 10,  des changements réguliers d'occupation des 

spots ont été observés entre 24 h et 48 h : les larves se regroupaient toutes sur un seul spot, 

y  restaient  pendant 15 à 60 min,  se déplaçaient  ensuite collectivement vers l'autre spot 

pendant  une  durée  similaire,  puis  retournaient  sur  le  spot  initial  avant  d'effectuer  une 

nouvelle migration (Figure 17B, C).

3.2.3 Effet de la densité larvaire

La latence d'arrivée de 75 % des larves sur les spots n'a pas été significativement 

différente entre les conditions de forte et faible densités (test de Kruskal-Wallis, H = 2,42, P = 

0,49 ;  Figure 18).  Le nombre de réplications  montrant  une agrégation sur  un spot  pour 

chaque condition est représenté dans la figure 13 (Tableau 6). A forte densité, le nombre 

d'agrégations  sur  le  spot  frais  a  été  significativement  plus  élevé  que  celui  sur  le  spot 

décomposé (test binomial, ntotal = 15, n = 12, P = 0,035) ; en revanche, aucune différence 

significative n'a été constatée à faible densité (test binomial, ntotal = 9, n = 6,  P = 0,51). 

Enfin, bien que le nombre d'agrégations sur le spot décomposé ait été significativement plus 

élevé qu'attendu à forte densité,  cette différence n'a pas été retrouvée dans la condition 

testant le plus grand groupe de larves (i.e. 120 individus ; Figure 19, Tableau 7).
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3.2.4 Effet de la présence d'individus hétérospécifiques

La latence d'arrivée de 75 % des larves sur les spots a été significativement plus 

élevée en groupe hétérospécifique qu'en groupe conspécifique chez  L.  sericata (test  de 

Kruskal-Wallis,  H  =  10,46,  P =  0,005;  test  post-hoc  de  Nemenyi,  40  L.  sericata vs  40 

C. vicina, P = 0,054, 40 L. sericata vs [20 L. sericata + 20 C. vicina], P = 0,006, 40 C. vicina 

vs [20 L. sericata + 20 C. vicina],  P = 0,71; Figure 18). Dans la condition hétérospécifique 

comme  dans  les  deux  conditions  conspécifiques,  il  y  a  eu  significativement  plus 

d'agrégations  que  ce  qui  était  attendu  si  les  larves  n'avaient  pas  interagi  entre  elles 

(Figure 19, Tableau 7). Le nombre d'agrégations sur le spot frais a été significativement plus 

élevé  qu'attendu  dans  les  conditions  conspécifiques,  mais  pas  dans  la  condition 

hétérospécifique  (Figure  19,  Tableau  7).  Enfin,  aucune  différence  significative  n'a  été 

observée entre le nombre d'agrégations sur le spot  frais et celui  sur le spot décomposé 

(Tableau 7).
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Tableau 6. Comparaisons statistiques entre le nombre moyen de larves sur le spot frais (observé 

lorsque 75 % des larves avaient atteint un spot) et le nombre moyen de larves attendu sur ce spot 

sous l'hypothèse d'une absence d'interactions entre les larves. Les comparaisons ont été réalisées 

pour chaque réplicat  testant  des groupes de larves,  en utilisant  des tests  binomiaux avec "n total" 

correspondant au nombre total de larves vivantes comptées dans l'arène, "n" au nombre moyen de 

larves situées sur le spot frais, et "p" à la probabilité de succès, fixée à 0,73 pour L. sericata et 0,67 

pour C. vicina. "P" indique la p-value du test (un P inférieur à 0,05 est surligné en gras). Abréviations : 

"Ls" : L. sericata, "Cv" : C. vicina, "Ls + Cv" : 20 L. sericata et 20 C. vicina, "PS" : petits spots, "GS", 

grands spots (ex : "15 Ls / PS": 15 larves L. sericata sur des petits spots).
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Réplication 15 Ls / PS 40 Ls / GS 40 Ls / PS 120 Ls / GS 40 Cv / PS Ls + Cv / PS

p = 0,73 p = 0,73 p = 0,73 p = 0,73 p = 0,67 p = 0,73 p = 0,67

R1

14 36 38 99 32 40

n 6 11 34 58 23 7

P 0,069 < 0,001 0,026 0,002 0,71 < 0,001 < 0,001

R2

15 35 39 105 38 37

n 7 20 37 103 36 10

P 0,036 0,054 < 0,001 < 0,001 < 0,001 < 0,001 < 0,001

R3

14 33 36 102 32 35

n 13 14 33 73 28 12

P 0,13 < 0,001 0,037 0,74 0,013 < 0,001 < 0,001

R4

14 36 35 120 38 37

n 9 21 33 112 13 7

P 0,55 0,059 0,003 < 0,001 < 0,001 < 0,001 < 0,001

R5

14 32 37 112 34 37

n 10 14 32 78 25 3

P 1,00 < 0,001 0,066 0,46 0,47 < 0,001 < 0,001

R6

15 36 37 105 39 39

n 14 15 9 78 7 6

P 0,086 < 0,001 < 0,001 0,83 < 0,001 < 0,001 < 0,001

R7

12 31 36 107 36 38

n 10 30 34 100 20 29

P 0,53 < 0,001 0,002 < 0,001 0,16 0,72 0,23

R8

14 39 39 110 38 40

n 7 31 28 104 32 30

P 0,069 0,47 0,86 < 0,001 0,024 0,86 0,32

R9

14 35 35 107 40 37

n 8 21 15 91 26 34

P 0,23 0,089 < 0,001 0,004 0,87 0,008 < 0,001

R10

15 32 39 97 38 34

n 15 30 35 85 5 21

P 0,016 0,005 0,02 < 0,001 < 0,001 0,17 0,59

Tests binomiaux (ntotal = nombre total de larves ; n = nombre de larves sur le spot frais)

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal



Tableau 7. Comparaisons statistiques entre les nombres de réplicats montrant une agrégation sur un 

spot décomposé, une agrégation sur un spot frais ou pas d'agrégation, dans chaque condition testant  

un groupe de larves. La première colonne montre les résultats des tests binomiaux sur le nombre total 

d'agrégations  avec  une  probabilité  de  succès  (p)  de  0,05  ;  la  deuxième  colonne,  le  nombre 

d'agrégations sur le spot frais avec p = 0,025 ; la troisième colonne, le nombre d'agrégations sur le  

spot décomposé avec p = 0,025 ; et la quatrième colonne, le nombre d'agrégations sur le spot frais 

par rapport au nombre total d'agrégations avec p = 0,5. "P" indique la p-value du test (un P inférieur à 

0,05 est surligné en gras). Abréviations : "Ls" : L. sericata, "Cv" : C. vicina, "Ls + Cv" : 20 L. sericata et 

20 C. vicina, "PS" : petits spots, "GS", grands spots (ex : "15 Ls / PS": 15 larves L. sericata sur des 

petits spots).
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Condition

Tests binomiaux

p = 0.05 p = 0.025 p = 0.025 p = 0.5

15 Ls / PS

10 10 10 2

n 2 1 1 1

P 0,086 0,22 0,22 1

40 Ls / GS

10 10 10 6

n 6 2 4 2

P < 0,001 0,025 < 0,001 0,69

40 Ls / PS

10 10 10 8

n 8 6 2 6

P < 0,001 < 0,001 0,025 0,29

120 Ls / GS

10 10 10 7

n 7 6 1 6

P < 0,001 < 0,001 0,22 0,13

40 Cv / PS

10 10 10 6

n 6 3 3 3

P < 0,001 0,002 0,002 1

Ls + Cv / PS

10 10 10 7

n 7 1 6 1

P < 0,001 0,22 < 0,001 0,13

ntotal = nombre
total de

réplications

ntotal = nombre
total de

réplications

ntotal = nombre
total de

réplications

ntotal = nombre
total d'agrégations

n = nombre total 
d'agrégations

n = nombre 
d'agrégations sur

le spot frais

n = nombre 
d'agrégations sur

le spot décomposé

n = nombre 
d'agrégations sur

le spot frais

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal

ntotal



Figure 17. A. Pourcentage (moyenne ± e.s.m.) de larves  L. sericata  sur les spots frais (rose) et 

décomposé (marron) au cours du temps dans les expériences testant 40 larves  L. sericata sur des 

petits spots (n = 10). B. Pourcentage de larves  L. sericata  sur les spots frais (rose) et décomposé 

(marron)  au  cours  du  temps dans un  réplicat  des  expériences  présentées  en  A.  Les  motifs  des 

courbes entre 38 h et 48 h illustrent des changements successifs réguliers d'occupation des spots par 
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le groupe. C. Illustration d'un changement de spot dans le réplicat décrit en B. En 24 min, les larves  

ont migré du spot frais (à gauche) vers le spot décomposé (à droite).

