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Chapitre 1. Introduction générale

Chapitre 1

Introduction générale

1.1 La vie en groupe et ses différents coiits et bénéfices

La formation de groupes est observée chez de nombreuses especes animales, aussi
bien chez des mammiferes (Sinclair, 1977) que des oiseaux (Emlen, 1952), des poissons
(Pitcher, 1983) ou encore des insectes (Bengtsson, 2008). Il existe une grande diversité
de structures de groupes, présentant des niveaux de complexité divers et résultant
des interactions entre individus. Nous pouvons distinguer les groupes non-sociaux,
composés d’individus se regroupant pour des raisons environnementales (présence de
nourriture ou période de reproduction, par exemple), des groupes sociaux, dont le
mode de vie grégaire est dii a une attraction réciproque des individus entre eux, non
liée & la reproduction (Tirard et al., 2016). Les groupes eusociaux possédent le niveau
d’organisation social le plus élevé, se caractérisant par trois criteres: (1) la coopération
dans I’élevage des jeunes, (2) la présence d’au moins deux générations dans le groupe,
et (3) la spécialisation de certains individus dans la reproduction et un partage du
travail (Tirard et al., 2016).

La vie en groupe comporte un certain nombre de cotits et bénéfices. Parmi les cotits
pouvant survenir au sein des groupes, nous pouvons citer la transmission facilitée des
pathogenes, une compétition plus forte pour ’acces a la nourriture et aux partenaires
sexuels, ou encore un plus grand risque d’étre détecté par les prédateurs (Krause
et al., 2002; Bengtsson, 2008). Parmi les bénéfices les plus importants, la vie de
groupe permet généralement une meilleure défense contre les prédateurs par différents
mécanismes : effet de dilution du risque et de confusion pour le prédateur en raison
du grand nombre d’individus (Reynolds et al., 2009), vigilance accrue (notamment
par le lancement de cris d’alerte) (Bengtsson, 2008), ou encore 'amplification d’un
signal décourageant le prédateur, notamment chez les insectes par 1’émission d’une
phéromone répulsive ou par un signal aposématique visuel (Despland and Simpson,
2005; Bengtsson, 2008; Wei et al., 2019). Par exemple, les nymphes du premier au
troisieme stade de la punaise verte du sud (Nezara viridula), forment des agrégations
denses émettant des substances répulsives, repoussant plus efficacement les prédateurs
que des individus isolés (Bengtsson, 2008). L’agrégation d’individus permet également
de conserver une température plus élevée, et de faciliter la recherche de nourriture

(Krause et al., 2002). Les individus peuvent par exemple unir leur forces pour accéder

13



1.2. La coopération d’un point de vue évolutif

a de la ressource qu’ils ne pourraient avoir seuls (Krause et al., 2002). Cela peut se
voir chez certains prédateurs adoptant des stratégies complexes de chasse en groupes
pour s’attaquer a une proie plus grande qu’eux, ou chez des insectes s’unissant pour
attaquer de front une plante ou un arbre. Les Scolytes (Scolytinae) sont par exemple
capables de synchroniser leur attaque sur un arbre sain pour surmonter ses défenses

actives (Bengtsson, 2008).

1.2 La coopération d’un point de vue évolutif

La vie en groupe peut donner lieu a de la coopération entre les individus. Plusieurs
définitions existent, nous nous basons ici sur la définition de West et al. (2007):
la coopération désigne un comportement d’un individu (exécutant) qui procure un
avantage & un autre individu (bénéficiaire), et qui est sélectionné, au moins en partie,
en raison de son effet positif direct sur la valeur sélective du bénéficiaire, et ce, sans
présomption sur son effet direct sur la valeur sélective de 'exécutant (i.e. sa capacité
a survivre et a transmettre son génotype, par la production de descendants viables
et fertiles). Ainsi, I’évolution de la coopération peut s’expliquer par les avantages
directs (bénéfices mutuels, chaque individu coopérant augmente sa valeur sélective) ou
indirects (altruisme, la coopération augmente la valeur sélective du receveur mais pas
du donneur) qu’elle peut apporter en terme de valeur sélective a l'individu exécutant
(West et al., 2007).

Si la coopération impacte positivement la valeur sélective directe des individus
qui exercent le comportement coopératif, c’est & dire si le bénéfice surpasse le coit
du comportement, la coopération sera une stratégie évolutive efficace (Sachs et al.,
2004). Le comportement pourra alors se fixer dans la population. La coopération
peut également procurer un bénéfice indirect en étant dirigée vers d’autres indivi-
dus, notamment en cas de sélection de parentele. En adoptant des comportements
coopératifs avec des individus génétiquement proches, un individu va augmenter leur
valeur sélective. Etant apparentés, une partie des genes de I'exécutant est également
présente chez bénéficiaire. En augmentant la valeur sélective directe d’un bénéficiaire
apparenté, un individu exécutant va donc augmenter les chances de dispersion d’une
partie de ses propres genes qu’ils partage en commun avec le bénéficiaire (augmenta-
tion de la valeur sélective inclusive) (Hamilton, 1964; West et al., 2007).

Mais la coopération s’observe également dans des groupes ou les individus ne
sont pas des parents proches, et peut alors s’expliquer par les bénéfices indirects:
sous certaines conditions, la sélection naturelle peut favoriser un trait bénéfique aux
membres du groupe dans leur ensemble, méme si le trait en question peut baisser la
valeur sélective des porteurs par rapport aux autres membres du groupe (West et al.,
2007; Pepper and Smuts, 2000). Par exemple, un individu langant un cri d’alerte dans
un groupe pour avertir les autres membres du groupe de l'arrivée d’un prédateur
prend a court terme un risque individuel a étre repéré plus facilement. Cependant,
ce comportement sera bénéfique pour I’ensemble du groupe, et si 'exécutant a des
bénéfices directs sur sa valeur sélective & vivre dans un groupe de grande taille, alors

ce cri d’alarme favorisant une plus grande taille du groupe, favorise par la-méme sa
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Chapitre 1. Introduction générale

valeur sélective directe. Ces bénéfices indirects peuvent conduire a de la sélection de
groupe: un groupe possédant beaucoup d’individus coopérateurs sera avantagé par
rapport a un groupe en possédant peu. Les groupe coopératifs vont donc posséder
une valeur sélective plus élevée que les groupes non-coopératifs (Pepper and Smuts,
2000).

1.3 Les mouvements collectifs

Les déplacements collectifs constituent un aspect important de la vie de groupe.
Il peuvent étre motivés par plusieurs raisons: fuite d’un prédateur, migration sai-
sonniére, ou encore recherche collective de nourriture (Krause et al., 2002). Les dépla-
cements peuvent étre initiés et guidés par un individu dirigeant (notamment chez
les mammiferes), ou émerger des interactions inter-individuelles (Vicsek and Zafeiris,

2012).

Les études portant sur les mouvements collectifs ont permis d’identifier quelques
lois générales permettant d’expliquer les principaux schémas complexes de déplacement
pouvant étre observés (Vicsek and Zafeiris, 2012). Ceux-ci peuvent se diviser en 6
catégories: (1) désordonné, quand chaque individu se déplace dans une direction
aléatoire, (2) totalement ordonné, quand tous les individus suivent la méme direc-
tion, (3) rotationnel, olt les individus décrivent une boucle rectangulaire ou circulaire,
(4) critique, lorsque 'ensemble de la population est divisé en sous-groupes de tailles
différentes suivant chacun se propre direction, (5) ondulatoire, ou la vitesse se trans-
met de proche en proche, et (6) brouillé (jamming), décrivant 1’état transitoire entre
le mouvement et 'immobilité (Vicsek and Zafeiris, 2012). La plupart de ces schémas

de déplacements sont universels et peuvent étre observés chez différents organismes.

La modélisation, et notamment la modélisation & base d’agents (ou individu-
centrée) permettant de simuler des individus autonomes et capables d’interagir entre
eux, a permis de grandes avancées dans la compréhension des mouvements collec-
tifs. Parmi les premiers modeles de mouvements de groupe, nous pouvons citer ceux
de Aoki (1982) et Reynolds (1987), ou les individus se déplacent selon des trajec-
toires définies par des équations différentielles prenant en compte 3 interactions: la
répulsion (évitement de la collision), l'alignement avec les voisins et lattraction vers
le centre de masse du groupe. Ces premiers modeles, et ceux qui ont suivi, ont permis
de démontrer que les différents patrons de déplacement de groupe observés, méme
les plus complexes, pouvaient apparaitre sans nécessiter ni un individu dirigeant le
mouvement (“leader”), ni une connaissance préalable des membres du groupe sur le
mouvement & suivre (par exemple, une source externe environnementale guidant les
individus dans une direction précise). Les mouvements collectifs découlent des interac-
tions entre individus, et une petite modification du comportement d’un individu peut
avoir de grandes conséquences sur le mouvement global du groupe (Couzin et al.,
2002).
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1.4 Le polyphénisme de phase des locustes

Les locustes désignent une vingtaine d’especes de criquets de la famille des Acrididae
(Song, 2011) présentant deux caractéristiques majeures: (1) la capacité de se regrou-
per pour former des groupes tres denses, pouvant comporter plusieurs millions d’in-
dividus, et (2) une forme de plasticité phénotypique extréme, appelée polyphénisme
de phase, permettant aux locustes de passer d’une phase dite “solitaire” a une phase
“grégaire” en fonction de la densité de la population (Pener and Simpson, 2009).
Au dela d’une certaine densité de population, un locuste solitaire va passer en phase
grégaire, et, inversement, un locuste grégaire va devenir solitaire si la densité de po-
pulation devient faible. Le polyphénisme de phase a évolué a plusieurs reprises au sein
des acridiens, et les locustes appartiennent & des groupes phylogénétiques différents,
parfois tres distants (Uvarov, 1966; Song, 2011).

Le changement de phase va entrainer un certain nombre de modifications mor-
phologiques, physiologiques et comportementales (Pener and Simpson, 2009; Cullen
et al.,, 2017). Parmi les plus notables, nous pouvons citer la différence de coloration
entre les deux phases (aposématisme pour la phase grégaire vs. mimétisme pour la
phase solitaire, voir Despland and Simpson (2005)), illustrée pour le criquet pelerin
dans la Fig. 1.1, ou encore les différences de tailles entre les deux phases. Par exemple,
les femelles solitaires de Schistocerca gregaria, Nomadacris septemfasciata et Locusta
migratoria sont de taille plus grande que les femelles grégaires de ces mémes especes
(Uvarov, 1966). Des changements surviennent également sur la reproduction: les fe-
melles grégaires pondent moins d’oeufs que les solitaires, mais de plus grande taille
(Uvarov, 1966; Pener and Simpson, 2009; Chapuis et al., 2010).

Fi1Gc. 1.1 — Deux larves du criquet pélerin (Schistocerca gregaria), a gauche sous sa
forme solitaire, et a droite sous sa forme grégaire.

Mais les modifications les plus frappantes concernent les différences comporte-
mentales entre les deux phases. Sous leur forme solitaire, les locustes vont adopter un
mode de vie cryptique, sédentaire et isolé. Sous leur forme grégaire, les individus vont
adopter un comportement grégaire et actif, ce qui va entrainer la formation de bandes
larvaires (Fig 1.2) et d’essaims d’adultes ailés. Ces groupes peuvent étre trés denses,
un essaim peut par exemple couvrir plusieurs centaines de kilometres carrés (Uvarov,
1977). Une fois formés, les groupes peuvent se déplacer sur de tres longues distances.
Un essaim de criquet pelerin S. gregaria peut par exemple parcourir jusqu’a 100 ki-
lomeétres par jour (Uvarov, 1977). Ces déplacements massifs représentent une menace
majeure pour l'agriculture depuis I’Antiquité, entrainant la destruction des cultures
et la famine dans les pays touchés par les invasions de locustes (Zhang et al., 2019).
Les conséquences de ces invasions sont désastreuses sur le plan humain et économique.
Les campagnes de controle peuvent cotiter plusieurs millions de dollars et avoir des

conséquences écologiques graves, car 'un des moyen de lutte consiste a déverser de
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grandes quantités d’insecticides sur les bandes larvaires ou essaims. L’une des plus
grandes invasions de Schistocerca gregaria recensée a touché une grande partie du
continent africain et le sud-ouest de I’Asie de 1986 & 1989. Cette invasion a nécessité
le traitement de 16.8 millions d’hectares et a cotté 274 millions de dollars américains
(Zhang et al., 2019). Dans cet contexte, une meilleure compréhension théorique du
fonctionnement du polyphénisme de phase et des facteurs déclenchant la survenue de
ces invasions est essentielle pour parvenir a élaborer des stratégies de lutte préventive
efficace.

Fiys o var
g7V

\l'»'.‘

F1G. 1.2 — Bande larvaire du criquet pélerin (Schistocerca gregaria) en Mauritanie.

Le phénomene de grégarisation crée une boucle de rétroaction positive : 'attraction
entre congéneres aboutit a ’augmentation de la densité locale, ce qui augmente la pro-
babilité de rencontre entre individus. Les contacts physiques entre individus amorcent
le changement de phase en quelques heures seulement. Le criquet pelerin adopte par
exemple son comportement grégaire en 4h lorsqu’il est stimulé tactilement sur son
fémur postérieur de maniere répétée (Rogers et al., 2003). Les changements sur les
autres traits phasaires (morphologiques et physiologiques) surviennent ultérieurement
(Pener and Simpson, 2009). La coloration ne sera par exemple modifiée qu’a partir de
la prochaine mue. Le changement de phase est un processus continu, et le phénotype

grégaire extréme est atteint apres plusieurs générations (Uvarov, 1977).

Le polyphénisme de phase n’a été découvert qu’au début du 20eme siecle par
Uvarov (1921). Depuis, différentes hypotheses évolutives ont été proposées pour ex-
pliquer son apparition chez les locustes. Parmi elles, il a été suggéré que la formation de
groupes et les mouvements collectifs pourraient protéger les individus des prédateurs
par une vigilance plus élevée et des effets de dilution du risque (Reynolds et al., 2009).
Il a également été proposé que les changements de comportements entre les phases so-
litaire et grégaire soient une adaptation au comportement de migration (Ellis, 1953).

Enfin, une théorie plus récente soutient que les mouvements de groupes pourraient
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étre motivés par le cannibalisme (Bazazi et al., 2008, 2011; Guttal et al., 2012).

Comme nous ’avons vu plus haut, les comportements de formation et de maintien
de groupes entrainent potentiellement des cotuts au niveau individuel, mais génerent
des bénéfices au niveau du groupe. Cela se vérifie également pour les locustes grégaires.
Par exemple, en forte densité de population, les locustes présentent une meilleure
résistance a certains pathogenes, ce qui contre-balance la transmission de maladie
accrue au sein d’un groupe (Wilson et al., 2002). La compétition entre individus,
théoriquement plus élevée en forte densité, est réduite chez les locustes grégaires par
certaines modifications physiologiques propres a la phase grégaire. Les males grégaires
matures produisent par exemple une phéromone ayant un effet répulsif, et permettant
ainsi aux couples de ne pas étre dérangés par d’autres males pendant 1’accouplement
(Seidelmann and Ferenz, 2002). Les bandes et essaims sont également plus facilement
repérables par les prédateurs, ce qui peut entrainer des risques au niveau individuel
mais est bénéfique a ’ensemble du groupe par des effets de confusion du prédateur et
de dilution du risque (Reynolds et al., 2009).

En ce sens, les comportements agrégatifs des locustes pourraient constituer une
forme de coopération selon la définition de West et al. (2007), qui propose la coopération
comme des comportements d’interactions positives qui peuvent avoir des cofits pour
Iindividu mais apportent des bénéfices au reste du groupe. Or, plusieurs études
montrent un lien entre 'apparition de coopération et certaines caractéristiques en-
vironnementales. Par exemple, il a été démontré que la coopération peut résulter
d’une adaptation & des conditions environnementales stressantes (Smaldino et al.,
2013). La fragmentation de l’environnement peut également favoriser I’émergence
de la coopération dans le cadre d’un processus de sélection de groupe (Pepper and
Smuts, 2000). De plus, des modeles évolutifs récents montrent que la coopération peut
coévoluer avec le mouvement de groupe, dans un jeu du type du dilemme du prisonnier
(Joshi et al., 2017). D’autre part, il a été démontré que la recherche collective de nour-
riture peut étre favorisée dans les environnements ou la distribution de la ressource
est trés variable ou fragmentée (Fronhofer et al., 2011; Reuter et al., 2016; Lihoreau
et al., 2017). Enfin, la plasticité phénotypique a souvent été démontrée comme une
réponse évolutive a des conditions environnementales variables (e.g. Pelletier et al.,
2007; Charmantier et al., 2008; Reed et al., 2010).

1.5 Objectifs et plan de la these

Le polyphénisme de phase des locustes est particulierement complexe, et bien qu’il
soit tres étudié, beaucoup de zones d’ombres subsistent encore sur certaines de ses
caractéristiques et les facteurs qui ont favorisé son émergence (Ayali, 2019). De plus,
comme nous l'avons vu plus haut, plusieurs études montrent que l’environnement
est au coeur d’un certain nombre de processus écologiques et évolutifs, dont certains
correspondent & des caractéristiques du polyphénisme de phase des locustes. Dans ce
contexte, 'implication de la structure du paysage dans ’émergence de certains traits
liés au polyphénisme de phase, tels que 'agrégation et les mouvements collectifs, parait

intéressante a explorer. Au cours de cette theése, nous nous sommes penchés sur I'un
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Fi1Gc. 1.3 — Schéma récapitulatif des liens théoriques entre les caractéristiques envi-
ronnementales et le polyphénisme de phase. Les encadrés de couleurs, numérotés de
1 4 3, référent auzx 8 parties de cette thése: (1) Exploration de impact de la distri-
bution spatiale et des caractéristiques de mouvement de groupe des bandes larvaires
sur la recherche collective de nourriture, (2) Etude d'un potentiel effet attractif des
feéces, permettant une meilleure cohésion du groupe, et (3) Perspectives de recherche
sur ’émergence du polyphénisme de phase dans un environnement variable spatio-
temporellement.

des aspects phare du polyphénisme de phase: les déplacements collectifs des locustes,
et plus précisément des bandes larvaires. Nous nous sommes notamment interrogés
sur le role possible de la structuration du paysage sur ’émergence du polyphénisme
de phase a travers cette caractéristique principale des mouvements collectifs.

Les mouvements de groupes des locustes comportent plusieurs caractéristiques,
pouvant étre étudiées sous différentes échelles spatio-temporelles. Cela va de 1’étude
de processus comportementaux découlant d’interactions locales, se produisant en
quelques secondes sur une échelle spatiale de ’ordre du centimetre, a 1’étude de proces-
sus démographiques et évolutifs se déroulant sur plusieurs générations, en passant par
des déplacements massifs de groupes sur plusieurs dizaines de kilometres. Cette these
se décompose en trois parties, chacune abordant le sujet sur une échelle différente,
allant de la plus fine a la plus grande. Les objectifs de chaque partie sont développés
ci-dessous et la Figure 1.3 résume les liens entre elles ainsi qu’avec le cadre théorique
reliant les différentes composantes du polyphénisme de phase et de I’environnement

des locustes.

La premiere partie (Chapitre 2, encadré orange de la Fig. 1.3) vise a étudier les
déplacements collectifs a une échelle spatio-temporelle courte, permettant de prendre
en compte les interactions locales. Nous explorons 'impact de la répartition spatiale
de la ressource et des interactions locales (entre individus et avec la végétation) sur
le succes de la recherche de nourriture des locustes. A 'aide d’un modele & base
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d’agent, nous cherchons a identifier quels types de paysages et quelles caractéristiques

de déplacement vont avantager les larves grégaires par rapport aux larves solitaires.

Dans la deuxiéme partie (Chapitre 2, encadré violet de la Fig. 1.3), nous nous
plagons & une échelle spatiale plus importante. Nous avons exploré expérimentalement
I’hypothese que les feces de larves de locustes possedent un effet attractif, qui pourrait
alors potentiellement jouer un role dans le maintien des mouvement de groupe. Pour
cela, nous avons effectué des tests comportementaux olfactométriques individuels, en
exposant des larves du criquet pelerin S. gregaria a des odeurs de feces de différentes
classes d’age (1h ou 24h). Nous avons également effectué des analyses chimiques (GC-
MS) afin d’explorer quels composés organiques volatils étaient émis par les feces de
larves de locustes.

Enfin, dans la troisiéme partie (Chapitre 4, encadré rouge de la Fig. 1.3), nous
nous placgons a 1’échelle évolutive, tout en considérant un environnement variable, et
discutons a la fois des implications possibles de nos résultats sur la compréhension de
I’émergence et/ou du maintien du polyphénisme de phase et des perspectives d’études
futures sur le sujet. A ce propos, dans un premier temps, nous considérons des modeles
d’optimum évolutif, qui pourraient démontrer ’avantage sélectif du polyphénisme de
phase, permettant de vivre isolé ou en groupe en fonction de la variabilité de la
ressource. Dans un second temps, nous envisageons un modele démogénétique a base
d’agents, qui permettrait d’étudier 'influence de la variabilité spatiale et temporelle
de la ressource sur I’évolution du polyphénisme de phase, au travers du seuil de
grégarisation des locustes. Ces futurs travaux permettraient de vérifier si ’évolution
du polyphénisme de phase peut résulter de variations spatiales et temporelles de la

ressource.
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Chapitre 2

Impact de la structure du
paysage sur la recherche de

nourriture

2.1 Introduction

Le mouvement collectif est I'une des caractéristiques les plus impressionnantes
des locustes grégaires. Une fois formés, les bandes et les essaims peuvent se déplacer
sur de longues distances. Les larves du criquet pelerin Schistocerca gregaria peuvent
par exemple parcourir jusqu’a plusieurs kilometres par jour (Uvarov, 1977). Depuis
I’antiquité, ces déplacements massifs et coordonnés constituent une menace majeure
pour 'agriculture, provoquant la destruction des cultures et la famine dans les pays
touchés par les invasions de locustes (Zhang et al., 2019). Les mouvements collectifs
des locustes grégaires ont été largement étudiés (Ariel and Ayali, 2015). Il a été
rapporté que les bandes en mouvement peuvent prendre différentes formes, telles
que la forme d’une banane ou d’une colonne (DXkhili et al., 2017). Les bandes en
forme de banane sont caractéristiques de la plupart des especes de locustes (Ellis and
Ashall, 1957; Lecoq et al., 1999) et présentent une forte densité & lavant, qui est
généralement plus large que la longueur du groupe. Les groupes en forme de colonne
(avec des fronts de bande étroits) sont surtout décrits chez les criquets non-locustes,
montrant un faible comportement d’agrégation (Dkhili et al., 2017). Il a été observé
que certaines bandes suivent la méme direction globale d’un jour a l'autre (Ellis and
Ashall, 1957) et que les bandes suivent des cycles comportementaux quotidiens, avec
des phases de réchauffement au soleil, de marche et de perchage dans la végétation
en cas de température trop élevée (Ellis and Ashall, 1957; Maeno et al., 2021b; Piou
et al., 2022).

Comme nous 'avons vu dans le Chapitre 1, la formation de groupes comporte
un certain nombre d’avantages. Les déplacements collectifs pourraient notamment
permettre d’éviter plus facilement les prédateurs, par une vigilance accrue et des
mécanismes de confusion et de dilution du risque (Sword et al., 2005; Reynolds et al.,

2009), et la recherche collective de nourriture peut s’avérer sous certaines condi-
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tions plus efficace que de la recherche individuelle (Clark and Mangel, 1984; Caraco
et al., 1995). Dans le cas des locustes, peu d’hypotheéses ont été testées pour expli-
quer I’émergence de la marche collective. L'une d’elle concerne le cannibalisme, qui
pousserait les individus & adopter un comportement de fuite et de poursuite. Cela
permettrait aux larves de se protéger des individus situés derriere eux, et de tenter
de cannibaliser ceux se trouvant devant (Bazazi et al., 2008). Cette hypothese a été
critiquée récemment par Ariel and Ayali (2015), qui soulignent que cette théorie n’est
pas en accord avec plusieurs caractéristiques de la marche des bandes larvaires; telles
que Paspect intermittent de la marche des locustes (stop-and-go), ou le comportement
des larves au front, qui reviennent sur leurs pas si elles se trouvent trop éloignés de
leurs congéneres (Ellis and Ashall, 1957; Uvarov, 1977).

Plusieurs études théoriques montrent que la structuration du paysage peut avoir
un impact sur la recherche de nourriture. Un environnement ou la ressource est rare
et agrégée peut avantager la recherche de nourriture collective, tandis qu’un envi-
ronnement homogene ou la ressource est abondante va plutot favoriser les individus
solitaires (Reuter et al., 2016; Lihoreau et al., 2017; Nauta et al., 2022). D’autres
études montrent qu’un environnement présentant une forte variabilité temporelle de
la ressource va favoriser les groupes plutét que les solitaires (Hancock et al., 2006;
Egert-Berg et al., 2018). Or, les locustes vivent dans un environnement ou la variabi-
lité spatio-temporelle de la ressource est élevée (e.g. Le Gall et al., 2019, review des
différentes especes de locustes et de leurs habitats), et peuvent donc étre amenés a
traverser différents types de paysages, ou la végétation peut étre rare ou abondante,
dispersée ou concentrée. Dans ce contexte, il est intéressant d’explorer dans quelle
mesure la structuration spatiale du paysage peut avoir un impact sur la recherche de
nourriture en groupe, et a quelles conditions le groupe sera avantagé par rapport a

des larves solitaires.

Récemment, Georgiou et al. ont développé des modeles continus d’équations aux
dérivées partielles pour explorer I'impact de la distribution spatiale de la ressource
sur différents aspects de I’agrégation des locustes. Leur premier modele explore com-
ment la distribution spatiale de la ressource, dans un environnement en une di-
mension, affecte la formation de groupes de larves de locustes et comment le fait
d’évoluer en groupe affecte l'efficacité de la recherche de nourriture dans un contexte
de compétition entre grégaires et solitaires (Georgiou et al., 2021). Leurs résultats
montrent que plus le niveau de ressources alimentaires est important, plus le temps et
la proportion d’individus grégaires nécessaires pour former un groupe diminuent. De
plus, une ressource treés agrégée dans 'espace favorise la grégarisation. Ils montrent
également que plus la proportion d’individus grégaires est élevée, plus 'avantage a
étre grégaire augmente, et cet avantage diminue avec I’homogénéisation du paysage,
jusqu’a disparaitre totalement dans un paysage parfaitement homogene. Leur second
modele explore plus en détail 'avantage & étre grégaire en fonction de la distribution
de la ressource, au travers de la représentation de la compétition entre grégaires et so-
litaires dans un environnement & hétérogénéité variable en deux dimensions (Georgiou
et al., 2022). Ce modele montre lui aussi qu’il est plus avantageux d’étre grégaire dans
un environnement tres hétérogene, mais que ’avantage a étre en groupe peut se perdre

rapidement si le groupe ne se déplace pas. Cependant, ces modeles ne prennent pas
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en compte les caractéristiques de mouvement de groupe des locustes : une fois formés
par des mécanismes d’attraction et de répulsion, les groupes restent stationnaires et
ne se déplacent pas collectivement. Les individus ne sont pas non plus attirés par la
végétation, et ne la consomment que s’ils se trouvent en contact direct avec elle. De
plus, la comparaison du succes entre grégaires et solitaires ne se fait qu’au travers de
la compétition directe entre les deux populations et ne permet donc pas de comparer
pleinement les performances de I'une ou 'autre des deux phases évoluant seules dans

un paysage.