Figure 18. Latence (moyenne ± e.s.m.) avant d'observer 75 % des larves sur les deux spots, dans les 

conditions de faible et forte densités et en groupes conspécifiques et hétérospécifiques (n = 10 pour 

chaque condition). Des lettres différentes indiquent une différence significative (test de Kruskal-Wallis 

et  test  post  hoc  de  Nemenyi  :  P <  0,05).  Dans  le  groupe  hétérospécifique,  la  latence  a  été 

significativement plus élevée que dans le groupe conspécifiques de L. sericata. Abréviations : "Ls" : 

L. sericata, "Cv" : C. vicina, "Ls + Cv" : 20 L. sericata et 20 C. vicina, "PS" : petits spots, "GS", grands 

spots (ex : "15 Ls / PS": 15 larves L. sericata sur des petits spots).
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Figure 19. Pourcentage de réplicats montrant une agrégation sur le spot décomposé (marron), pas 

d'agrégation (blanc) ou une agrégation sur le spot frais (rose), dans chaque condition expérimentale 

(n = 10  pour chaque condition). La première barre "Attendu" indique la probabilité d'observer une 

agrégation sur le foie décomposé (p = 0,025), aucune agrégation (p = 0,95) ou une agrégation sur le 

spot frais (p = 0,025) sous l'hypothèse d'une absence d'interactions entre les larves. Les astérisques 

représentent un pourcentage d'agrégations sur le spot décomposé ou le spot frais significativement 

plus élevé qu'attendu (test binomial : *  P < 0,05 ; **  P < 0,01 ; *** P < 0,001). Abréviations : "Ls" : 

L. sericata, "Cv" : C. vicina, "Ls + Cv" : 20 L. sericata et 20 C. vicina, "PS" : petits spots, "GS", grands 

spots (ex : "15 Ls / PS": 15 larves L. sericata sur des petits spots).
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3.3 Discussion

Le but de cette étude était de tester l'effet de la densité et du nombre d'espèces sur 

les préférences individuelles des larves et leurs comportements collectifs. Les résultats des 

tests de développement présentés dans le chapitre 2 ont montré que quels que soient la 

densité ou le nombre d'espèces dans le groupe, les larves se développaient toujours mieux 

sur du foie frais que décomposé. Par conséquent, les résultats des présents tests de choix 

binaire ne peuvent pas être uniquement expliqués par des changements de qualité de la 

nourriture induits  par  la  densité  ou l'espèce.  Selon la  théorie  du fourragement  social  en 

situation  d'économie  agrégative  (Giraldeau  &  Caraco  2000),  les  larves  bénéficieraient 

toujours plus de s'agréger sur du foie frais plutôt que décomposé, quelles que soient la taille 

et la composition du groupe (sous l'hypothèse que la quantité de nourriture disponible est 

suffisamment élevée pour prévenir la compétition).

Les  résultats  des tests  de  choix  avec des larves  isolées  sont  cohérents  avec le 

bénéfice  de  se  développer  sur  de  la  viande  fraîche  :  les  larves  L.  sericata ont  passé 

significativement plus de temps (73 %) sur le spot frais que sur le spot décomposé. Les 

larves  C. vicina ont également passé en moyenne plus de temps sur le spot frais (67 %), 

mais de manière non-significative. Ces résultats indiquent que les larves ont été capables 

d'évaluer la qualité de la nourriture et ont globalement préféré le foie frais. Pour  L. sericata, 

le fait que seulement 5 % des larves aient visité les deux spots au cours des 24 h de test 

suggère qu'elles se sont orientées en premier lieu en direction des odeurs émanant du spot 

frais. Ensuite, la nourriture a exercé un fort effet rétentif sur les larves, les empêchant de 

changer de spot. Pour C. vicina, une plus grande proportion de larves ont visité les deux 

spots (30 %), suggérant l'existence de préférences espèce-spécifiques. 

Les expériences ayant testé des groupes de larves  L. sericata  ont montré que les 

larves  ont  interagi  entre  elles  et  que  ces  interactions  ont  influencé  leurs  préférences 

alimentaires. La formation d'agrégats sur le spot frais  mais aussi sur le spot  décomposé 

démontre que cet effet des congénères peut aboutir à des choix optimaux et sous-optimaux. 

Cependant, à forte densité, les larves se sont plus souvent agrégées sur le spot frais que sur 

le spot décomposé. Ce résultat était le plus marqué dans le groupe de plus grand nombre 

d'individus (120 larves), où une agrégation sur le spot décomposé n'a été observée que dans 

un seul réplicat. Ces deux résultats valident la première hypothèse de l'étude : la précision 

du choix  (i.e.  la  probabilité  de choisir  la  meilleure  ressource)  augmente  avec la  densité 
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larvaire, avec un effet à la fois du nombre absolu de larves et du ratio entre le nombre de 

larves et la surface d'accès à la nourriture (i.e. la densité larvaire). Par ailleurs, l'absence de 

différence dans la latence de colonisation des spots montre que la vitesse des choix n'a été 

affectée  ni  par  la  taille  du  groupe,  ni  par  la  densité.  Ce  second  résultat  suggère  que 

l'augmentation de la précision du choix avec la densité résulte non pas d'une augmentation 

des  mouvements  larvaires  (puisqu'une  telle  augmentation  suppose  une  découverte  plus 

rapide des spots) mais plutôt d'attractions mutuelles entre les larves.

Les interactions sociales se produisant lors des prises de décisions collectives sont 

souvent médiées par des stimuli de courte portée, tels que des pistes de phéromones et des 

stimuli de contact (Jeanson et al. 2012). Chez les blattes, la perception tactile des composés 

chimiques laissés sur le sol induit une augmentation du temps d'arrêt, qui, par amplification, 

peut  entraîner  un  choix  collectif  auto-organisé  (Deneubourg  et  al.  2002,  Lihoreau  et  al. 

2010). Un mécanisme similaire intervient probablement dans les décisions collectives des 

asticots  nécrophages,  de  par  l'effet  rétentif  des  traces  chimiques  qu'ils  déposent  (cf. 

chapitre 1 ; Boulay et al. 2013). Ce mécanisme peut être illustré par les passages successifs 

du groupe d'un spot à l'autre, observés lorsque les expériences duraient 24 h de plus. Dans 

un premier temps, quelques larves quittent le spot où se trouve le groupe. Ce départ pourrait  

être induit par une saturation du spot : la compétition sur celui-ci augmente fortement au 

cours de l'expérience en raison de la croissance des larves. Les larves ayant quitté le spot 

se dirigent ensuite vers le spot inoccupé, laissant leurs traces sur leur passage. Le suivi de 

cette piste de composés chimiques, bien visible sur les enregistrements vidéo, augmenterait 

alors la probabilité que d'autres larves quittent le premier spot pour rejoindre le second. Plus 

le nombre de larves diminue sur le premier spot, plus les chances augmentent que celles qui 

restent partent à leur tour, conduisant à terme au changement collectif.

Dans cette étude, l'effet des interactions sociales a induit des choix à la fois optimaux 

et sous-optimaux. Les décisions collectives optimales résultent en général de l'amplification 

par  le  groupe des préférences individuelles pour  la  meilleure ressource (Canonge et  al. 

2011,  Jeanson et  al.  2012).  Cependant,  ce mécanisme d'amplification peut  parfois  aussi 

conduire au piégeage des individus sur une ressource sous-optimale (Dussutour et al. 2007). 

De  tels  comportements  à  priori  non-adaptatifs  peuvent  être  causés  par  un  manque  de 

flexibilité  dans  la  réponse  aux  congénères.  Chez  les  chenilles  grégaires,  les  individus 

explorent  davantage  leur  environnement  lorsqu'elles  se  trouvent  sur  une  ressource 

manquant  de  certains  nutriments  (i.e.  sous-optimale).  Cependant,  ce  comportement 

individuel ne suffit pas à contrebalancer le comportement de suivi de traces et à induire une 
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relocalisation du groupe sur une ressource plus optimale (Dussutour et al. 2007). Dans la 

présente étude, la forte rétention exercée par la nourriture suggère un manque similaire de 

plasticité  comportementale  :  les  larves  piégées  sur  le  spot  décomposé  n'ont  pas  été 

capables de le quitter alors même que plusieurs individus se trouvaient sur le spot frais. 

Néanmoins, l'augmentation de la densité d'individus offre un moyen de limiter ce choix pour 

des ressources sous-optimales  :  lorsque la  densité  augmente,  l'influence des attractions 

sociales augmente, ce qui accroît les chances que les préférences initiales pour la meilleure 

ressource soient amplifiées par le groupe (Canonge et al. 2011, Szopek et al. 2013).

Enfin, les résultats montrent que les préférences larvaires ont été affectées par le 

nombre  d'espèces.  Alors  qu'en  groupe  conspécifique  des  agrégations  larvaires  se  sont 

produites à la fois sur le spot frais et sur le spot décomposé, en groupe hétérospécifique, 

seules  des  agrégations  sur  le  spot  décomposé  ont  été  observées.  De  plus,  les  larves 

L. sericata ont  pris  significativement  plus  de  temps  à  coloniser  les  spots  en  groupe 

hétérospécifique. La présence d'une autre espèce a donc réduit  à la fois la précision du 

choix, au travers d'un inversement des préférences vers le spot décomposé, ainsi que la 

vitesse des choix chez  L. sericata.  Ces résultats montrent par ailleurs que  L. sericata et 

C. vicina sont  capables  de  s'agréger  ensemble,  ce  qui  confirme  les  observations  de 

précédents travaux (Komo et al. 2019).

Des  études  ont  déjà  mis  en  évidence  un  changement  dans  les  préférences 

individuelles lorsque les conditions environnementales étaient  modifiées,  par exemple en 

ajoutant des indices de la présence de prédateurs (ex : langoustes, Eggleston & Lipcius 

1992 ;  escargots,  Gerald  & Spezzano 2005). Ici,  l'inversion des préférences pourrait  ne 

concerner qu'une seule espèce, qui entraînerait la seconde avec elle du fait des attractions 

interspécifiques. Ce pourrait être le cas de L. sericata, qui d'après les résultats des tests de 

développement (cf. chapitre 2) est la seule espèce à bénéficier de la présence d'individus 

hétérospécifiques  sur  du  foie  décomposé.  Chez  les  langoustes  et  les  escargots,  le 

changement de préférence était adaptatif, entraînant une diminution du risque de prédation 

(Eggleston & Lipcius 1992, Gerald & Spezzano 2005). Dans la présente étude, l'inversion 

des préférences vers le foie décomposé n'est pas associée à un meilleur développement sur 

cette nourriture par rapport à du foie frais (cf. chapitre 2). Cela tend à réfuter la deuxième 

hypothèse de l'étude : la présence d'une autre espèce ne permettrait pas d'augmenter les 

chances de choisir la meilleure ressource. Cependant, comme discuté à la fin du chapitre 2, 

il se pourrait qu'en milieu naturel l'agrégation larvaire interspécifique induise des bénéfices 

plus  importants  que ceux  démontrés  dans cette  thèse.  Selon  ce scénario,  s'agréger  en 
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groupe  hétérospécifique  sur  de  la  viande  décomposée  rendrait  ce  type  de  ressource 

exploitable pour les espèces participantes, et réduirait ainsi la compétition sur le cadavre (cf. 

discussion générale).

Cette hypothèse peut être mise en lien avec une précédente étude sur les larves de 

drosophiles  (Rohlfs  2005).  Dans  cette  étude,  les  larves  se  sont  agrégées  sur  un  spot 

contaminé  par  des  champignons  pathogènes  plutôt  que  sur  un  spot  vierge.  Ces 

champignons  ont  un  effet  négatif  sur  la  survie  des  larves  lorsqu'elles  sont  isolées  ; 

cependant,  en  s'agrégeant  sur  le  spot  contaminé,  les larves inhibent  la  prolifération  des 

champignons et  rétablissent  ainsi  un développement similaire à celui  sur un milieu non-

contaminé  (Rohlfs  et  al.  2005).  La  préférence  de  ces  larves  de  drosophiles  pour  une 

ressource  à  priori  sous-optimale  a  ainsi  été  justifiée  par  leur  capacité  à  améliorer 

collectivement la qualité de la ressource (Rohlfs 2005). Cette étude n'avait cependant pas 

testé les préférences de larves isolées, et ne permet donc pas de savoir si la préférence 

pour le milieu contaminé a été induite par la présence de congénères (i.e. si cette préférence 

était plastique ou non).

En conclusion, cette étude a démontré que (1) les larves de Diptères nécrophages 

sont capables de choisir collectivement la meilleure ressource dans leur environnement, (2) 

la précision de leurs choix est faible à basse densité mais s'améliore lorsque la densité de 

larves augmente, et (3) les préférences larvaires sont modulées par la présence d'individus 

hétérospécifiques dans le groupe, qui entraîne une inversion du choix collectif. Ces résultats 

fournissent de nouvelles preuves de l'ubiquité des propriétés des décisions collectives chez 

les insectes non-eusociaux (Jeanson et al.  2012). Ils montrent que le comportement des 

asticots  résulte  de la  perception  et  l'intégration  de  stimuli  environnementaux  (niveau  de 

décomposition de la nourriture), sociaux (densité d'individus) et interspécifiques (présence 

d'une  autre  espèce  dans  le  groupe).  Par  ailleurs,  en association  avec les  résultats  des 

chapitres  1  et  2,  ils  mettent  en  évidence  que  l'agrégation  interspécifique  a  de  fortes 

implications sur le développement et le comportement social des larves. Le possible rôle des 

conséquences de l'agrégation interspécifique dans l'évolution des larves est discuté dans la 

dernière partie de cette thèse.
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DISCUSSION

Les rassemblements entre espèces animales sont courants en milieu naturel, mais 

restent  mal compris.  Chez les mouches nécrophages,  les larves forment activement  des 

groupes  d'une  ou  plusieurs  espèces,  qui  peuvent  perdurer  tout  au  long  de  leur 

développement  sur  le  cadavre. Ces masses d'asticots  facilitent  l'exodigestion  des tissus 

cadavériques  et  génèrent  de  la  chaleur,  accélérant  la  croissance  des  larves.  Comme 

récemment démontré, l'agrégation entre espèces de larves peut dans certaines conditions 

améliorer  leur  survie  et  leur  développement.  Cependant,  les  mécanismes  de  ces 

regroupements interspécifiques et la nature des bénéfices qu'ils génèrent étaient largement 

méconnus.  Le  premier  objectif  de  cette  thèse  était  de  caractériser  les  comportements 

permettant  l'agrégation  larvaire  interspécifique.  Le  second  objectif  était  d'identifier  plus 

précisément les conditions dans lesquelles cette agrégation pourrait être bénéfique, en se 

focalisant  sur  le  développement  des  larves  en  compétition  avec  les  bactéries.  Enfin,  le 

troisième objectif  était  d'étudier les variations du comportement d'agrégation en présence 

d'une  autre  espèce,  et  d'évaluer  les  avantages  de  cette  plasticité  comportementale.  La 

présente discussion va montrer en quoi les résultats de cette thèse soutiennent l'hypothèse 

d'une valeur adaptative de l'agrégation larvaire interspécifique.

4.1  Valeur  adaptative  de  l'agrégation  larvaire 

interspécifique

4.1.1 Existence de vecteurs d'agrégation interspécifique

Les résultats de cette thèse ont tout d'abord démontré que les larves déposent des 

traces chimiques ayant un effet rétentif sur les congénères et les larves d'autres espèces (cf. 
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chapitre 1).  Cet  effet  est  soutenu par l'acide décanoïque,  un composé chimique partagé 

entre  les  espèces.  Les  larves  émettent  donc  au  moins  un  composé  allélochimique,  qui 

jouerait un rôle d'indice permettant une reconnaissance entre espèces. Les traces larvaires 

favoriseraient une agrégation active : elles induiraient d'abord le rassemblement de quelques 

individus, qui augmenterait la concentration des traces et amplifierait leur effet, conduisant à 

la formation d'un groupe de grande taille. Au-delà d'une certaine concentration, l'effet des 

composés chimiques tend à passer d'une rétention à une répulsion : les traces larvaires 

réguleraient ainsi l'agrégation en limitant la formation de groupes trop denses et les coûts 

associés  (stress  thermique,  pollution  chimique,  compétition  ;  Rivers  et  al.  2011). Ces 

mécanismes d'agrégation interspécifique pourraient avoir évolué sous l'effet de la sélection 

naturelle : selon cette hypothèse, la vie en groupe de plusieurs espèces chez les larves 

apporterait des bénéfices supérieurs aux coûts associés.

4.1.2  Bénéfices  de l'agrégation  interspécifique sur  un milieu 

décomposé

Les tests de développement ont montré que les larves se développent aussi bien en 

groupe conspécifique qu'hétérospécifique sur de la viande fraîche (cf. chapitre 2). Sur de la 

viande décomposée, L. sericata a atteint une masse plus élevée à l'âge adulte en présence 

de  C.  vicina.  L'agrégation  interspécifique  génère  donc  des  bénéfices  dans  certaines 

conditions défavorables au développement, caractérisées ici par une forte compétition avec 

les bactéries. Ces bénéfices traduisent une facilitation de C. vicina sur L. sericata, résultant 

probablement d'une meilleure capacité de C. vicina à réguler les populations bactériennes ou 

à suppléer certains nutriments. Ces résultats s'ajoutent aux observations de Komo et al. 

(2019),  qui  ont  démontré  que  l'agrégation  entre  ces  deux  espèces  peut  générer  des 

bénéfices mutuels. Les bénéfices dépendent des conditions environnementales, tels que le 

niveau de décomposition des tissus mais également la température ambiante (Komo et al. 

2020). L'existence de bénéfices dans certaines conditions, associée à une absence de coûts 

dans  d'autres,  confirme  que  l'agrégation  interspécifique  peut  apporter  des  avantages 

adaptatifs aux larves.
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4.1.3  Modification  des  comportements  collectifs  en  groupes 

hétérospécifiques

Les  expériences  de  choix  binaire  testant  des  groupes  de  larves  ont  révélé  une 

plasticité du comportement d'agrégation en fonction de la densité d'individus et du nombre 

d'espèces (cf. chapitre 3). À forte densité, cette plasticité s'est traduite par une plus grande 

probabilité de (1) s'agréger et (2) choisir la ressource la plus optimale (i.e. la viande fraîche). 