Les deux grandes familles de modeles généralement utilisées pour décrire les mou-
vements collectifs sont les modeles continus, composés de systemes d’équations intégro-
différentielles, et les modeles & base d’agents (ABM) (Ariel and Ayali, 2015). Les
modeles continus, comme ceux développés par Georgiou et al., permettent de représenter
des densités de population et des dynamiques évolutives et écologiques globales, fonc-
tions de 'espace et du temps. Il est alors possible de décrire analytiquement les com-
portements & 1’échelle du groupe, mais pas de prendre en compte les comportements
individuels dans les différents processus modélisés. Les modeles a base d’agents ont
une approche tres différente, puisqu’il s’agit de modeles mécanistes constitués d’en-
tités uniques et autonomes, appelées agents, capables d’interagir et de s’adapter a leur
environnement (Railsback and Grimm, 2019). Contrairement aux modeles continus,
ils permettent donc de représenter les comportements individuels. Une des particu-
larités du modele a base d’agent est qu’il est possible de laisser émerger certaines
dynamiques par les interactions entre individus (Railsback and Grimm, 2019). Le
modele & base d’agent permet par exemple de faire émerger les mouvements collectifs
au travers des interactions inter-individuelles et des interactions avec la végétation.
Les modeles ABM sont donc particulierement appropriés pour représenter finement
les mouvements collectifs en prenant en compte les interactions individuelles locales,
et ont donc été beaucoup utilisés a ce titre, notamment pour représenter les mou-
vements de locustes (e.g. Collett et al., 1998; Buhl et al., 2006; Guttal et al., 2012;
Dkhili et al., 2017).

Dans ce chapitre, nous nous intéressons a I'impact de la répartition spatiale de
la ressource et des interactions inter-individuelles sur le succes de la recherche de
nourriture des locustes. Nous cherchons a explorer pour quels types de paysages et
pour quelles caractéristiques de déplacement les larves grégaires vont étre avantagées
par rapport aux larves solitaires, en simulant séparément les deux phases pour me-
surer et comparer leur performances respectives. Plus précisément, nous cherchons
a déterminer (1) quels types de paysages avantagent les grégaires, (2) quels sont
les parametres régissant les mouvements collectifs (découlant des interactions inter-
individuelles) impactant efficacité du groupe pour la recherche de nourriture en
groupe. Comme les modeles analytiques, tels que ceux de Georgiou et al. (2021, 2022),
ne permettent pas de prendre en compte les interactions locales entre individus et avec
la végétation, nous avons fait le choix de développer un modele a base d’agent avec

Netlogo (Tisue and Wilensky, 1999) pour répondre & ces questions.

Les différentes étapes pour ’élaboration d’un modele a base d’agent sont généralement
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les suivantes:

1. Le développement conceptuel du modele, o1 ’on réfléchit aux processus a représenter
dans le modele et a la fagon dont ils vont s’articuler entre eux

2. L’implémentation, ou ’on code les différents processus

3. La calibration, ot ’on cherche les jeux de parametres qui permettent de valider
le modele selon des criteres établis au préalable, par exemple en comparant
certaines sorties du modele avec des données de la littérature

4. L’exploration de scénarios, ou l'on lance des simulations du modele avec les
jeux de parametres retenus lors de la phase de calibration pour répondre aux

questions posées initialement

Dans la suite de ce chapitre, nous présenterons notre modele en suivant les différentes
étapes que nous venons d’énumérer. Nous commencerons donc par décrire les objec-
tifs du modele, les caractéristiques des agents et les différents processus implémentés
dans le modele au travers du protocole ODD (Overview, Design concepts, and Details,
Grimm et al. (2006)). Nous détaillerons ensuite la phase de calibration du modéle,
et nous décrirons les différents criteres utilisés pour quantifier le niveau de réalisme
des déplacements modélisés et les jeux de valeurs de parametres nous permettant
de les obtenir. Ensuite, nous passerons a la description de la phase exploratoire, ol
nous présenterons les criteres utilisés pour décrire les performances des grégaires et
des solitaires en terme de recherche de nourriture, les différents paysages générés et
les résultats obtenus. Enfin, nous discuterons: (1) des caractéristiques des paysages
avantageux pour les larves grégaires, (2) des facteurs et parametres impactant la re-
cherche de nourriture en groupe et (3) des limites, points forts et perspectives de notre

modele.

2.2 Description du modele - Protocole ODD

Pour décrire le modele d’interactions locales, nous utilisons le protocole ODD
(Overview, Design concepts, and Details). Ce protocole a été développé par Grimm
et al. (2006) puis revu et amélioré par Grimm et al. (2010, 2020) pour faciliter
I’écriture, la compréhension et la reproductibilité des modeles a base d’agents.

2.2.1 Objectifs du modele

Le but de ce modele est d’explorer comment le succes de la recherche de nourri-
ture chez les larves de locustes est impacté par la plasticité phénotypique des in-
teractions locales entre les individus (c’est-a-dire les comportements solitaires vs.
grégaires), et ce en fonction de la distribution spatiale de la végétation. Il s’agit de
déterminer sur quels types de paysages les comportements solitaires (mouvements in-
dividuels) ou grégaires (mouvements collectifs) vont étre favorisés en terme de nourri-
ture consommée. L’approche consiste donc a comparer sur un méme paysage le succes
de la recherche de nourriture entre les deux phases, et ce pour une grande série de

paysages contrastés par leur structure spatiale.
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2.2.2 Agents, variables d’état et échelles

Agents

Deux types d’agents sont présents dans le modele: les larves de locustes et les

cellules qui composent le paysage. Les noms, valeurs et descriptions des variables

d’états des agents sont présentées dans le Tableau 2.1.

Catégorie Nom  Valeurs Description
Phase P Solitaire, Grégaire Phase de I’agent
Position P x,y € [0, 800] C R*  Coordonnées de I'agent
h [0, 360 C R Orientation de l'agent (en degrés)
Vitesse g 0.1,20u3 Nombr.e rflaximum de cellules que peut
franchir ’agent en un pas de temps
E [0, 1000] C N Quantité de végétation mangée (énergie)
Nutrition t [0, tmaz) CN Nombre de pas de temps restant avant
de pouvoir manger de nouveau
@ Ng [0, 300] C N Nb de voisins dans la zone d’attraction
z Voisi Mo [0, 300]C N Nb de voisins dans la zone d’alignement
= oisinage .. h .
3 Ty [0, 300) C N Nb de voisins dans la zone de répulsion
= numg [0, 300] C N Numéro du groupe d’appartenance
d, (%a,,ya,) € R? Coordonnées du vecteur d’attraction a
la végétation
Vecteurs forces d, (7a,,ya,) € R? Coordonnées du vecteur d’attraction
do (7a,,ya4,) € R Coordonnées du vecteur d’alignement
d, (74, ,yq,) € R Coordonnées du vecteur de répulsion
» | Position Do ZyyYo € [0, 800 Coordonnées de la cellule
% Ressources K {0,1} Quantité de végétation disponible, si
?)) K =1, la cellule permet de nourrir un

locuste sur un pas de temps.

TAB. 2.1 — Variables d’état des agents locustes et des cellules composant le paysage.

Echelle temporelle

Un pas de temps du modele équivaut a 10s. Une simulation s’acheve au bout de

1000 pas de temps, ce qui équivaut a environ 2h40 pour ’agent locuste.

Echelle spatiale

L’échelle du monde a été pensée en terme de dimensions des individus ( “body
length”). Elle est donc proportionnelle & la taille d’une larve de locuste (mesurée de
Pavant de la téte a 'extrémité de ’abdomen). Une cellule du monde a une longueur
de coté qui équivaut a celle de 4 individus placés les uns derriere les autres. Le monde
est un tore carré plat (i.e. une surface carrée dont les bords opposés sont en contact,
permettant aux agents un déplacement continu sans effets de bords) de dimension 800
x 800 cellules. En considérant par exemple des larves au stade L3 du criquet pelerin
Schistocerca gregaria d’une longueur moyenne de 2 cm (Duranton and Lecoq, 1990),
une cellule du modele correspondrait & 8 cm de long et le monde aurait une dimension
totale de 64 m x 64 m.
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2.2.3 Processus et déroulé de la simulation

Le modele s’articule autour de 5 sous-modeles permettant de représenter les différentes
activités d’une larve de locuste: (1) manger, (2) détecter ses voisins, (3) prendre une
direction, (4) adapter sa vitesse et (5) se déplacer (voir diagramme d’activité a la Fig.
2.1).

A chaque pas de temps, le locuste commence par manger s’il en a la capacité, c’est-
a-dire s’il se trouve sur une cellule contenant de la végétation et s’il n’est pas déja
en phase digestive (i.e. si t = 0). Ensuite, il détecte ses voisins percus dans chacune
des zones de son rayon de vision (attraction, alignement et répulsion), puis il calcule
sa nouvelle direction et sa vitesse en fonction de la position de ses voisins et de la

végétation. Il se déplace ensuite vers sa nouvelle direction (voir section 6 pour plus
de détails).

Manger (SM1)

—Y

Détecter ses voisins
(SM2)

—Y

Prendre une direction
(SM3)

—Y

Adapter sa vitesse
(SM4)

—Y

Se déplacer (SM5)

Fi1Gc. 2.1 — Diagramme d’activité des agents locustes décrivant les étapes des proces-
sus réalisés pour chaque individu au cours d’un pas de temps suivant un formalisme
d’UML (Unified Modelling Language).

2.2.4 Concepts
Emergence

Les mouvements de groupes, coordonnés par les forces d’attraction (d, et d,),

alignement (d,) et répulsion (d,.), émergent des interactions locales inter-individuelles.
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Adaptation

Les individus grégaires adaptent leur direction en fonction de la position de leurs
voisins et de la végétation aux alentours, s’ils ont besoin de se nourrir. Les individus

solitaires ne se déplacent qu’en fonction de la végétation.

Objectifs des agents

Nous mesurons pour chaque individu la quantité de végétation qu’il a pu consom-
mer au cours de la simulation, correspondant a la quantité d’énergie E qu’il a accu-
mulée. Nous considérons ce niveau d’énergie comme un proxy de la valeur sélective

individuelle.

Perception

Les individus possedent une zone de perception circulaire leur permettant de
détecter les autres agents du modele (locustes et végétaux), a lexception de ceux
situés derriere eux dans leur zone aveugle d’angle « (voir Fig 2.2). La zone de percep-
tion est basée sur le modele & 3 zones de Couzin et al. (2002), c’est-a-dire composée de
trois sous-parties concentriques non-chevauchantes: une zone de répulsion, une zone

d’alignement et une zone d’attraction (voir Fig 2.2).

Alignement

Répulsion

Zone aveugle

F1G. 2.2 — Aires sensorielles des locustes. La zone circulaire de répulsion est de rayon
R,.. Les zones d’alignement et d’attraction correspondent aux anneaux de largeur R,—
R, et R, — R, respectivement. La zone aveugle correspond auzr portions des zones
d’attraction et d’alignement d’angle « situées a Uarriére de Uindividu (la zone de
répulsion n’en fait pas partie).

Stochasticité

Les positions et orientations initiales des locustes sont stochastiques (voir sec-
tion 2.2.5 pour plus de détails sur l'initialisation). Un bruit aléatoire est ajouté a la
direction prise par les individus a chaque pas de temps ¥ ~ N(0,0).

Observation

A la fin de chaque simulation, un fichier csv sauvegarde pour chaque individu
ses coordonnées (p = (z,y)), son orientation (h), son numéro de groupe (Ngroupe)
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et la quantité de ressources qu’il a collectée (énergie E). Ces valeurs de sortie sont
utilisées pour calculer la moyenne, la médiane et la variance de 1’énergie cumulée
par I’ensemble des individus de chaque simulation (appartenant & la méme phase),
ainsi que les valeurs minimum et maximum. Un certain nombre de métriques peuvent
également étre calculées a partir de ces valeurs de sorties pour évaluer la reproduction
de comportements réalistes par le modele (voir section 2.3).

Nous utilisons deux indicateurs pour mesurer la fitness associée au comportement
des locustes (grégaires ou solitaires): (1) la quantité moyenne d’énergie consommée
par les individus (proxy de la fitness relative, en considérant que plus ils pourront
manger, plus ils auront de descendants), et (2) la proportion d’individus ayant pu se
nourrir au moins une fois (proxy de la mortalité, méme si une larve de criquet ne
meurt pas de faim en 3h). Des critéres de succés du comportement grégaire en sont

déduits (voir section 2.4.1) et peuvent servir a 'exploration (voir section 2.4).