Ce  résultat  démontre  que  l'agrégation  entre  congénères  peut  apporter  un  avantage  en 

amplifiant  des  comportements  individuels  adaptatifs  (i.e.  la  préférence  pour  la  meilleure 

ressource dans l'environnement). En revanche, lorsqu'une seconde espèce était présente 

dans le groupe, les larves se sont agrégées quasi systématiquement sur la ressource sous-

optimale (i.e. la viande décomposée).

Deux hypothèses permettraient d'expliquer cette inversion des préférences larvaires 

pour la viande décomposée en groupe hétérospécifique. Selon la première hypothèse, des 

situations  où  les  larves  ont  le  choix  de  s'alimenter  entre  de  la  nourriture  fraîche  et 

décomposée seraient rarement retrouvées en milieu naturel. Dans ce cas, le comportement 

observé ici en laboratoire aurait été accidentellement exprimé, à cause du caractère artificiel 

des conditions expérimentales ; il ne se produirait jamais dans la nature, et ne serait donc 

pas coûteux pour les larves. L'hypothèse alternative suit le raisonnement inverse : les larves 

feraient fréquemment face à un choix entre des ressources fraîches et décomposées en 

milieu naturel,  mais il  existerait  des situations dans lesquelles le choix pour la nourriture 

décomposée  serait  optimal.  Si  ces  situations  prédominent,  exprimer  une  préférence 

systématique  pour  la  nourriture  décomposée  en  présence  d'une  autre  espèce  serait 

avantageux en moyenne, et comporterait donc une valeur adaptative.

De telles situations peuvent apparaître lorsque la compétition sur les ressources peu 

décomposées induit  des coûts plus élevés que la  décomposition.  Plusieurs observations 

rendent  ces  situations  plausibles.  Tout  d'abord,  une  forte  surpopulation  peut  réduire 

drastiquement  la  survie  des larves,  la  masse atteinte  à  l'âge adulte  et  la  fécondité  des 

mouches (Kamal 1958, Smith & Wall 1997, Ireland & Turner 2006, Bee 2013). Ensuite, le 

niveau  de  décomposition  pourrait  être  souvent  moins  élevé  que  celui  utilisé  dans  les 

expériences, et affecterait dans ce cas moins négativement le développement larvaire. Sur 

un cadavre, les larves peuvent être exposées à une décomposition anaérobie à la fin du 

stade de gonflement, lorsque les organes internes deviennent accessibles. Si ce moment 

peut parfois arriver plus d'une semaine après la mort (ex : Matuszewski et al. 2010a), il peut 
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survenir en moins de 2 jours lorsque les conditions sont propices à la colonisation par les 

mouches (Payne 1965, Tullis & Goff 1987, Joy et al. 2006, Pechal et al. 2014b). Enfin, se 

développer  sur  de la  viande décomposée pourrait  être d'autant  moins  délétère  qu'il  y  a 

d'espèces présentes. En effet, une augmentation des avantages avec le nombre d'espèces 

est  attendue  lorsque  chaque  espèce  apporte  ses  propres  compétences  (Goodale  et  al. 

2020).  Chez les larves,  chaque espèce possède ses propres sécrétions antibactériennes 

(Barnes et  al.  2010,  Čeřovský et  al.  2010) :  leur action combinée pourrait  avoir  un effet 

synergique d'autant plus fort que leur diversité est grande, i.e. qu'il y a d'espèces dans le 

groupe.  En  milieu  naturel,  il  n'est  pas  rare  d'observer  plus  de deux espèces colonisant 

simultanément un cadavre (ex : Hanski & Kuusela 1977,  Kuusela & Hanski 1982, Kouki & 

Hanski 1995, Slone & Gruner 2007).

En  résumé,  se  nourrir  d'une  ressource  décomposée  plutôt  que  d'une  ressource 

fraîche  a  d'autant  plus  de  chance  de  devenir  avantageux  que  (1)  la  compétition  sur  la 

ressource fraîche est intense, (2) le niveau de décomposition de la ressource décomposée 

est  faible  et  (3)  le  nombre  d'espèces  sur  la  ressource  décomposée  est  élevé.  Si  ces 

situations prédominent dans la nature, la modification des préférences larvaires en groupe 

hétérospécifique serait adaptative. Des études supplémentaires restent toutefois nécessaires 

pour évaluer la fréquence d'apparition de ces situations et confirmer ou non cette hypothèse.

4.1.4 Conditions propices à l'agrégation interspécifique et ses 

bénéfices

Lorsque  les  conditions  environnementales  sont  favorables  à  la  colonisation  du 

cadavre par les mouches, celles-ci peuvent pondre dès les premières minutes après la mort 

(Payne  1965).  La  présence  des  premières  mouches  ainsi  que  l'augmentation  du 

dégagement  des odeurs cadavériques va attirer  de plus  en plus d'individus,  aboutissant 

rapidement à une très grande quantité d'œufs (Rivers et al. 2011). Les larves vont alors se 

retrouver en peu de temps en forte compétition pour la consommation des tissus. Dans ce 

contexte, les premières larves à éclore vont bénéficier d'un effet de priorité sur les suivantes 

(Hanski & Kuusela 1977). Celles se développant le plus rapidement auront aussi plus de 

chance  de  compléter  leur  développement  (Kuusela  &  Hanski  1982).  En  favorisant  une 

croissance  rapide,  l'agrégation  interspécifique  serait  dans  ce  cas  particulièrement 

avantageuse (Komo et al. 2019).
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Pour  qu'une  agrégation  larvaire  interspécifique  apparaisse,  il  est  avant  tout 

nécessaire que plusieurs espèces de mouches viennent pondre sur un même cadavre. La 

co-occurrence de plusieurs espèces sur un cadavre, fréquente en milieu naturel, est d'autant 

plus probable que la masse du cadavre est élevée (Kouki & Hanski 1995, Woodcock et al. 

2002). Par ailleurs, la compétition survient plus rapidement sur des cadavres de petite taille 

(Kuusela & Hanski 1982). Les bénéfices de l'agrégation auraient donc plus de chance de 

s'exprimer sur des cadavres de grande taille.  Selon Barton et al.  (2019), l'abondance de 

grands cadavres est plutôt élevée dans la nature : en moyenne, la densité de carcasses de 

plusieurs kilos (ex : mammifères ruminants) est estimée à environ une carcasse par km², 

mais elle peut s'élever à plus de 10 carcasses par km² pour certaines espèces.

En  conclusion, l'occurrence d'agrégations larvaires interspécifiques et la probabilité 

que  ces  agrégations  génèrent  des  bénéfices  sont  les  plus  élevées  au  début  de  la 

colonisation, sur des cadavres de grande taille, sur lesquels plusieurs espèces ont pondu tôt 

et simultanément. Dans de telles conditions, qui semblent tout à fait plausibles en milieu 

naturel, les résultats de cette thèse ont montré que la présence de plusieurs espèces peut 

conférer  des  avantages  en  facilitant  le  développement  sur  un  milieu  décomposé.  Ce 

bénéfice est associé à une modification des préférences vers cette nourriture défavorable, 

qui  s'avérerait  avantageuse  lorsque  rester  sur  les  autres  ressources  est  coûteux.  Pour 

explorer plus en détail comment l'agrégation aurait influencé l'évolution des comportements 

larvaires,  la  suite  de  la  discussion  va  tenter  d'expliquer  cette  évolution  sous  le  cadre 

théorique de la construction de niche.

4.2  L'agrégation  larvaire  expliquée  par  la 

construction de niche

4.2.1 La théorie de la construction de niche

La construction de niche décrit le processus par lequel des organismes, à travers leur 

métabolisme, leurs activités et leur choix, modifient  leur propre niche écologique et celle 
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d'autres organismes (Odling-Smee et al. 2003, 2013). En modifiant leur environnement, les 

organismes entraînent la variation de certaines pressions de sélection ; selon leur durabilité, 

ces  pressions  modifiées  peuvent  affecter  en  retour  l'évolution  de  ces  organismes,  tout 

comme celle  des  générations  futures.  La  théorie  de  la  construction  de  niche  reconnaît 

explicitement ces deux phénomènes, (1) la modification environnementale exercée par les 

organismes (construction de niche) et (2) son héritage dans le temps (héritage écologique), 

comme des processus évolutifs (Odling-Smee et al. 2013).

4.2.2 Mécanismes de la construction de niche

Deux  mécanismes  différents  peuvent  conduire  les  organismes  à  s'exposer  à  de 

nouvelles pressions de sélection :  la perturbation et  la relocalisation (Odling-Smee et  al. 

2003). La construction de niche par perturbation est étroitement associée à l'ingénierie des 

écosystèmes (Jones et al. 1997). Les organismes changent ainsi activement un ou plusieurs 

facteurs de leur environnement en les modifiant physiquement. La ressource modifiée peut 

être abiotique (ex : eau, sédiment), biotique (ex : d'autres organismes) ou représenter un 

élément créé directement par l'organisme constructeur (ex : un nid, la toile d'une araignée). 

La construction de niche par relocalisation, quant à elle, se produit lorsque des organismes 

se déplacent activement dans l'espace et s'exposent à des habitats alternatifs, à différentes 

périodes, et ainsi à différents facteurs environnementaux (Odling-Smee et al. 2003). De cette 

manière,  les  organismes  modifient  par  leurs  choix  la  gamme de pressions  de  sélection 

auxquels ils font face.

Chez les asticots nécrophages, ces deux processus de construction de niche sont 

impliqués dans l'agrégation. Tout d'abord, les asticots engagent une modification physique 

du substrat alimentaire par au moins trois mécanismes : la sécrétion d'enzymes digestives, 

la  sécrétion  de  composés  antibiotiques  et  le  dégagement  de  chaleur  ("effet  de  masse 

larvaire").  Cette  modification  par  perturbation  affecte  à  la  fois  les  tissus  cadavériques 

(ressource  abiotique)  et  la  flore  microbienne  (ressource  biotique).  Comme  expliqué 

précédemment (cf. section 4.1.3), il se pourrait que l'effet des sécrétions larvaires sur les 

communautés bactériennes soit décuplé en groupe hétérospécifique, du fait de la diversité 

des composés sécrétés par chaque espèce (Barnes et al. 2010, Čeřovský et al. 2010).
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Par ailleurs, en choisissant de s'agréger avec d'autres individus (conspécifiques ou 

hétérospécifiques),  les  larves  construisent  aussi  une  niche  par  relocalisation.  Elles 

s'exposent ainsi activement à un changement de pressions de sélection qui vont affecter leur 

développement et leur comportement. Ce processus de relocalisation a aussi été utilisé pour 

expliquer les volées hétérospécifiques d'oiseaux : en choisissant de s'agréger entre espèces, 

les oiseaux modifient leur propre niche par la création d'un environnement social complexe 

(Harrison & Whitehouse 2011). Cet environnement génère un nouveau régime de sélection 

(modifiant  notamment  les  pressions  de  prédation  et  de  compétition)  qui  va  impacter 

l'écologie  et  le  comportement  des  oiseaux.  Chez  les  asticots,  les  deux  mécanismes  de 

construction  de  niche  (perturbation  et  relocalisation)  semblent  s'ajouter  :  en  rejoignant 

d'autres  individus,  les  larves  se  déplacent  dans  un  nouvel  environnement  dont  elles 

contribuent ensuite à modifier la structure physico-chimique et biotique.

4.2.3 Conditions favorisant des conséquences évolutives

Pour affecter l'évolution d'une espèce, tout changement causé par la construction de 

niche dans les facteurs environnementaux doit se traduire par un changement d'au moins 

une pression de sélection pour au moins une population dans l'écosystème (Odling-Smee et 

al. 2013). La probabilité qu'un tel changement se produise dépend de l'impact écologique de 

la  construction  de  niche  :  plus  cet  impact  est  fort,  plus  il  aura  de  chance  de  modifier 

durablement une pression de sélection, qui constituera alors un héritage écologique pour 

d'autres organismes et les générations suivantes (Odling-Smee et al. 2013). Selon Jones et 

al. (1997), six principaux facteurs permettent de caractériser l'impact écologique d'espèces 

ingénieures dans les écosystèmes : (1) la durée de l'activité de construction de niche tout au 

long de la vie de l'organisme, (2) la densité de la population, (3) sa distribution spatiale locale 

et régionale, (4) la durée de présence de la population sur un site donné, (5) la fréquence et 

la durée des impacts environnementaux, et (6) le nombre de ressources modifiées ainsi que 

le  nombre d'autres  organismes  qui  en dépendent.  Un  septième facteur  nécessaire  à  la 

sélection  est  l'hérédité  génétique  des  traits  causant  le  changement  (Odling-Smee  et  al. 

2013).  L'accroissement  de  tout  ou  partie  de  ces  facteurs  écologiques  augmenterait  la 

probabilité d'un impact évolutif de la construction de niche (Odling-Smee et al. 2013).

La plupart de ces facteurs semblent être particulièrement élevés chez les asticots 

nécrophages. (1) Leur activité de construction de niche (i.e. l'agrégation) est présente durant 
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tout leur développement sur le cadavre. Elle s'arrête lorsque les larves migrent en-dehors du 

cadavre en phase pré-pupe. (2)  Les masses larvaires se composent  très rapidement de 

plusieurs centaines voire milliers d'individus (Rivers et al. 2011). (3) & (4) À l'échelle d'un 

cadavre, les larves occupent très rapidement la plupart des spots de nourriture accessibles, 

jusqu'à recouvrir entièrement le cadavre lors des stades de décomposition avancée (ex : Joy 

et al. 2006). (5) Les ressources modifiées (tissus mous et flore microbienne) le sont quasi 

instantanément (ex : inhibition en moins de 4 h de la croissance de bactéries en présence de 

sécrétions larvaires, Barnes et al. 2010) et d'autant plus fortement que les agrégats sont 

denses (ex :  augmentation du dégagement de chaleur avec la taille du groupe, Slone & 

Gruner 2007, Charabidze et al. 2011). Puisqu'en général un cadavre se décomposant vite 

n'abrite  pas  plus  d'une  génération  de  larves  de  Calliphoridés  (Benbow  et  al.  2015),  la 

construction  de  niche  et  son  héritage  écologique  ne  peuvent  pas  être  transmis  d'une 

génération à l'autre. (6) Tous les tissus mous du cadavre, et probablement de nombreuses 

souches bactériennes, peuvent théoriquement être affectés par l'agrégation larvaire. Comme 

présenté dans l'introduction, de nombreuses autres espèces d'arthropodes mais aussi de 

vertébrés dépendent de ces ressources pour s'alimenter  et  se reproduire (Devault  et  al. 

2003, Do et al. 2019). Elles peuvent donc toutes être affectées par l'activité des asticots. 

(7) Enfin,  l'hérédité  des traits  de construction  de niche  reste  à  démontrer,  mais  certains 

éléments  la  rendent  hautement  vraisemblable.  Par  exemple,  la  lucifensin  (un  composé 

antibactérien  identifié  chez  L.  sericata)  est  exprimé  dans  les  glandes  salivaires 

indépendamment de la présence d'agents infectieux dans l'environnement (Valachová et al. 

2013). Il en va certainement de même pour les enzymes digestives, qui sont indispensables 

aux larves pour s'alimenter. Le dégagement de chaleur est cependant un effet secondaire du 

groupe,  probablement  une  conséquence  directe  de  leur  métabolisme (Charabidze  et  al. 

2011, Rivers et al. 2011). Enfin, comme observé dans cette thèse et par Boulay et al. (2013), 

les traces larvaires sont émises dans des conditions artificielles, en l'absence de nourriture et 

indépendamment  de  la  densité  larvaire,  suggérant  un  dépôt  passif  non  influencé  par 

l'environnement, et donc une base génétique.

Il  apparaît  donc que l'agrégation des larves respecte les conditions requises pour 

entraîner  des  conséquences  évolutives.  Ces  conséquences  pourraient  agir  tant  sur  les 

asticots eux-mêmes que sur tous les autres organismes décomposeurs. Le seul critère en 

défaveur  est  l'absence  d'héritage  écologique  des  changements  de  l'environnement  sur 

plusieurs générations. Si la construction de niche n'est pas durable, il est attendu qu'elle n'ait 

que des conséquences écologiques (Odling-Smee et al. 2013). À l'échelle d'un habitat (ex : 

une forêt), les changements causés par l'agrégation des asticots sont éphémères, du fait de 
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la  décomposition  rapide  des  cadavres  et  de  l'imprévisibilité  de  leur  apparition.  Les 

conséquences sont dans ce cas uniquement écologiques (bien que la décomposition puisse 

avoir parfois des effets durables sur le sol, la végétation et la faune locale ; Barton et al. 

2013b). Cependant, à l'échelle du cadavre, les changements sont quasi permanents. Ils sont 

théoriquement retrouvés sur tous les cadavres colonisés par des mouches, c'est-à-dire la 

très grande majorité des cadavres en milieu terrestre (Benbow et al. 2015). Les organismes 

décomposeurs et les charognards sont donc affectés en continu par la construction de niche 

des asticots, qui a de très grandes chances d'entraîner des conséquences sur leur évolution.

4.2.4 Processus évolutifs causés par la construction de niche

Quatre principales voies éco-évolutives permettent de connecter la construction de 

niche à ses conséquences évolutives (Odling-Smee et al.  2013). Ces voies décrivent les 

organismes,  et  plus  précisément  leurs  génotypes,  qui  peuvent  être  affectés  par  la 

modification des pressions de sélection. Dans la première voie, un génotype exprime un trait 

modifiant  l'environnement  ;  cette  modification  change  une  pression  de  sélection,  qui  en 

retour  affecte  positivement  la  fitness  du  génotype,  augmentant  sa  fréquence  dans  la 

population.  Dans  le  cas  des  larves,  l'agrégation  intra-  et  interspécifique  entraîne  une 

augmentation de la  fitness par une meilleure survie,  une accélération du développement 

et/ou une masse plus élevée à l'âge adulte (cf.  chapitre 2, Komo et al.  2019, 2020). En 

général,  la masse des femelles est corrélée positivement à leur fécondité (Honek 1993). 