2.2.5 Initialisation

A Dinitialisation des simulations du modele, le statut de phase (solitaire ou grégaire)
est identique pour tous les agents et reste fixé pour toute la durée de la simulation.
Les locustes solitaires sont répartis aléatoirement dans le monde généré (suivant une
distribution uniforme) tandis que les locustes grégaires sont regroupés au centre du
modele afin qu’ils puissent collectivement débuter la recherche de nourriture des le
lancement de la simulation. Pour générer le groupe des grégaires, les individus sont
initialisés au centre du paysage, avec une orientation aléatoire. Ils se déplacent en-
suite d’'une distance d ~ U [0,\/?], avec n le nombre d’individus grégaires. Le groupe
généré est alors de forme circulaire, avec une distance moyenne au plus proche voisin
égale a 0.5 (voir démonstration ci-dessous Box 2.1). Les agents grégaires et solitaires
vont ensuite mettre & jour la liste de leurs voisins pergus et calculer en fonction leur
vecteur de direction d;.

Soit NN D la distance moyenne au plus proche voisin et ¢ la densité de po-
pulation. On a, d’apres Clark and Evans (1954), NND = ﬁ et ¢ = % par

définition, avec n le nombre d’individus et A I'aire considérée. On obtient donc:

= NND = ——
I
n 1

A 4NND’

— 29
S A=4nNND
On recherche & obtenir une forme circulaire du groupe, on a donc A = 7r? avec
r le rayon du cercle. On obtient donc:
5 4n

2= "NND’
Vs
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Pour NND = 0.5, on obtient alors:

Box 2.1 — Calcul du rayon du cercle dans lequel sont initialisé les locustes.

La vitesse des locustes est fixée a 1, sa valeur minimale. Les valeurs associées
aux parametres du rayon de vision (rayons R,., R,, R,, angle a de la zone aveugle,
et poids associés & chacune des forces w,, w,, w, et w,) sont fixées et ne sont pas
modifiées au cours de la simulation. Elles sont identiques pour tous les agents (pas de
variations inter-individuelles). Tous les autres parametres (le niveau d’énergie E, le
statut digestif ¢, le numéro du groupe d’appartenance numy et les valeurs des vecteurs

forces d,, dy, d, et d,) sont initialisés a 0.

L’initialisation des cellules peut se faire de deux manieres: (1) soit en attribuant
manuellement une valeur de K & toutes les cellules (0 pour un cellule nue et 1 pour
une cellule végétalisée); (2) soit par l'importation d’un paysage généré au préalable
(voir section 2.4.2). Pour I'étape de calibration (section 2.3), les paysages ont été
générés par la premiere option, en attribuant pour I’ensemble des cellules une valeur
de K = 0 pour la phase de calibration en sol nu et une valeur de K = 1 pour la phase
de calibration sur sol entierement végétalisé. Pour ’étape d’exploration du modele
(section 2.4), la génération des paysages s’est faite par 'option 2 avec K = 1 pour les

cellules contenant de la végétation et K = 0 pour les autres.

Les différents paysages importés pour 'exploration ont été générés au préalable
par un script Netlogo indépendant. Au total, 90 paysages d’une taille de 800 x 800
cellules ont été importés pour 'exploration, avec une couverture végétale allant de
5% & 90%, un nombre de clusters! (groupe de cellules de végétation voisines) variable
et des structurations de complexité différentes (voir section 2.4.2).

2.2.6 Données importées

Aucune donnée n’est importée en cours de simulation affectant les comportements
des agents.
2.2.7 Sous-modeles

Comme expliqué dans la section 2.2.3, le modele utilise 5 sous-modeles labélisés
SM1 a SM5.

1. Dans ce manuscrit, nous nous qualifierons de ” clusters” un groupe de cellules de végétation

voisines (i.e. toutes les cellules en contact par I'une de leurs faces ou diagonales, disposition Queen’s
case). Nous n’utiliserons pas le terme ”patch”, généralement utilisé en écologie du paysage, pour
éviter toute confusion possible avec le terme patch utilisé pour désigner une cellule en modélisation
a base d’agents.
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SM1 - Manger

Un individu se nourrit & deux conditions: (1) si la cellule sur laquelle il se trouve
contient de la végétation (i.e. K = 1) et (2) s’il n’est pas déja en phase digestive
(i.e. t = 0). S’il se nourrit, son niveau d’énergie s’'incrémente de 1 (F <~ E + 1) et le
niveau de nourriture de la cellule devient nul (K < 0). Le compteur de digestion de
I'individu prend sa valeur maximale (¢ 4 t,,4.). t décroit par pas de 1 & chaque pas

de temps, et l'individu pourra de nouveau se nourrir lorsque ¢ = 0.

SM2 - Détecter ses voisins

Chaque individu grégaire détecte dans chacune de ses zones de perception (at-
traction, alignement et répulsion, voir Fig 2.2) les autres individus présents, appelés
voisins. Ce sous-modele permet de mettre a jour pour chaque individu la liste de
ses voisins et le numéro de son groupe d’appartenance. On définit un groupe comme
I’ensemble des individus ayant des voisins en commun. Les individus solitaires n’in-
teragissent qu’avec les individus présents dans leur zone de répulsion, les autres listes

de voisins ne sont donc pas mises a jour.

SM3 - Prendre une direction

Ce sous modele permet de calculer pour chaque individu la nouvelle direction
d; = (z;,y;) quil prendra au pas de temps suivant. Cette nouvelle direction dépend
de la position des voisins et des cellules de végétation, et est calculée en suivant
lapproche de Couzin et al. (2002).

Si un individu 7 percoit des voisins présents dans sa zone de répulsion, il va s’en
éloigner. On a alors d; = d,., avec

nr /r
d, = —w, Z |7j_f_| (2.1)
j=1""
i

avec w, le poids de la force de répulsion, n, le nombre de voisins dans la zone de
% le vecteur unitaire pointant vers le voisin j. Notez que la
—Ci

zone aveugle ne recouvre pas la zone de répulsion (voir Fig. 2.2) : les voisins proches

répulsion et r;; =

situés derriere l'individu ¢ sont percus et pris en compte dans la nouvelle direction
calculée.

Si aucun voisin n’est présent dans la zone de répulsion, la nouvelle direction d;
sera calculée en fonction de la position des voisins situés dans les deux autres zones,
de maniere & s’aligner avec ceux présents dans la zone d’alignement et/ou de se rap-
procher de ceux situés dans la zone d’attraction. Soit d,, le vecteur force d’alignement,

on a:

No v
d, = —L 2.2
; |v;] (22)
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avec n, le nombre de voisins présents dans la zone d’alignement et v; le vecteur
d’orientation du voisin j.

Soit d, le vecteur force d’attraction, on a:

dy =Y 2 (2.3)
j=1

1

Cj—Cy
lej—cil

le

avec n, le nombre de voisins présents dans la zone d’attraction et r;; =
vecteur unitaire pointant vers le voisin j.

Si de plus, agent est en capacité de se nourrir (voir sous-modele SM1 - Manger),
il sera également attiré par les cellules de végétation présentes dans son rayon de
perception. On note d,, le vecteur force d’attraction a la végétation, calculé de maniere
analogue a d, (voir équation 2.3) en considérant cette fois-ci les cellules de végétation
et non les agents locustes.

Le vecteur de direction final d; est alors calculé de la maniére suivante en ’absence

d’individus dans la zone de répulsion:

d; = wedy + Wedg + Wyd, (2.4)

avec w,, Wy et w,, les poids des forces respectives d’alignement, d’attraction aux
voisins et d’attraction a la végétation, et avec w, + w, + w, = 1.

Les individus solitaires ne sont pas sujets aux forces d’alignement et d’attraction
aux voisins mais uniquement a la répulsion des voisins trop proches et a 'attraction
a la végétation. Ainsi, d; = d, si des voisins sont situés dans la zone de répulsion, et
d; = d, si I’agent peut se nourrir. Autrement, d; = v;.

Une fois d; calculé, individu (qu’il soit grégaire ou solitaire) s’oriente vers cette
nouvelle direction, avec ajout d’un bruit aléatoire ¥ ~ N(0,3) (en degrés).

SM4 - Adapter sa vitesse

La vitesse s d’'un agent locuste détermine le nombre maximal de cellules qu’il
peut franchir en un pas de temps. Elle dépend du statut digestif ¢ de U'individu et
de sa phase. Si l'individu (grégaire ou solitaire) se nourrit, alors il passe en période
post-prandiale (¢ = t,,4.). La période post-prandiale correspond & la période durant
laquelle 'individu se repose en raison de la digestion (Ellis, 1951; Dkhili et al., 2019).
Dans ce modele, elle correspond & une durée de 2 pas de temps pendant lesquels
I'individu reste immobile (s <— 0). Une fois sorti de la période post-prandiale (0 < t <
tmaz — 2), la vitesse prend sa valeur minimum $ < Syin.

Pour un individu grégaire, si sa phase digestive est terminée (i.e. ¢ = 0) mais
qu’il se trouve sur une cellule sans végétation et qu’il est proche du reste du groupe,
c’est-a-dire s’il pergoit des voisins dans sa zone d’alignement, alors s < smer — 1,
avec Smar la vitesse maximale. La vitesse maximale $,,4, est atteinte uniquement
par les individus grégaires éloignés du groupe, c’est-a-dire ceux percevant uniquement
des voisins dans leur zone d’attraction. Cette vitesse maximale, supérieure a celle du
groupe, permet aux individus retardataires de rattraper le reste de la bande larvaire.
Ce choix se base sur les résultats de 1'étude de Knebel et al. (2021), montrant que les

individus isolés de leur groupe montrent des périodes de marche plus longues et plus
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rapides que ceux marchant au sein du groupe.

Pour un individu solitaire, la vitesse de marche sera toujours égale & S,,;n. Ce
choix se justifie par le fait que les individus solitaires sont connus pour étre moins
actifs et moins rapides que les individus grégaires (Ellis, 1951; Uvarov, 1977; Despland
and Simpson, 2000).

SM5 - Se déplacer

L’individu se déplace au maximum de s pas dans la direction d;, s’il n’a pas faim
(i.e. t # 0) ou qu’aucune cellule de ressources ne se trouve sur sa route. S’il peut se
nourrir et qu’une cellule se trouve sur son trajet, il s’arrétera a son emplacement. En
un pas de temps, un individu peut parcourir entre 1 et 3 cellules, ce qui correspond a
4 et 12 body length respectivement. Ces vitesses sont des ordres de grandeurs réalistes.
Ainsi, pour un individu S. gregaria en stade larvaire L3 d’une taille d’environ 2 cm,
cela représenterait entre 8 et 24 cm par pas de temps soit une vitesse moyenne sur
10 secondes comprise entre 0.8 et 2.4 cm.s~!. Ces valeurs correspondent & ce que ’on
peut trouver dans la littérature : (Knebel et al. (2021) rapportent une vitesse moyenne

d’environ 2.5 cm.s~1).

2.3 Calibration

2.3.1 Principe et déroulé

Pour tester nos hypotheses, il est nécessaire que les individus que nous simulons
dans le modele se comportent de maniere réaliste. En particulier, il est tres important
que les déplacements de groupe soient comparables a ce qui est observé en milieu
naturel. Le principe de la calibration est de trouver les valeurs de parametres qui
permettent d’obtenir les sorties de modele les plus réalistes possible, par le calcul de

métriques définies au préalable en se basant sur la littérature.

Nous avons donc fait varier les valeurs de certains parametres pour observer effet
que cela avait sur les sorties du modele, et ainsi sélectionner les valeurs permettant
d’obtenir les simulations les plus réalistes. Les parameétres qui ont été explorés sont :
le rayon de vision R,, la largeur de la zone d’alignement A4, (correspondant a la
différence R, — R, entre le rayon d’attraction et le rayon d’alignement), le rayon de la
zone de répulsion R,., la différence entre la force d’alignement et la force d’attraction
Ayo (i.e. wo — wa), Pangle de la zone de vision (correspondant & 1 — «), le poids
d’attraction a la végétation w,, le poids de la force de répulsion w,, et le temps

nécessaire a la digestion d’un individu ¢4z

Les valeurs explorées sont disponibles dans le tableau 2.2. Les autres parametres
ont été fixés (voir Tab. 2.3). Les zones de valeurs explorées pour chacun des parametres
ont été choisies apres des explorations préliminaires, permettant de cerner I’espace des
possibles dans les combinaisons de parametres en éliminant les valeurs de parametres
donnant des scores globaux trop faibles. Ces explorations ont permis de cibler les four-
chettes de valeurs permettant d’obtenir différents patrons de déplacement de groupes.

En tout, 5832 jeux de valeurs de parametres ont été testés.
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Parametre ‘ R,  Auiign R, Ay, Wy 11—« Wy tmaz

Valeurs ‘6—7—9 1-2-3  0.25-0.5 3-5-9 0-4-8-10 220-270-320 0-0.2-0.3 2-5-10

TaB. 2.2 — Valeurs de paramétres explorées lors de la calibration.

Parametre ‘ topp  Smin  Smaz O Wq

Valeur ‘2 1 3 3 3

TAB. 2.3 — Paramétres fizés. tpp, : temps de la pause post-prandiale, Spmin : vi-
tesse minimale, Smaz © Vitesse maximale, o : écart-type du bruit aléatoire ajouté au
déplacement des individus, w, : poids de la force d’attraction.

Au cours des simulations, les agents locustes rencontrent deux types de sols: les
zones végétalisées et les zones de sol nu. Comme les comportements des individus
sont différents sur ces deux types de zones (la direction et la vitesse prises par un
individu sont différentes 8’il peut se nourrir ou non), il est nécessaire de s’assurer que
les déplacements restent cohérents quel que soit le type de sol traversé. Nous avons
donc choisi de procéder a deux phases de calibration sur les deux types de paysages

extrémes: un sol entierement nu et un sol entierement végétalisé.

Pour chaque jeu de valeurs de parametres testé, on réalise 10 simulations sur sol
nu et 10 sur sol végétalisé. A la fin de chaque simulation, un fichier csv est généré
contenant pour chaque individu simulé sa position dans I’espace du modele p = (z,y),
son orientation h et la quantité d’énergie accumulée E. Ces valeurs permettent de
calculer les différents criteres d’évaluations (voir section 2.3.2). On obtient ensuite
pour chaque critere une note entre 0 et 10, indiquant le nombre de simulations ayant
vérifié le critere concerné. Un score moyen est ensuite calculé pour les résultats obtenus
sur le sol nu et pour ceux obtenus sur le sol végétalisé. Un score total sur les deux

types de sols donne la note globale du jeu de parametres.

2.3.2 Les critéres d’évaluation

Les 3 criteres suivants ont été choisis pour évaluer la pertinence des comportements

des larves grégaires sur sol nu, d’apres Dkhili et al. (2017):

— la polarisation ¢, définie comme étant la direction prise par les individus au sein

N . 2 N 2
oo [(E s (En) -

avec h; lorientation de I'individu ¢ et N le nombre d’individus dans le groupe.

d’un groupe:

Cette mesure est fréquemment utilisée pour étudier le niveau d’alignement d’un
groupe en déplacement (e.g. Couzin and Franks (2003); Hemelrijk and Kunz
(2005); Buhl et al. (2006); Giardina (2008)). La valeur maximale de l'indice de
polarisation est égale a 1 lorsque tous les individus du groupe suivent exacte-
ment la méme direction, et son minimum théorique est 0 lorsque les individus

prennent tous une direction différente (voir Figure 2.3 pour une représentation
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schématique de la polarisation). Au sein d’une bande larvaire, bien que les in-
dividus prennent parfois des directions différentes, le mouvement global de la
bande prend une direction unique (Ellis and Ashall, 1957; Buhl et al., 2011).
Pour représenter une bande larvaire, nous cherchons a obtenir une valeur de
¢ > 0.75 (Dkhili et al., 2017).

o Wi Hit

(a) 6~ 0 b) ¢ ~ 0.7 (©é=1

F1G. 2.3 — Représentation schématique de la polarisation au sein de trois groupes: (a)
pas de polarisation (¢ =~ 0), chaque individu se déplace dans une direction différente
(b) polarisation assez élevée (¢ =~ 0.7), les individus ont des directions sensible-

ment

différentes mais proches, (c) polarisation maximale (¢ = 1), tous les individus

prennent exactement la méme direction.

la cohésion C, correspondant au rapport entre le nombres d’individus dans le
plus grand groupe et le nombre d’individus total du modele:

N
Ntot

C= (2.6)
Sa valeur maximale est de 1 si le groupe est toujours uni a la fin de la simula-
tion, et sa valeur minimale est proche de 0 si chaque individu s’est désolidarisé
de la bande (voir Figure 2.4). Au sein d’une bande larvaire, les individus se
déplacent parfois en petits sous-groupes, mais ceux-ci suivent généralement une
méme direction globale. La bande est donc globalement unie (voir notamment
les observations de terrain de Ellis and Ashall (1957) sur S. gregaria). Des petits
groupes peuvent se détacher de la bande, notamment en présence d’une large
zone de végétation dense, mais le plus gros de la bande conserve une inertie sur-
passant les effets dispersifs de la végétation (Uvarov, 1977). Nous recherchons

donc une valeur de C élevée, proche de 1.

\ / -

S/

(a) C =~ 0.17 (b)y C =0.5 (e)C =1

F1G. 2.4 — Représentation schématique de la cohésion au sein de trois groupes: (a)
pas de cohésion (C =~ 0.17), aucun individu n’appartient ¢ un groupe (b) cohésion
intermédiaire (C = 0.5), deux groupes se sont formés, (c) cohésion maximale (C =1),

tous |

es individus appartiennent au méme groupe.
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— le gradient de densité Grad, décrivant les différences de densité d’individus au
sein du groupe, dans le sens de la marche. Plusieurs mesures permettent de
caractériser le gradient de densité: les pentes des régressions linéraires de la
densité au sein du groupe (Ds) et au sein de la premieére moitié du groupe
(DHs) en fonction de la distance au front de la bande, et le ratio de densité le
long de 'axe de la marche du groupe Iind. Pour plus de détails sur ces mesures
intermédiaires, se référer a ’encadré 2.2. Pour chacune de ces 3 mesures, on
calcule un score S correspondant au nombre de réplicats possédant des valeurs
de Ds, DHs et Iind comprises dans un intervalle de valeurs correspondant aux
valeurs observées chez les groupes de locustes. On définit Grad comme étant la

moyenne du score obtenu pour ces trois mesures:

Sps + Spus + Stind
3

Grad est compris entre 0 et 1. Nous cherchons & obtenir une valeur proche de 1,

Grad = (2.7)

indiquant un gradient de densité plus fort & Pavant de la bande qu’a arriere (Uvarov,
1977; Buhl et al., 2011; Dkhili et al., 2017).

Ds et DHs correspondent aux pentes des droites de régression linéaires de
la densité en fonction de la distance au sein du groupe et au sein de la moitié du
groupe, respectivement. Pour les calculer, on considere le segment Spar, parallele
a la direction prise par le groupe, allant du premier individu au front de la bande
au dernier & l'arriere, et passant par son barycentre (voir Fig. 2.5). La densité
d’individus est calculée le long de Spar par une fonction de lissage spatial, ex-
primant le nombre d’individus par unité spatiale (fonction density du package R
Spatstat, Baddeley and Turner (2005)).

Ds correspond a la pente de la régression linéaire entre la densité le long
de Spar et la distance au front de la bande. On a Ds < 0 lorsque la densité est
plus forte au front de la bande qu’a ’arriere, et inversement, Ds > 0 lorsque la
densité est plus forte a arriere qu’au front (voir Figure 2.5).

e g Densité

|

’ﬂ Distance au front

(a) Disposition de la bande. (b) La courbe rouge représente la densité du
B correspond au barycentre du groupe en fonction de la distance au front
groupe. de la bande. La droite bleue correspond a la

régression linéaire de la courbe de densité.

FiG. 2.5 — Ezemple d’un cas ot Ds < 0. La densité est plus forte au front de la
bande qu’a larriére.
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Cependant, dans le cas ou Ds = 0, deux cas de figures se présentent : soit
la densité est plus forte au centre, soit elle est uniforme le long de 'axe de la
marche. C’est la raison pour laquelle I'indicateur DH's est également considéré
dans le calcul du gradient. DHs correspond a la droite de régression calculée
sur la portion du groupe allant du front de la bande jusqu’au milieu de Spar. Le
calcul de DH s permet donc de différencier les cas ou la densité la plus importante
est au centre du groupe: si DHs > 0, alors la densité est plus forte au centre de
la bande qu’au front (voir Figure 2.6).

e
; Densité
Spar " _'“ %
-t

e A Distance au front
(a) Disposition de la bande. A (b) La courbe rouge représente la densité du groupe en
correspond au centre du seg- fonction de la distance au front de la bande. La droite
ment Spar. bleue correspond & la régression linéaire de la courbe

de densité, le long de la portion de Spar allant de A
jusqu’au front de la bande.

F1aG. 2.6 — Exzemple d’un cas ot Ds =0 et DHs > 0. La densité est plus forte au
centre de la bande qu’au front.

Enfin, le ratio de densité Iind permet de caractériser les changements de
densité au sein du groupe, le long de I’axe de la marche. Soit M le point situé a
équidistance entre le point de plus haute densité X,,,, et Iarriere de la bande,

on a:

. Dy
Tind = 2.8
" Dian (2:8)

avec Dy la densité au niveau du point M et D,,4, la densité maximale atteinte

par le groupe au niveau de X4, le long de Spar.

-~
e

Spal" 7 ! 7 S Xmax —)

| e

Fia. 2.7 — Sur cet exemple, Dy; correspond a la densité calculée le long de la
droite en pointillé vert passant par le point M. D,,q. correspond a la densité
calculée le long de la droite en pointillé vert passant par Xa.. Ici, on a donc
Iing = 1/4.

D’apres les travaux de Buhl et al. (2011), une bande larvaire posseéde les
valeurs suivantes: Ds < 0, DHs < 0 et Iind < 1/3. Cela équivaut a un groupe
possédant une plus forte densité a I'avant qu’a ’arriere et au centre de la bande,
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et atteignant au point M une densité 3 fois moins élevée que la densité maximale

atteinte par le groupe.

Box 2.2 — Description et détail du calcul des 8 mesures intermédiaires Ds, DHs et
Iind, nécessaires pour calculer le gradient de densité Grad du groupe.

Sur sol végétalisé, nous calculons également les 3 criteres utilisés pour caractériser
les comportements des larves grégaires sur le sol nu (¢, C' et Grad) auxquels vont
s’ajouter les 2 critéres supplémentaires suivants, qui se vérifient uniquement sur sol

végétalisé :
— le shape-ratio Sr, caractérisant la forme du groupe:

Sr — Lspar

~ Lsper (2:9)
avec Lspar et Lsper les longueurs des segments Spar et Sper respectivement.
Sper est un segment perpendiculaire a la direction du groupe et passant par le
barycentre de la bande. Si Sr > 1, le groupe a une forme de colonne (Figure
2.8c). Inversement, si St < 1, le groupe posséde une forme ovale (Figure 2.8a).
Si Sr ~ 1, les deux axes sont de méme longueur, ce qui indique une forme
circulaire (Figure 2.8b). Dans notre cas, nous recherchons & obtenir une valeur
de Sr < 1 lorsque le groupe se déplace dans la végétation. En effet, il a été
rapporté lors d’études sur le terrain que les bandes larvaires évoluant dans la
végétation prennent des formes d’amibes ou de bananes chez de nombreuses
especes de locustes (Ellis and Ashall, 1957; Dean, 1967; Lecoq et al., 1999; Buhl
et al., 2011).

e o Pt s W

Spar —_—
S - Spar i
P A | Mg Wy ﬁspﬂ: W,
Sper Sper'
(a) Sr =04 ®) Sr=1 (c) Sy =4.75

Fi1G. 2.8 — Différents exemples de formes de bandes larvaires et leurs valeurs de S,
associées. B correspond au barycentre de la bande. Spar correspond au segment allant
de Uarriere de la bande au front, paralléle a la direction de la bande passant par B.
Sper correspond au segment perpendiculaire a la direction de marche du groupe et
passant par B.

— l'indice de Gini, permettant de mesurer le niveau d’inégalité dans la répartition

de la ressource:
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N
25 iE,
PR N
Gini = - (2.10)
N N
NS E
i=1

avec N le nombre d’individus dans le groupe, et F; les niveaux d’énergie des
individus (i.e. la quantité de ressource accumulée) indicés par ordre croissant
(E; < Ei41). L’indice de Gini varie entre 0 et 1, avec 0 correspondant & une
égalité parfaite entre les individu, et 1 correspondant a la limite théorique at-
teinte dans le cas ou seul un individu accumulerait toute la ressource. Des me-
sures faites sur le terrain en 2021 par Maeno et al. (2021b) sur les contenus
stomacaux de larves grégaires de S. gregaria ont pu étre ré-analysées afin de
calculer I'indice de Gini au sein du groupe. Les résultats indiquent un indice
de Gini faible au sein du groupe étudié (< 0.13), indiquant une certaine égalité

dans la répartition de la ressource au sein des bandes larvaires.

Au cours de la simulation, des individus peuvent perdre le groupe et s’en éloigner.
A Pexception du score de cohésion (permettant justement de mesurer ce facteur), les
différents criteres ont donc été calculés sur le groupe contenant le plus grand nombre

d’individus pour ne pas fausser les calculs.

Pour résumer, les valeurs recherchées pour caractériser les comportements des

larves grégaires pour chacun des critéres sont les suivantes :

‘ Ds DHs [Iind Sr 10) Gini

Sol nu <0 <0 <1/3 - > 0.75 -
Sol végétalisé | <0 <0 <1/3 <1 >0.75 <0.13

TAB. 2.4 — Valeurs recherchées pour représenter une bande larvaire en marche. Pour
chaque simulation effectuée avec un jeu de valeurs de paramétres donné, on attribue
a chaque critere le score de 1 ou 0 selon si celui-ci est vérifié ou non. La mesure de
la cohésion C' est continue et est comprise entre 0 et 1, elle ne posséde pas de valeur
seuil. Nous cherchons d obtenir la valeur de C' la plus élevée possible.