Cette meilleure fitness pourrait donc favoriser la sélection des génotypes larvaires codant les 

comportements d'agrégation et la reconnaissance interspécifique. Le même mécanisme a 

été suggéré pour expliquer la sélection des plumages et chants jouant un rôle de signaux de 

communication  interspécifique  chez  les  oiseaux  s'agrégeant  entre  espèces  (Harrison  & 

Whitehouse 2011).

La seconde voie évolutive ressemble à la première, sauf que la sélection modifiée va 

influencer  à  la  fois  les  génotypes  responsables  de  la  construction  de  niche  et  d'autres 

génotypes dans la population, adaptés aux nouvelles conditions créées (Odling-Smee et al. 

2013).  Chez  les  oiseaux,  l'agrégation  interspécifique  a  accentué  la  compétition  entre 

espèces ; cette compétition aurait alors entraîné la sélection de comportements la limitant, 

telles  qu'une spécialisation  pour  un type particulier  de ressource et  une divergence des 

régimes entre espèces (Harrison & Whitehouse 2011). De la même manière, les contraintes 
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générées dans les groupes de larves trop denses à cause de la forte compétition, de l'excès 

de chaleur et/ou de l'accumulation des déjections pourraient avoir favorisé les adaptations 

réduisant  ces  coûts.  De  telles  adaptations  pourraient  par  exemple  concerner  le 

comportement de thermorégulation des larves ainsi que l'expression de protéines de choc 

thermique  ("heat-shock  proteins"),  qui  permettent  de  limiter  leur  exposition  aux  fortes 

chaleurs  et  d'améliorer  leur  résistance  aux  stress  thermiques  (Feder  &  Hofmann  1999, 

Rivers et al. 2010, Aubernon et al. 2016, 2018, Aubernon 2019).

La  niche  construite  par  des  organismes  peut  affecter  non  seulement  leur  propre 

évolution, mais également celle d'autres populations vivant dans l'habitat modifié (Odling-

Smee et al. 2013). Cette troisième voie évolutive a été avancée pour expliquer la facilitation 

écologique : la modification des pressions de sélection a alors un impact positif sur les autres 

populations (Bronstein 2009). Sur un cadavre, les effets de l'agrégation larvaire pourraient 

affecter  l'évolution  des  espèces  d'arthropodes  arrivant  plus  tardivement.  Toutefois,  une 

récente étude a observé que le fait de retirer les œufs et les larves de mouches sur une 

carcasse n'affectait que faiblement la capacité des autres espèces à la coloniser, suggérant 

que l'effet facilitateur des larves serait faible (Michaud & Moreau 2013, 2017). L'activité des 

larves  pourrait  également  influencer  l'évolution  des  vertébrés  charognards.  Ceux-ci  se 

nourrissent préférentiellement de cadavres peu décomposés où les insectes sont absents 

(Devault et al. 2004). Cet effet répulsif de la décomposition peut être causé par les odeurs 

produites par le métabolisme des microorganismes, comme cela a été démontré en milieu 

aquatique  envers  des  crabes  charognards  (Burkepile  et  al.  2006).  En  influençant  les 

communautés  microbiennes  et  en  accélérant  la  décomposition,  l'agrégation  des  larves 

intensifie la compétition avec les charognards et pourrait induire la sélection de capacités 

olfactives  et  visuelles  permettant  une  découverte  précoce  des  carcasses.  Enfin,  les 

microorganismes eux-mêmes sont les plus impactés par les larves. La sélection pourrait ici 

porter  sur une meilleure résistance aux sécrétions antimicrobiennes ou  une sécrétion de 

composés toxiques.

Enfin,  la  sélection  exercée par  l'activité  des constructeurs de niches sur  d'autres 

populations peut amener ces dernières à modifier elles-mêmes leur environnement. Cette 

modification causerait  de nouveaux changements de pressions de sélection susceptibles 

d'affecter la première population. De cette manière, la construction de niche peut entraîner 

une co-évolution des espèces occupant un même habitat (Odling-Smee et al. 2013). Lorsque 

les effets de la construction sont positifs pour chaque espèce, une relation de mutualisme se 

développe (Bronstein 2009). Dans le cas des espèces étudiées dans cette thèse, il a été 
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démontré que la présence de  C. vicina facilite le développement de  L. sericata sur de la 

viande décomposée. Cette facilitation est due à une construction de niche par  C. vicina, 

probablement via une meilleure régulation des communautés microbiennes (cf. chapitre 2). 

En s'alimentant près de C. vicina,  L. sericata fait ainsi face à une pression de compétition 

réduite avec les microorganismes : cette pression modifiée pourrait avoir favorisé la sélection 

des comportements d'agrégation de L. sericata avec C. vicina (troisième voie évolutive ; cf. 

chapitres 1 et 3 et Komo et al. 2019). Cette agrégation constitue elle-même une construction 

de niche par relocalisation : L. sericata se déplace activement dans un nouveau milieu et se 

soumet à un nouveau régime de pressions de sélection (i.e. celles modifiées par C. vicina). 

En retour, la proximité de  L. sericata avec  C. vicina pourrait influencer l'évolution de cette 

dernière  (quatrième  voie  évolutive),  comme  le  suggèrent  les  bénéfices  mutuels  de 

l'agrégation entre ces deux espèces (Komo et al. 2019). Ainsi, en accord avec les résultats 

de cette thèse et de Komo et al. (2019, 2020), la théorie de la construction de niche offre un 

cadre explicatif plausible de l'évolution des comportements d'agrégation interspécifique chez 

les larves de Diptères Calliphoridés.

4.3  Autres  facteurs  favorables  à  l'évolution  de 

l'agrégation larvaire interspécifique

4.3.1 La proximité phylogénétique

La  ressemblance  morphologique  et  comportementale  entre  des  espèces  est 

supposée faciliter leur interaction (Goodale et al. 2020 ; cf. introduction, section 0.2.2). Une 

espèce a plus de chance de percevoir  et  réagir  aux indices de la présence d'une autre 

espèce  si  ceux-ci  sont  structurellement  proches  des  siens,  puisqu'elle  possède  déjà  un 

système sensoriel et cognitif apte à les reconnaître. Ces ressemblances sont d'autant plus 

probables  que  les  espèces  sont  phylogénétiquement  proches.  Les  espèces  d'asticots 

étudiées dans cette thèse entrent dans cette catégorie. Ils appartiennent à la même famille 

(Calliphoridés), ont une morphologie identique (corps longiforme, taille similaire), se meuvent 

à la même vitesse, et sécrètent de surcroît des composés chimiques identiques jouant un 
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rôle de vecteur d'agrégation interspécifique (cf. chapitre 1). Un mécanisme supplémentaire 

facilitant la reconnaissance entre espèces est l'homogénéisation des profils cuticulaires sous 

l'effet de leur interactions (contacts répétés et fréquents ; Vauchot et al. 1997). L'existence 

d'un tel mécanisme chez les larves renforcerait la cohésion des groupes larvaires.

Comme expliqué dans l'introduction, la ressemblance entre espèces favorise certains 

bénéfices liés au groupe. Ces bénéfices incluent l'effet de confusion envers les prédateurs et 

parasitoïdes  (car  tous  les  individus  se  ressemblent),  la  pertinence  des  informations 

échangées (car les espèces partagent les mêmes ressources et prédateurs) et le maintien 

de la cohésion du groupe (du fait des mêmes vitesses de déplacement et comportements de 

fourragement  ;  Sridhar  &  Guttal  2018,  Goodale  et  al.  2020).  Chez  les  larves,  tous  ces 

avantages pourraient s'ajouter à ceux identifiés dans cette thèse et par Komo et al. (2019), 

renforçant la valeur adaptative de l'agrégation interspécifique. Un rôle de l'agrégation dans la 

défense contre les parasitoïdes a d'ailleurs déjà été démontré par Rivers et al. (2012). En 

contrepartie  de  ces  avantages,  la  proximité  phylogénétique  entre  espèces  augmente  la 

pression de compétition, à cause du chevauchement de leurs niches écologiques (Goodale 

et al. 2020). Cette compétition serait toutefois négligeable chez les larves lors des premiers 

stades de décomposition du fait de l'abondance des ressources (cf. section 4.1.4).

4.3.2 Les contraintes de l'écosystème cadavérique

En écologie, la coopération entre congénères est supposée faciliter la survie et la 

reproduction  des organismes dans des environnements  délétères  ("harsh environment"  ; 

Mesterton-Gibbons & Dugatkin 1992, Cornwallis et al. 2017). Les relations de facilitation et 

de mutualisme sont aussi plus souvent retrouvées dans ce type de milieux (Bruno et al. 