2.3.3 Résultats et jeux de parametres sélectionnés

En tout, 5832 jeux de valeurs de parametres ont été testés. Nous n’avons pas
cherché & obtenir la meilleure paramétrisation possible (par exemple par l'utilisa-
tion d’algorithmes d’optimisation) afin de rester conservatifs en sélectionnant ’en-
semble des jeux de parametres qui obtenaient un score global > 90% dans ’espace
des possibles. Ce choix nous permet de tester la robustesse de nos résultats sur des
paramétrisations sensiblement différentes les unes des autres, et donc sur différents
patrons de déplacement des bandes larvaires. Cela nous a également permis d’explorer
Iimportance du niveau d’attraction a la végétation (et donc le niveau de recherche
de nourriture du groupe) en considérant différents poids d’attraction a la végétation :
w, =0, 4, 8 ou 10.

Parmi les 12 jeux produisant un score global > 90%, 5 sont associés & un poids d’at-

traction & la végétation nul (w, = 0). Ce cas de figure est conceptuellement intéressant
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a traiter, car il représente des groupes qui ne sont pas attirés par la végétation. Ce
type de comportement n’est pas réaliste mais permet de témoigner de I'importance
de la recherche de nourriture en groupe pour la survie de celui-ci. De maniéere a ob-
tenir un nombre total de 10 jeux de parametres vérifiant w, # 0, correspondant a
des groupes possédant des poids d’attraction & la nourriture différents (w, = 4, 8,
ou 10), nous avons sélectionné les 3 jeux de parametres suivants possédant les scores
les plus élevés (respectivement 0.899, 0.898 et 0.896). Sur les 5832 testés, nous avons
donc choisi au total 15 jeux de valeurs de parametres, 5 jeux de parametres “témoins”
correspondant & des groupes ne recherchant pas la nourriture (w, = 0) et 10 jeux de
parametres “test”, pour effectuer I’étape d’exploration du modele (voir Table 2.5).
Les différents scores obtenus sur les simulations lancées sur sol nu et sur sol végétalisé

sont détaillés dans les tableaux 2.6 et 2.7 respectivement.

N°  Auign Ra Ry Apo 1—a wr tmes wv Score total
1 3 9 025 9 220 0 10 4 0,918
2 2 9 025 5 220 0 10 4 0,918
3 1 9 0.5 9 270 0.3 10 0 0,913
4 2 7 0.5 5 220 0.2 10 0 0.911
5 1 9 05 9 270 0.3 10 8 0.911
6 1 9 05 9 270 0.3 10 10 0.911
7 2 9 025 3 220 0.3 2 0 0.909
8 1 7 0.5 9 220 0.3 10 0 0.907
9 3 9 0.25 9 220 0.2 10 0 0.906
10 1 9 0.5 9 270 0.3 10 4 0.905
1 3 9 025 3 220 0 10 4 0.902
12 2 9 025 3 220 0 10 4 0.900
13 1 9 025 5 220 0 10 4 0.899
14 1 7 0.5 9 220 0.3 10 10 0.898
15 3 6 0.25 5 220 0.3 10 10 0.896

TAB. 2.5 — Les 15 jeux de paramétres sélectionnés pour la phase d’exploration.

Il est intéressant de noter que certains parametres sont particulierement important
dans notre modele pour obtenir des déplacements de bandes réalistes. Parmi les 15
jeux sélectionnés, le temps de digestion t,,,, est pratiquement toujours égal a 10, sauf
dans un cas ou il est égal a 2. L’angle de vision des individus est toujours égal a 220
ou 270, et les valeurs le plus souvent sélectionnées pour le rayon de vision R, sont
les plus élevées testées (7 et 9, la valeur 6 n’étant présente qu'une fois dans les 15
meilleurs jeux de parametres). Les autres parametres varient d’un jeux a l'autre et
semblent donc moins déterminants. La sélection préliminaire des parametres testés a
réduit les zones de valeur de parametres a explorer pour la calibration aux situations
ou le rayon de répulsion R, est assez petit mais non nul et le poids de la force de
répulsion assez faible (w, < 0.3). Ces explorations préliminaires ont montré que les

scores devenaient tres mauvais hors de ces valeurs de parameétres.
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N° Ds DHs Iind ¢ C Ngroupes Grad Score moyen
1 10 10 8 10 9.585 6.1 9.333 0.964
2 10 10 10 10 9.408 5 10 0.980
3 10 9 0 10 8.433 4.6 6.333 0.826
4 10 6 0 10 9.638 5.2 5.333 0.832
5 10 9 0 10 8433 4.6 6.333 0.826
6 10 9 0 10 8.433 4.6 6.333 0.826
7 10 10 0 10 9.730 4.1 6.667 0.880
8 10 5 0 10 9.440 4.1 5 0.815
9 10 10 0 10 9.738 4 6.667 0.880
10 10 9 0 10 8.433 4.6 6.333 0.826
11 10 10 9 10 9.595 5.4 9.667 0.975
12 10 10 10 10 9.513 4.5 10 0.984
13 10 10 6 10 9375 5 8.667 0.935
14 10 5 0 10 9.440 4.1 5 0.815
15 10 4 2 10 8.760 20.1 5.333 0.803

TAB. 2.6 — Détail des scores obtenus sur sol nu pour les 15 jeur de parameétres
sélectionnés.

N° Ds DHs Iind Sr ¢ C Nyroupes Grad Gini Score moyen
1 6 7 0 10 10 9.298 5.7 4.333 10 0.873
2 10 7 0 8 10 9.120 7.5 5.667 10 0.856
3 10 10 10 10 10 10 1 10 10 1
4 10 10 9 10 10 9.858 2.1 9.667 10 0.990
5 10 10 10 10 10 9.860 3.3 10 10 0.997
6 10 10 10 10 10 9.805 3.9 10 10 0.996
7 10 10 10 8 10 8.883 24.3 10 10 0.938
8 10 10 10 10 10 9.970 1.7 10 10 0.999
9 10 10 6 8 10 9.923 24 8.667 10 0.932
10 10 10 8 10 10 9.918 2.7 9.333 10 0.985
11 5 4 1 10 10 9.143 7.2 3.333 9 0.830
12 6 5 0 8 10 9.178 6.2 3.667 10 0.817
13 9 8 1 8 10 9.190 6 6.000 10 0.864
14 10 10 9 10 10 9.393 5.2 9.667 10 0.981
15 10 10 10 10 10 9.483 2.2 10 10 0.990

TAB. 2.7 — Détail des scores obtenus sur sol végétalisé pour les 15 jeux de parametres
sélectionnés.

2.4 Exploration

Pour chacun des 15 jeux de valeurs de parametres sélectionnés (voir Tab 2.5), 50
répétitions ont été lancées pour chacun des 90 paysages sélectionnés (le processus de
génération et de sélection des paysages est détaillé dans la section suivante 2.4.2).
Chaque paysage a été testé deux fois: pour des bandes larvaires grégaires et pour des
populations solitaires, de 300 individus chacune. Au total, 135 000 simulations ont

été effectuées puis analysées.

Nous commencerons par présenter les différents critéres que nous avons utilisés

pour comparer les performances des grégaires a celles des solitaires, puis nous présenterons
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comment nous avons généré et sélectionné les différents paysages. Enfin, nous présenterons

les résultats que nous avons obtenus.

2.4.1 Criteres de comparaison des performances grégaires-solitaires

Nous avons choisi deux mesures pour comparer les performances des grégaires et
des solitaires: (a) la quantité moyenne de nourriture consommeée et (b) le pourcentage
d’individus ayant réussi a se nourrir au moins une fois au cours de la simulation.
Pour chacune de ces deux mesures, nous utilisons deux critéres pour déterminer quels
paysages sont avantageux pour les grégaires: (1) le premier quartile des mesures des
simulations avec des grégaires (Q1,) est supérieur au troisieme quartile des mesures
des simulations équivalentes avec solitaires (Q3;), et (2) la médiane des simulations
avec des grégaires (Me,) est supérieure a celle avec des solitaires (Me,). Le second
critere est moins restrictif que le premier, mais permet de considérer et discuter les
cas intermédiaires ou la variabilité entre répliques peut étre plus élevée, notamment
dans les cas ou la direction initiale prise par le groupe a un impact sur le succes
des grégaires. En tout, nous utilisons donc 4 criteres pour déterminer les paysages

avantageux pour les grégaires:

QL(Ey) > Q3(E;) (
Me(E,) > Me(Es) (C2
QL(Fy) > Q3(Ps) (
Me(Py) > Me(P;) (

avec E, (respectivement Fj) 1’énergie moyenne accumulée par les grégaires (resp.
solitaires) en fin de simulation (i.e. la quantité moyenne de végétation consommée),
P, (resp. Ps) les pourcentages d’individus grégaires (resp. solitaires) s’étant nourris
au moins une fois au cours de la simulation, Q1 le premier quartile, @3 le troisieme
quartile, et Me la médiane. La figure 2.9 présente un exemple de cas ou le Critere 1
est vérifié.

Nous pouvons définir des criteres équivalents pour identifier les paysages ou les

solitaires sont avantagés par rapport aux grégaires :

La vérification du Critere 1 implique la vérification du Critere 2. De méme, la

vérification du Critere 3 implique la vérification du Critere 4:
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0 Q3(Eg) - - -

§ Me(EQ) - - -

o

=

o Q1(Eg) - - -

2

E ‘ ---Q3(Es)
- - - Me(Es)

‘ --- Q1(Es)

Grégaires Solitaires

Fic. 2.9 — Exemple de cas de figure ou le Critére 1 est vérifié. Le boxplot rouge
représente les résultats des grégaires, et le bleu ceux des solitaires. Q1(Eg), Me(Eg) et
Q3(Eqg) correspondent respectivement aux premier quartile, médiane et 3éme quartile
de énergie moyenne des grégaires. Q1(Es), Me(Es) et Q3(Es) correspondent respec-
tivement aux premier quartile, médiane et troisieme quartile de l’énergie moyenne des
solitaires.

C1=C2 (2.11)
3= C4 (2.12)

Dans la suite du manuscrit, les résultats présentés comme ceux vérifiant le Critere
2 seront ceux vérifiant le Critere 2 uniquement, et pas le Critere 1. De méme, les
résultats présentés comme ceux vérifiant le Critére 4 seront ceux vérifiant le Critere

4 uniquement, et pas le Critere 3.

2.4.2 Génération et sélection des paysages testés

Les différents paysages comparés lors des simulations ont été générés au préalable
par un script Netlogo indépendant, i.e. un petit modele a base d’agents. Afin d’ex-
plorer une grande variété de paysages, un total de 900 paysages ont été générés avec
une couverture végétale allant de 5% & 95% par pas de 10%, un nombre de clusters
de végétation égal a 1, 10 ou 50, une sinuosité de 0.5, 1 et 5 et 10 répliques par

configuration.

On définit un cluster de végétation comme un groupe de cellules de végétation
voisines, c¢’est-a-dire étant en contact par au moins I'une de leurs 4 faces. Les clusters
sont générés par un agent “générateur de végétation”, se déplacant d’une cellule a I'une
de ses voisines possédant la valeur la plus élevée de P ~ N(Nb,,s) avec Nb,, € [0,4]

le nombre de cellules voisines libres d’une cellule (i.e. pas encore végétalisée) et s la
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sinuosité, qui controle a quel point le cluster sera compact.

Les positions initiales des agents “générateurs” (i.e. l'origine des clusters) sont
distribuées aléatoirement dans le monde. Notons que les clusters peuvent fusionner
au cours de la création du paysage si deux clusters différents se touchent, ce qui

permet la création de clusters de tailles différentes.

Pour caractériser les paysages simulés, nous avons choisi de calculer deux métriques
paysageres : la dimension fractale (F'D) et 'indice du plus grand patch (largest patch
index, LPI). La dimension fractale mesure le niveau de complexité du paysage considéré,
et se base sur les travaux de Mandelbrot (1982). Elle est comprise entre 1 (cluster de
forme assez simple, contours lisses) et 2 (forme complexe, fractale) et a été calculée
par l'algorithme de box-counting (Despland, 2003). La dimension fractale est une me-
sure qui a été tres utilisée pour caractériser des paysages, notamment pour des études
sur les locustes (Collett et al., 1998; Despland, 2003; Despland et al., 2004). Le LPI
correspond au pourcentage de surface occupé par le cluster le plus grand du paysage
(McGarigal, 1995). C’est également une mesure trés utilisée dans la littérature (e.g.
Griffith et al., 2000; Rossi and van Halder, 2010; Wu and Lu, 2019; Talukdar et al.,
2021).

Pour sélectionner les paysages a utiliser lors de nos simulations parmi les 900
générés, nous avons calculé la médiane et les ler et 3eme quartiles de la dimensions
fractale F'D et de I'indice LPI pour chaque couverture de végétation par pas de 10%.
Nous avons sélectionné les 90 paysages les plus proches des médianes et quartiles
calculés, afin de représenter la plus grande diversité possible de paysages en balayant
de la manieére la plus large possible ’ensemble des paysages générés (Figure 2.10). Une

représentation graphique des paysages sélectionnés est disponible en Annexe 2.14.
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Fi1Gc. 2.10 — Graphe des valeurs de dimension fractale (FD) en fonction du largest
patch index (LPI) pour chacun des 900 paysages générés. Chaque point représente
un paysage, les points rouges représentent les paysages qui ont été sélectionnés pour
l’exploration.

2.4.3 Résultats
Comparaison des résultats selon le jeu de valeurs de parameétres

Parmi les différents jeux de parametres testés, seuls les jeux 5, 6, 10, 13 et 14
permettent d’obtenir des bandes larvaires parfois plus efficaces que les individus soli-
taires (Tab. 2.8). Ces jeux de parametres ont plusieurs valeurs en commun, notamment
Agtign =1 (la longueur du rayon de la zone d’alignement) et t,,q. = 10 (le temps de
digestion) (voir Tab. 2.5 pour le détail des valeurs pour chaque jeu de parametres).
D’autres valeurs de parametres sont présentes sur 4 de ces 5 jeux: R, = 9 (le rayon
de vision), R, = 0.5 (le rayon de la zone de répulsion) et A,,, =9 (la différence entre
le poids d’alignement et le poids d’attraction). Ces paramétrisations correspondent &
des cas ou le rayon de vision (R,) est le plus grand possible, avec une zone d’aligne-
ment (R,) tres large (7.5 fois plus que la zone d’attraction puisque R, =9, R, = 0.5
et R, = 8) et un poids important de la force d’alignement (4 fois plus élevé que pour
la force d’attraction, puisque w, = 12 et w, = 3). Il s’agit donc de cas ou ’alignement

est tres marqué au sein de la bande.
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N° Nb (C14C2) Paysages C1 Paysages C2
I 0 / /

2 0 / /

3 0 / /

1 0 / /

5 8 14,21,23,40 7,9, 12,29
6 9 14, 21, 40 7,9,12, 23, 39, 33
7 0 / /

8 0 / /

9 0 / /

10 5 14 9, 21, 23, 40
11 0 / /

12 0 / /

13 4 14, 23 21, 40

14 8 7,14, 21, 23,40 9, 12, 29

15 0 / /

TAB. 2.8 — Paysages pour lesquels les individus grégaires consomment en moyenne
plus de ressources que les individus solitaires, pour chaque jeu de parameétres testé.
N°: numéro du jeu de parameétres; Nb (C1+C2): nombre total de paysages avanta-
geant les grégaires, cad vérifiant les critéeres C1 ou C2; Paysages C1: numéro des
paysages vérifiant le Critere 1; Paysages C2: numéro des paysages vérifiant le critére
C2 uniquement. Les Critéres sont définis dans la partie 2.4.1.

La Fig.2.11 représente les résultats obtenus pour chacun des 15 jeux de parametres
sur le paysage 14, qui est I’'un des paysages pour lesquels I'avantage des grégaires est le
plus marqué (Critere 1). Les résultats pour les grégaires fluctuent en fonction des jeux
de parametres pour un méme paysage. En revanche, il y a tres peu de variabilité en
fonction du jeu de parametres pour les résultats des solitaires, ce qui est attendu car le
seul parametre impactant les déplacements des solitaires est le rayon de vision R,. Or,
ce parametre a des valeurs assez proches dans les jeux sélectionnés (R, = 6, 7 ou 9), et
n’a donc pas un impact treés marqué sur les résultats des solitaires. Seuls les résultats
obtenus avec le jeu n°7 se distinguent des autres, ce qui s’explique par le fait que c’est le
seul jeu pour lequel le temps de digestion est différent (¢4 = 2). Le raccourcissement
du temps de digestion a pour effet direct de permettre aux individus de consommer
plus de végétation sur une méme durée de simulation : la valeur maximale théorique

de Fp,q. est alors égale a 333, contre E,,q; = 100 pour t,,q0=10-

Impact de la valeur de w, sur I’énergie moyenne des grégaires

Parmi les jeux de parametres sélectionnés pour I'exploration, 4 d’entre eux possedent
des valeurs de parametres égales, a ’exception de w,,, le poids de la force d’attraction
a la végétation. Cela nous permet de comparer entre elles ces simulations afin d’ex-
plorer 'impact de la valeur du poids de w,, sur le succes de la recherche de nourriture.
La Fig 2.12 illustre les résultats obtenus pour ces jeux de parameétres (jeux numéros

3,5, 6 et 10) sur les 5 paysages vérifiant le critere C1.

45



2.4. Exploration

Grégaires i i Solitaires

150-
N° du set :
| =
o ==
c B2 3
S = 4
w;oo. m m
£ B 7
o i =
D E . M wo
_.m 50- L . C ; g 1
{1k R s T s o5
| . B 14
. B 15
o.
0 4 8 10 0 4 8 10
WV

FiGc. 2.11 — Energie moyenne accumulée par les individus grégaires et solitaires en fin de simulation sur le Paysage 14. Chaque boxplot représente les
résultats obtenus pour chacun des 15 jeux de paramétres utilisé (50 répétitions par jeu de parameétre). La partie gauche de la figure regroupe les résultats
obtenus pour les grégaires, et la partie droite correspond aux résultats des solitaires. Les boxplots sont regroupés par valeur de w,,, le poids d’attraction a la
végétation.
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Chapitre 2. Impact de la structure du paysage sur la recherche de nourriture

Paysage 7 Paysage 14
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Fic. 2.12 — Comparaison du succés de la recherche de nourriture chez les grégaires
en fonction de w, sur les paysages 7, 14, 21 et 23. Les lignes rouge et bleues en
pointillés représentent respectivement la médiane et les ler et 3émes quartiles de
l’énergie moyenne des solitaires pour les jeuzr de parametres 3, 5, 6 et 10.

Sur tous les paysages considérés, les simulations effectuées avec des individus
grégaires vérifiant w, = 0 donnent des résultats inférieurs a ceux des solitaires. Ce
résultat était attendu, et démontre I'importance de rechercher de la nourriture au sein
du groupe pour avoir de bons scores. En effet, lorsque w, = 0, les individus grégaires
se déplacent uniquement en fonction de leur voisins, sans jamais s’en éloigner, ce qui
se traduit par des déplacements en ligne droite en raison de la forte polarisation du

groupe. Seule la nourriture se trouvant exactement sur leur route est alors consommeée.
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2.4. Exploration

La recherche de nourriture est donc un facteur important pour le succes des grégaires.
Les meilleurs résultats sont généralement obtenus pour les simulations effectuées avec
w, = 8 ou 10 (Fig. 2.12). Pour la suite, seuls les résultats obtenus pour des jeux de

parametres vérifiant w, > 0 seront présentés.

Caractérisation des paysages avantageant les grégaires

Les résultats des explorations indiquent que certains types de paysages favorisent
les individus grégaires. Au total, 9 paysages permettent aux grégaires de surpasser les
solitaires : 5 paysages selon le Critere 1 et 4 paysages selon le Critere 2. Ces paysages
sont pour la grande majorité constitués d’'un unique cluster de végétation, de forme
plutot compacte (Figures 2.14 et 2.15). Il s’agit de paysages ou la couverture de
végétation n’est pas trop élevée, avec une valeur de largest pacth index LPI entre 5%
et 45%, et une faible dimension fractale F'D, comprise entre 1.4 et 1.8 (Fig. 2.13). Au
dela de 45% de végétation dans le paysage, les solitaires sont avantagés (Fig. 2.13), et
cet avantage est de plus en plus marqué a mesure que la couverture végétale augmente.
Les boxplots de la nourriture moyenne consommeée obtenus pour les individus simulés
avec les jeux de parametres vérifiant w, > 0 sur les paysages vérifiant le Critere 1

sont disponibles en Annexe (Fig. B.1).
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Fi1G. 2.13 — Visualisation des paysages pour lesquels les grégaires posseédent une quan-
tité moyenne de ressources consommées supérieure a celle des solitaires a travers
un nuage de points des valeurs de ’largest patch index’ (LPI) et de dimension frac-
tale (FD) de chacun des paysages testés. Les points rouges correspondent aux pay-
sages pour lesquels le Critére 1 est vérifié. Les points orange correspondent auzx pay-
sages pour lesquels le Critére 2 est vérifié. Les critéres sont définis en section 2.4.1.
Les points verts correspondent o 5 paysages n’avantageant pas les grégaires, mais
auzx valeurs de FD et LPI proches de celles des paysages vérifiant le Critére 1. La
numérotation des points correspond aux numéros de référence des paysages (cf. Fig.
2.14). Seuls les numéros des paysages présentés dans la suite de ce manuscrit (i.e.
ceuz apparaissant en rouge, orange ou vert) apparaissent dans le graphique par souci
de lisibilité.
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Paysage 7 Paysage 14 Paysage 21
o o
S0b 02 04 05 08 10 00 02 04 05 08 10 00 02z 04 06 08 10
LPI=4 983, FD=1.409, LPI=15.007, FD=1 653, LPI=25.074, FD=1.719,
Couv. vég=4.98% Couv. vég=15.01% Couv. vég=25.07%
Paysage 23 Paysage 40
S S

0.4
0.4

0.2
0z

0.0

0.0

U.I2 0.4 UIE U.IB UIU
LPI=25.14, FD=1.7,

Couv. veg=25.14%

U.IQ
LPI=44.936, FD=1.82,

T
0.4

0.6

g 10

Couv. vég=44.984%

F1a. 2.14 — Paysages vérifiant le Critére 1 (voir section 2.4.1). Il s’agit des paysages
représentés en rouge dans la figure 2.13.
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F1a. 2.15 — Paysages vérifiant le Critére 2 (voir section 2.4.1). Il s’agit des paysages
représentés en orange dans la figure 2.13.

Afin de mieux comprendre ce qui caractérise les paysages avantageant les grégaires,

nous avons choisis 5 paysages ol les grégaires n’ont pas obtenus de meilleurs scores que

les solitaires mais possédant des valeurs de LPI et F'D proches de celles des paysages
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vérifiant le Critere 1. Ces 5 paysages sont représentés en vert dans le graphique Fig.
2.13 et ils sont cartographiés dans la Fig. 2.16. Nous pouvons remarquer que 4 d’entre
eux sont d’aspect plus sinueux que les paysages vérifiant le Critére 1 et le Critere
2. Les résultats obtenus sur ces paysages pour les simulations lancées avec les jeux
de parametres pour lesquels les résultats des grégaires dépassent parfois ceux des
solitaires (jeux n° 5, 6, 10, 13 et 14, voir 2.8) sont disponibles sur la Fig. 2.17.

Paysage 6 Paysage 18 Paysage 22
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Couv. vég=5% Couv. vég=15.05% Couv. vég=25.01%
Paysage 30 Paysage 44
00 02 04 05 08 10 00 02 04 08 0.8 1.0
LPI=34.994, FD=1.767, LPI=45.017, FD=1.828,
Couv. vég=34.99% Couv. vég=45.02%

Fia. 2.16 — Ezemples de paysages n’avantageant pas les grégaires, mais possédant
des valeurs de LPI et F'D proches de celles des paysages avantageant les grégaires,
représentés en vert dans la Fig. 2.13.
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FiG. 2.17 - E’nergie moyenne accumulée par les grégaires sur les paysages 6, 18, 22,
30 et 44, représentés en vert dans la Fig. 2.13. Seuls les résultats obtenus pour les
jeux de parametres 5, 6, 10, 13 et 14 sont représentés. Les lignes rouges et bleues en
pointillés représentent respectivement la médiane et les premiers et 3émes quartiles
de l’énergie moyenne des solitaires pour ces mémes jeux de parameétres.
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2.4. Exploration

Proportion d’individus ayant pu se nourrir au moins une fois

Nous pouvons remarquer un effet du LP1I sur la proportion d’individus nourris. En
effet, au dela de 40% de végétation dans le paysage, les individus se sont généralement
tous nourris au moins une fois, pour les grégaires comme pour les solitaires (Fig. 2.18).
En dessous de 40% de végétation, les médianes sont globalement plus élevées chez les
grégaires que chez les solitaires. Les cas pour lesquels la médiane de la proportion
d’individus solitaires nourris est supérieure a celle des grégaires sont extrémement
rares et ne concernent que quelques paramétrisations et quelques paysages (Tab. 2.9).
Les paysages en question contiennent peu de végétation, et un LPI inférieur & 5%
(Fig. 2.18). Les deux seuls cas ou la proportion de solitaires nourris dépasse celle
des grégaires nourris selon le Critere C3,, (Me(E;) > Me(E,), voir section 2.4.1)
concerne la paramétrisation 9 pour les paysages 3 et 4. Dans les cas les plus extrémes,
la variabilité est tres élevée chez les grégaires et dépend probablement grandement de
la direction initiale prise par le groupe. C’est le cas par exemple pour le paysage 6 (Fig.
2.19), composé d’un cluster sinueux, situé aux bordures du paysage (Fig. 2.16). Nous
pouvons remarquer que certains des paysages qui ne validaient pas les Criteres 1 et 2
vérifient en revanche les Criteres 3 ou 4, notamment les paysages 6, 18, 22 et 30 (Fig.
2.18). Les paysages 7, 14, 21 et 23 vérifient pour certaines paramétrisations a la fois le
Critere 1 et le Critere 3 (Tab. 2.9). Il s’agit donc de cas ou les individus grégaires sont
particulierement avantagés par rapport aux individus solitaires, puisqu’ils possédent
a la fois une énergie moyenne et une proportion d’individus nourris beaucoup plus