2003). Dans leur étude sur le lien entre la coopération et les caractéristiques de l'habitat 

chez les oiseaux,  Cornwallis et  al.  (2017)  ont  constaté une prépondérance des espèces 

exprimant une reproduction communautaire dans les environnements où les températures 

sont chaudes et les précipitations variables. Sur les cadavres, les conditions délétères sont 

représentées  par  des  températures  élevées,  une  forte  compétition  entre  organismes 

décomposeurs ainsi  qu'un épuisement rapide des ressources (Benbow et  al.  2015).  Ces 

conditions ont probablement joué un rôle important dans l'évolution du grégarisme chez les 

larves nécrophages.
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La compétition avec les microorganismes et la relative difficulté à digérer la nourriture 

sont  les  deux  plus  fortes  contraintes  rencontrées  par  les  animaux  saprophages  sur  les 

matières en décomposition (Janzen 1977). Dans ce contexte, une convergence dans les 

stratégies de lutte contre ces pressions est observée entre un certain nombre d'insectes, tels 

que  les  asticots  nécrophages  et  les  nécrophores  (Scott  1998,  Rivers  et  al.  2011),  les 

bousiers sur les matières fécales (Hanski & Cambefort 1991) et les larves de drosophiles sur 

les  fruits  en  décomposition  (Soto-Yéber  et  al.  2018,  Ferreira  &  Moita  2019).  Tous  ces 

insectes sécrètent des enzymes sur leur nourriture, qui facilitent sa digestion et/ou jouent un 

rôle antimicrobien (Gregg et al. 1990, Rozen et al. 2008, Barnes et al. 2010, Schwab et al. 

2017).  De plus,  ils  expriment tous une forme de coopération.  Chez les nécrophores,  les 

adultes expriment des soins biparentaux consistant à couvrir les carcasses de sécrétions 

antibactériennes, approvisionner les larves en nourriture prédigérée et les défendre contre 

les prédateurs et les compétiteurs (Eggert et al. 2008, Rozen et al. 2008, Duarte et al. 2018). 

Des  soins  biparentaux  sont  également  retrouvés  chez  les  bousiers  :  certaines  espèces 

confectionnent des boules d'excréments sur lesquels sont pondus les œufs et les préservent 

dans des tunnels creusés dans la terre (Hunt & Simmons 2002,  Schwab et al. 2017). Les 

larves de drosophiles expriment quand à elles un comportement d'agrégation qui, comme 

chez les asticots nécrophages, les aide à fourrager et à combattre des microorganismes 

pathogènes (Rohlfs  et  al.  2005,  Dombrovski  et  al.  2017,  2020).  Cette  prévalence de la 

socialité chez les espèces saprophages confirme l'hypothèse d'une valeur adaptative de la 

coopération  dans  les  environnements  délétères  (Charabidze  et  al.,  communication 

personnelle).  La  coopération  interspécifique  semble  toutefois  propre  aux  asticots 

nécrophages. Une exception notable est la relation de mutualisme entre les nécrophores et 

les  acariens  phorétiques  :  en  échange  d'un  transport,  les  acariens  augmentent  la 

compétitivité des nécrophores face aux congénères et aux autres arthropodes (Sun et al. 

2019, Sun & Kilner 2020).
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CONCLUSION

Les travaux de cette thèse ont apporté de nouvelles connaissances dans la biologie 

et  l'écologie  des  larves  de  Diptères  Calliphoridés.  En  démontrant  chez  ces  espèces 

l'existence  de  vecteurs  chimiques,  de  bénéfices  développementaux  et  d'une  plasticité 

comportementale de l'agrégation interspécifique, ces travaux offrent un nouvel aperçu des 

mécanismes  et  de  la  valeur  adaptative  des  associations  entre  espèces  animales.  Les 

connaissances  apportées  par  cette  thèse  pourraient  aussi  avoir  des  implications 

considérables dans d'autres domaines, non-abordés ici. Par exemple, la capacité des larves 

à réaliser des décisions collectives et à moduler celles-ci en présence d'une autre espèce en 

font  un  bon  modèle  expérimental  pour  la  modélisation  des  comportements  grégaires 

(Sumpter & Stephen 2009, Jeanson et al. 2012). Par ailleurs, l'inversion des choix entre de la 

viande fraîche et décomposée suggère que les larves sont capables, d'une certaine manière, 

de percevoir les variations de qualité nutritionnelle dans la nourriture. Ces capacités offrent 

de nouvelles perspectives d'études dans le cadre de la géométrie nutritionnelle, une théorie 

qui explore la capacité des animaux à réguler leur prise alimentaire de sorte à assimiler un 

ratio de nutriments optimal pour leur fitness (Simpson & Raubenheimer 1993, Lihoreau et al. 

2018). Enfin, la multiplicité des interactions entre les asticots nécrophages et les bactéries 

sur  les cadavres,  ainsi  que le  rôle de l'agrégation interspécifique dans la  régulation des 

communautés microbiennes suggéré dans cette thèse, font de l'écosystème cadavérique un 

cadre idéal pour explorer les relations inter-règnes (Hochberg & Lawton 1990, Biedermann & 

Rholfs 2017). D'un point de vue applicatif, les résultats de cette thèse suggèrent qu'associer 

plusieurs  espèces  de  larves  sur  des  plaies  nécrosées  permettrait  de  mieux  les  traiter, 

apportant ainsi de nouvelles perspectives thérapeutiques (Sherman 2009).
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ANNEXE 1 : Données supplémentaires du 

chapitre 1, partie 1.1

Expériences contrôles

Afin de vérifier l'absence de biais spatial dans le dispositif (i.e. absence de préférence 

pour un côté de l'arène), les larves  L. sericata et  C. vomitoria ont été testées dans cinq 

conditions  homogènes  (traitements  identiques  dans  les  deux  zones) : (1)  contrôle  (i.e. 

absence de marquage), (2) marquage avec 5 larves L. sericata, (3) marquage avec 5 larves 

C.  vomitoria,  (4)  marquage  avec  40 larves L.  sericata et (5)  marquage  avec  40  larves 

C. vomitoria (n = 30 pour chaque condition). Pour les deux espèces, le temps passé,  la 

distance parcourue et la vitesse moyenne n'ont pas différé entre les deux zones (Figure S1, 

Tableau S1).
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Tableau S1. Valeurs moyennes (± e.s.m.) de temps passé, distance parcourue et vitesse moyenne 

dans les  deux côtés  de l'arène pour  les  larves  des deux espèces ("Ls"  :  L.  sericata ;  "Cvom" : 

C. vomitoria) testées dans des conditions homogènes (traitements identiques entre les deux zones ; n 

= 30 pour chaque condition). Les valeurs de la zone 1 sont reportées en premier, celles de la zone 2 

en second, et les valeurs des tests statistiques en dernier (test t de Student (t) et test de Wilcoxon (W) 

; NS : différence non-significative). Les tirets indiquent que la condition n'a pas été testée.
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Marquage Temps passé (s) Distance parcourue (cm) Vitesse moyenne (cm / s)

Zone 1 Zone 2

contrôle contrôle

156 ± 9 164 ± 16 48 ± 3 58 ± 6 0,31 ± 0,01 0,36 ± 0,01

144 ± 9 136 ± 16 44 ± 3 45 ± 5 0,31 ± 0,01 0,33 ± 0,02

t = 0,63 NS t = 0,86 NS t = 0,85 NS t = 1,27 NS t = 0,33 NS t = 1,90 NS

164 ± 15 146 ± 15 44 ± 4 44 ± 5 0,27 ± 0,01 0,32 ± 0,02

136 ± 15 154 ± 15 38 ± 4 47 ± 5 0,28 ± 0,01 0,30 ± 0,02

t = 0,95 NS t = -0,28 NS t = 0,92 NS t = -0,32 NS t = -0,16 NS t = 1,08 NS

155 ± 13 133 ± 15 45 ± 3 42 ± 5 0,31 ± 0,01 0,33 ± 0,03

145 ± 13 167 ± 15 42 ± 4 51 ± 4 0,29 ± 0,01 0,32 ± 0,01

t = 0,42 NS t = -1,10 NS t = 0,45 NS t = -1,09 NS W = 298 NS

153 ± 12 159 ± 19 41 ± 3 46 ± 5 0,27 ± 0,01 0,31 ± 0,01

147 ± 12 141 ± 19 38 ± 3 43 ± 6 0,26 ± 0,01 0,32 ± 0,02

t = 0,22 NS t = 0,36 NS t = 1,03 NS W = 144 NS

142 ± 11 148 ± 12 38 ± 3 53 ± 5 0,27 ± 0,01 0,37 ± 0,01

158 ± 11 152 ± 12 41 ± 3 54 ± 4 0,27 ± 0,01 0,37 ± 0,01

t = -0,70 NS t = -0,14 NS t = 0,50 NS t = 0,03 NS t = 0,07 NS t = 0,29 NS

-

147 ± 12

-

42 ± 4

-

0,28 ± 0,01

153 ± 12 42 ± 4 0,28 ± 0,01

t = -0,23 NS t = -0,13 NS t = -1,71 NS

151 ± 11

-

48 ± 3

-

0,32 ± 0,01

-149 ± 11 45 ± 3 0,31 ± 0,01

t = 0,08 NS t = 0,38 NS t = 0,57 NS
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W = 177 NS
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W = 255 NS W = 252 NS
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Figure S1. Différences moyennes de temps passé (moyenne ± e.s.m.) entre les zones 1 et 2 par les 

larves L. sericata (vert) et C. vomitoria (bleu) dans des conditions homogènes (traitements identiques 

dans les deux zones ; n = 30 pour chaque condition).
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Vérification de l'efficacité du nettoyage des larves

Plusieurs études ont montré que les larves de Diptères sont capables de percevoir 

les odeurs de nourriture et de s'orienter vers leur source (Christopherson & Gibo 1997, Cobb 

1999, Boulay et al. 2013). Une telle capacité pourrait introduire un biais dans les tests de 

choix binaire :  si  des résidus de nourriture  sont  présents sur les larves utilisées lors du 

marquage, les larves naïves pourraient être attirées par le côté marqué indépendamment de 

la  présence d'indices  propres  à  l'espèce.  Pour  éliminer  ce  biais  potentiel,  les  larves  de 

l'étape  de  marquage  ont  été  préalablement  conservées  pendant  4  h  dans  une  boîte 

contenant de la sciure de bois humide.

Afin de vérifier l'efficacité de ce traitement, des larves ont été conservées pendant 

plus de 24 h dans la sciure à 25 ± 1 °C (incubateur Pol-Eko-Aparatura, modèle ST BASIC). 

Elles ont ensuite été placées dans des tubes contenant de l'eau, les tubes ont été mélangés 

au vortex (IKA MS2 Minishaker) pendant une seconde trois fois de suite, puis les larves ont 

été laissées pendant 2 h sur un papier humide. Après cela, les larves ont été utilisées pour 

marquer  un côté  de l'arène,  et  comparer  ainsi  l'effet  de ce marquage à celui  de  larves 

laissées pendant 4 h dans la sciure. Ce nettoyage de 24 h était supposé éliminer tout résidu 

hydrophile de nourriture sur la cuticule des larves. Ainsi, en le comparant avec un nettoyage 

de 4 h, il était attendu que les larves ne montrent pas de préférence pour un côté : cela 

signifierait que les deux marquages sont autant rétentifs l'un que l'autre, et donc que cet effet 

rétentif est dû à des stimuli propres à l'espèce. Deux conditions ont été testées : dans la 

première, les marquages ont été réalisés avec des larves L. sericata et la phase de test avec 

des larves naïves  C. vomitoria, et inversement pour la seconde condition (marquage avec 

C. vomitoria et test avec L. sericata ; n = 30 pour chaque condition).

Dans  ces  deux  conditions,  le  temps  passé,  la  distance  parcourue  et  la  vitesse 

moyenne des larves n'ont pas différé entre les deux côtés (Figure S2, Tableau S1). Ainsi, 

cette absence de préférence entre les deux côtés suggère fortement qu'un confinement des 

larves  dans  de  la  sciure  de  bois  pendant  4  h  est  suffisant  pour  retirer  toute  trace  de 

nourriture  sur  leur  cuticule.  Si  les  traces  larvaires  n'étaient  composées  que  de  résidus 

alimentaires, les larves naïves auraient passé significativement plus de temps dans la zone 

marquée par des larves nettoyées pendant 4 h. L'hypothèse d'un biais lié à la nourriture est 

aussi invalidée par de précédents résultats : lorsque de l'extrait de foie de bœuf était déposé 

en grande quantité dans l'arène, les larves continuaient de préférer le côté  préalablement 

marqué par des congénères (Boulay et al. 2013). 
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Figure  S2. Différences moyennes de temps passé  (moyenne ±  e.s.m.)  entre  les  deux côtés  de 

l'arène, par les larves L. sericata (vert) et C. vomitoria (bleu). Un côté était préalabement marqué par 

des larves nettoyées pendant 24 h, et l'autre par des larves nettoyées pendant 4 h (n = 30 pour  

chaque condition). La différence de temps a été calculée en soustrayant le temps passé dans le côté 

indiqué à droite à celui passé dans le côté indiqué à gauche.

Analyses additionnelles

Deux paramètres additionnels ont été calculés avec le logiciel Éthovision XT 8.5 dans 

les deux côtés de l'arène en conditions hétérogènes (i.e. traitements différents entre les deux 

côtés).  Ces deux paramètres sont  (1) le nombre de premiers choix pour un côté (i.e.  le 

nombre de réplicats dans lesquels la larve s'est déplacée en premier dans ce côté) et (2) le 

méandre du parcours effectué par la larve (i.e. l'angle de rotation moyen de la larve par cm 

de  distance  parcourue).  Pour  déterminer  dans  quel  côté  la  larve  a  commencé  ses 

déplacements,  la  distance entre la  larve et  la  limite  entre  les  deux côtés  a d'abord  été 

mesurée.  Il  a  été  considéré  que  la  larve  commençait  ses  déplacements  dans  un  côté 

uniquement si  cette distance était supérieure à 3 mm. Pour le calcul du méandre, compte 

tenu de l'imprécision de la mesure lorsque la larve parcourait une distance trop faible, seules 

les valeurs pour lesquelles la distance totale parcourue dans l'arène était supérieure à 2 cm 

ont été gardées pour les analyses. Les comparaisons du nombre de premiers choix ont été 

réalisées avec le test du khi-deux de Pearson. Celles du méandre ont été réalisées avec le 
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test t de Student ou le test de Mann-Whitney. Les résultats sont représentés dans le tableau 

S2 et les figures S3 et S4. Dans toutes les conditions, le nombre de premiers choix pour un 

côté et le méandre moyen du parcours n'ont pas été différents entre les deux côtés. Les 

valeurs obtenues pour le méandre sont toutefois anormalement élevées, suggérant un biais 

dans la mesure de ce paramètre par le logiciel Éthovision.

Tableau S2. Valeurs moyennes (± e.s.m.) du nombre de premiers choix pour un côté et de méandre  

moyen  (degré  /  cm)  dans  les  deux  côtés  de  l'arène,  pour  les  larves  des  deux  espèces  ("Ls"  : 

L. sericata ; "Cvom" :  C. vomitoria) testées dans des conditions hétérogènes (traitements différents 

entre les deux zones ; n = 30 pour chaque condition).  Les valeurs de la zone 1 sont reportées en 

premier, celles de la zone 2 en second, et les valeurs des tests statistiques en dernier (test du khi-

deux  de Pearson  (X),  test  t  de  Student  (t)  et  test  de  Mann-Whitney  (W)  ;  NS :  différence  non-

significative).
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Marquage Nombre de premiers choix Méandre moyen (degré / cm)

Zone 1 Zone 2

contrôle

13 12 1665 ± 382 2177 ± 447

17 18 1674 ± 271 2156 ± 420

X = 0,53 NS X = 1,20 NS W = 351 NS W = 298 NS

12 13 1212 ± 213 2648 ± 428

18 17 1511 ± 281 2762 ± 517

X = 1,20 NS X = 0,53 NS W = 480 NS W = 297 NS

15 15 2705 ± 386 2626 ± 308

15 15 2334 ± 412 2821 ± 433

X = 0 NS X = 0 NS W = 317 NS W = 324 NS

16 12 919 ± 131 1987 ± 391

14 18 982 ± 292 1141 ± 193

X = 0,13 NS X = 1,20 NS W = 349 NS W = 232 NS

13 15 1616 ± 239 2864 ± 512

17 15 1892 ± 279 3203 ± 461

X = 0,53 NS X = 0 NS W = 484 NS W = 225 NS

11 13 1457 ± 312 3033 ± 424

19 17 1726 ± 346 2834 ± 318

X = 2,13 NS X = 0,53 NS W = 426 NS t = -0,38 NS

Larve naïve
Ls

Larve naïve
Cvom

Larve naïve
Ls

Larve naïve
Cvom

5 Ls

contrôle 5 Cvom

5 Ls 5 Cvom

40 Ls 40 Cvom

5 Ls 40 Ls

5 Cvom 40 Cvom



Figure S3. Nombre de premiers choix pour chacun des deux côtés de l'arène, réalisés par des larves 

L. sericata (vert) ou C. vomitoria (bleu) en conditions hétérogènes (traitements différents entre les 

deux côtés ; n = 30 pour chaque condition).
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Figure S4. Différences moyennes de méandre (degré / cm ; moyenne ± e.s.m.) entre les deux côtés 

de  l'arène,  pour les  larves  L.  sericata (vert)  et C.  vomitoria (bleu),  en  conditions  hétérogènes 

(traitements différents  entre  les deux côtés ;  n  = 30 pour chaque condition).  La différence a été 

calculée en soustrayant le  méandre dans le côté  indiqué à droite à celui  dans le  côté  indiqué à 

gauche.
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ANNEXES 2 et 3 : Publications

Annexe 2 : Fouché, Q., Hedouin, V., & Charabidzé, D. (2018). Communication in 

necrophagous  Diptera  larvae:  interspecific  effect  of  cues  left  behind  by  maggots  and 

implications in their aggregation. Scientific reports, 8(1), 1-8. 

Annexe  3  : Fouché,  Q.,  Charabidzé,  D.,  &  Lihoreau,  M.  (2019).  Aggregation. 

Encyclopedia of Animal Cognition and Behavior. 
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