élevés.
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FiG. 2.18 — Visualisation des paysages permettant a une plus grande proportion de
grégaires de se mourrir au moins une fois a travers un nuage de points des valeurs de
largest patch index (LPI) et dimension fractale (FD) de chacun des paysages testés.
Les points rouges correspondent auz paysages pour lesquels le Critére 3 est vérifié
pour au moins un jeu de valeurs de parameétres. Les points orange correspondent aux
paysages pour lesquels uniquement le Critére 4 est vérifié pour au moins un jeu de
valeurs de parametres. Les criteres sont définis en Section 2.4.1 La numérotation des
points correspond aux numéros de référence des paysages (cf. Fig. 2.14). Les numéros
de paysages apparaissant en vert sont ceux pour lesquels les solitaires obtiennent des
résultats supérieurs o ceuzx des grégaires pour certaines paramétrisations (voir Tab.
2.9). Tous les autres paysages ont des valeurs égales pour les solitaires et les grégaires
(tous les individus se sont nourris au moins une fois). Seuls les numéros des paysages
vérifiant les Critéres 3 et 4 apparaissent dans le graphique par souci de lisibilité.
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F1G. 2.19 — Proportion d’individus nourris (en %) pour chaque paramétrisation, sur

le Paysage 6. Les lignes rouge et bleues en pointillés représentent respectivement la
médiane et les premiers et 3¢mes quartiles de la proportion de solitaires nourris.
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N° NbC3 NbC4 P.CI+C3 P.C3,, P. Cdy
1 12 8 / / 8

2 15 7 / / /

3 15 7 / / /

4 13 8 / / 3

5 14 7 142123  / /

6 15 5 14,21 / /
712 10 / / 3

8 10 12 / / 3

9 12 7 / 34 2

10 14 6 14 / /

11 15 6 / / /

12 14 8 / / /

13 15 7 14,23 / /

14 15 7 7142123 / /

15 10 9 / / 6,8,9

TAB. 2.9 — Résumé des paysages avantageant les grégaires ou les solitaires concernant
la proportion d’individus nourris, pour chaque jeu de parameétres testé. Les numéros
des jeux de paramétres sont spécifiés dans la premiére colonne (N°). Les colonnes Nb
C8 et Nb C4 correspondent au nombre de paysages avantageant les grégaires selon
les Criteres 3 et 4 respectivement. La colonne P. C1+C8 comporte les numéros des
paysages vérifiant les Critéres 1 et 8 pour les grégaires (et donc également les Critéres
2 et 4, moins restrictifs). Enfin, les colonnes P.C3s, et P.Cdg, correspondent aux
numeéros des paysages avantageant les solitaires selon les Criteres C3o et Cdgor. Les
différents Critéres sont définis dans la partie 2.4.1.

2.5 Discussion

Nous avons développé un modele a base d’agents destiné a explorer quels types de
paysages avantageaient les larves de locustes en phase grégaire par rapport aux larves
solitaires, en terme de collecte de nourriture. Nous avons calibré le modele pour obtenir
15 paramétrisations qui reproduisent des patrons connus des déplacements des groupes
de locustes en bandes larvaires. Puis, nous avons effectué 135 000 simulations sur 90
paysages afin de comparer les différences en terme de nourriture consommeée chez les
grégaires et les solitaires. Pour 9 paysages, certaines paramétrisations menaient a un
meilleur succes des grégaires a utiliser la ressource que les solitaires. De plus, pour
les paysages testés contenant le moins de ressources (avec une couverture végétale
< 40%), les proportions d’individus nourris au moins une fois étaient supérieures
a celles des solitaires pour les grégaires. Ce résultat met en lumiere un avantage a
étre grégaire: dans un environnement ou la ressource est moins abondante, un plus
grand nombre de grégaires que de solitaires parvient a se nourrir au moins une fois.
Ainsi, nous avons identifié des conditions de distribution spatiale de la ressource ou
la stratégie de comportement grégaire pouvait étre favorisée par rapport a celle de

comportement solitaire.

Dans cette partie, nous commencerons par discuter des caractéristiques des pay-
sages avantageux pour les grégaires dans notre modele, nous poursuivrons sur 'effica-
cité de la recherche de nourriture en groupe chez les bandes larvaires de locustes, puis
nous discuterons des limites et points forts de ce modele ainsi que des perspectives

pour de futures études.
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Chapitre 2. Impact de la structure du paysage sur la recherche de nourriture

2.5.1 Caractéristiques des paysages avantageux pour les grégaires

Nos résultats montrent que les paysages avantageant les grégaires sur le critere
de I’énergie moyenne accumulée partageaient plusieurs caractéristiques communes.
Les paysages sont généralement constitués d’un unique cluster de végétation (seul
le paysage 29 possédait deux clusters adjacents), avec un LPI compris entre 5% et
45% et une dimension fractale comprise entre 1.4 et 1.8. La majorité de ces paysages
sont constitués de clusters trés compacts (peu étalés et peu sinueux). Ce résultat est
en accord avec plusieurs études qui ont montré que la recherche de nourriture en
groupe était favorisée dans des environnement ou la ressource était rare et concentrée
a certains endroits, tandis que les stratégies solitaires étaient avantagées en milieu
homogene (Reuter et al., 2016; Lihoreau et al., 2017; Georgiou et al., 2021, 2022; Nauta
et al., 2022). Dans leur étude sur les tendances évolutives des bancs de poissons dans
des environnements hétérogenes, Reuter et al. (2016) montrent également que le succes
du banc est plus marqué quand la nourriture est agrégée dans un cluster de taille
intermédiaire, mais supérieure a celle du banc. Les environnements ot la ressource est
divisée en plusieurs petits clusters de nourriture, de taille inférieure a celle du banc,
ne permettent pas au groupe de s’y nourrir efficacement, et les environnement ou la
nourriture est concentrée dans un cluster de taille trop importante n’avantage pas plus
le banc que les poissons solitaires. Ce résultat va dans le méme sens que ce que nous
avons observé avec notre modele, ou les paysages avantageant le plus les grégaires

sont composés d’un cluster de nourriture plus grand que la taille de la bande.

Nous pouvons remarquer que parmi les paysages avantageux pour les grégaires,
la plupart présentent un cluster de végétation central. Cela s’explique par le fait que
I'initialisation des groupes grégaires se fait au centre du paysage dans notre modele.
Ainsi, les paysages végétalisés au centre vont artificiellement conférer un avantage
initial aux grégaires par rapport aux solitaires, qui, eux, sont éparpillés dans le pay-
sage. Cette initialisation des grégaires au centre du paysage pourrait donc biaiser
les résultats en faisant ressortir les paysages possédant de la végétation au centre,
sans que ’avantage ne vienne véritablement des déplacement en groupe des grégaires.
Cependant, certains paysages comme le 9 ou le 12 avantagent les grégaires mais ne
possedent pas de végétation au centre. A I'inverse, certains paysages possédant un
centre végétalisé comme le 18 ou le 44 n’avantagent pas les grégaires. Il semblerait
donc que la structuration de la ressource soit plus importante que le fait de posséder
de la végétation en son centre. De plus, le simple fait de se trouver sur de la végétation
ne suffit pas & assurer un avantage aux grégaires. Nos simulations montrent que la
capacité du groupe a changer de direction rapidement tout en gardant sa cohésion
est tres importante pour qu’il parvienne a rester sur un cluster de nourriture une
fois qu’il arrive en bordure de celui-ci. Un groupe possédant une inertie trop impor-
tante peut traverser un patch de végétation et continuer & avancer dans des zones
non végétalisées, ce qui aura un impact direct sur la survie des individus du groupe.
La paramétrisation des mouvements de groupes joue donc également un réle impor-
tant dans le succes des grégaires, comme ’attestent les résultats par jeux de valeurs
de parametres utilisés. Nous pouvons en effet remarquer que les cas ou les grégaires
sont avantagés pour l’énergie moyenne accumulée ne concernent que certaines pa-

ramétrisations (Tab. 2.8). Cela nous conforte dans 'idée qu’un avantage des grégaires
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sur les solitaires de part leurs déplacements en groupe est bien réel dans notre modele,

et n’est pas juste dii & un biais induit par I'initialisation des grégaires.

Afin de mieux comprendre ce qui caractérisait précisément les paysages avantageux
pour les grégaires et ce qui les différenciait des autres paysages, nous nous sommes
intéressés aux caractéristiques de quelques paysages n’avantageant pas les grégaires,
mais possédant des valeurs de LPI et dimension fractale les plus proches de ces
paysages avantageux. Contrairement a ce qui était attendu, ceux-ci pouvaient étre
d’aspects tres différents, parfois tres sinueux et complexes malgré des valeurs de F'D
treés proches (voir paysages 6, 18, 22 et 44 Fig 2.16). Ces importantes différences entre
paysages considérés comme proches ne nous a pas permis d’explorer plus finement
quelles étaient les autres caractéristiques rendant un paysage avantageux pour les
grégaires, bien que la sinuosité semble jouer un réle. La dimension fractale a elle
seule ne suffit pas pour caractériser toute la complexité d’un paysage, et, dans notre
cas, ne suffit pas pour discriminer les paysages avantageux pour les grégaires des
autres paysages. D’autres métriques seraient peut-étre plus adaptées pour capturer la

sinuosité et I’étalement d’un paysage, qui semblent impacter le succes des grégaires.

Caractériser la forme d’un cluster peut s’avérer difficile, et la plupart des métriques,
comme la dimension fractale, permettent plutot de quantifier la complexité géométrique
d’un paysage que la forme réelle des patchs le composant (McGarigal, 2015). Parmi
les métriques pouvant caractériser la forme d’un cluster, nous pouvons citer 'indice

de diversité DI, proposé par (Patton, 1975), qui compare la forme d’un cluster & celle
DPij
l'aire du patch ij. Contrairement au simple ratio périmétre-aire (p;;/a;;), cet index a

d’un carré de taille équivalente: DI =

avec p;; le périmetre du patch ij et a;;

I’avantage de ne pas étre dépendant de la taille du cluster considéré. Le calcul sur R
avec les fonctions de calcul d’aire et de périmetre de landscapemetrics permet par
exemple de discriminer efficacement les paysages 40 (DI = 3.73) et 44 (DI = 12.55),
qui different de part I’étalement et la sinuosité de leur cluster. Le paysage 40, qui avan-
tage les grégaires, est plus compact, plus proche d’une forme carrée que le paysage
44, plus étalé et sinueux. Une caractérisation de la longueur des bordures des clusters
composant un paysage pourrait également compléter les informations obtenues avec
la dimension fractale et le LPI, par exemple par le calcul de 'indice de la densité
des bordures (edge density): ED = #, avec ey, la longueur totale des bordures
du patch k et A I'aire totale du paysage (en m?). Les valeurs de ED, calculées sur R
avec le package landscapemetrics permettent elles aussi de distinguer les paysages
40 (DI = 7.37) et 44 (DI = 28.68), le paysage 40 étant plus compact et comprenant
donc moins de bordures que le 44. L’indice de diversité ou l’indice de total edge per-
mettraient donc probablement de mieux caractériser la forme des paysages étudiés,
et donc de mieux comprendre quels types de paysages avantagent les grégaires ou les
solitaires.

Nous pouvons remarquer que les structures paysageres qui favorisent les individus
grégaires dans notre modele sont comparables a celles qui favorisent la grégarisation.
En effet, les paysages présentant des clusters de végétation compacts de taille pe-
tites & intermédiaires favorisent le regroupement des individus & un méme endroit.

Sur un petit espace, les chances de dépasser une certaine densité de population, per-
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mettant de passer en phase grégaire, sont plus grandes. Ce résultat a été observé
aussi bien en laboratoire (Bouaichi et al., 1996; Despland and Simpson, 2000) que sur
le terrain (Kennedy, 1939; Ellis and Ashall, 1957). Les travaux expérimentaux et de
modélisation menés par Collett et al. (1998) sur les effets de la distribution spatiale de
la ressource sur la grégarisation sur une petite échelles spatiale (de I'ordre du metre)
vont également dans ce sens. Leur étude montre également que pour grégariser, le
regroupement de la ressource est un facteur plus important que le nombre d’indivi-
dus, et que la densité de population a atteindre pour grégariser est moins élevée sur
de petits habitats condensés. Plus récemment, Georgiou et al. (2021) ont développé
un modele d’équation aux dérivées partielles multi-populationnel dont les résultats
montrent que le regroupement de la nourriture réduit le temps et la proportion de
grégaires nécessaires dans la population pour former des groupes grégaires. D’apres
ces études et nos résultats, un environnement constitué de peu de ressources tres
concentrées sur de petites surfaces serait alors a la fois favorable a la formation de
groupe, a la grégarisation (qui peut survenir en quelques heures seulement), et a la
recherche de nourriture en groupe. Ce type d’environnement permettrait alors a la
fois de créer des groupes et de sélectionner le comportement grégaire, qui aurait plus

de chance de survivre que des individus ayant un comportement solitaire.

2.5.2 Caractéristiques individuelles impactant la recherche de
nourriture des groupes grégaires

Nous avons vu que les résultats de nos simulations peuvent étre tres variables
pour un meéme jeu de parametre et sur un méme paysage chez les grégaires. Cela
souligne 'importance de la direction initiale choisie par le groupe, qui pourra les mener
directement sur un cluster de végétation ou au contraire les diriger dans une zone
non-végétalisée. Cependant, 'avantage prit par les groupes grégaires se dirigeant par
hasard dans la bonne direction pourrait étre suffisamment fort pour contrebalancer
les pertes subies dans les groupes ayant choisi la mauvaise direction. De plus, la
proportion d’individus ayant pu se nourrir au moins une fois au cours de la simulation
est plus élevée chez les grégaires que les solitaires lorsque la couverture végétale est
peu abondante (< 40%). Nous observons en revanche tres peu de cas ol la médiane
de la proportion d’individus nourris est supérieure chez les solitaires: seulement 6
paysages sur 90. Pour toutes les paramétrisations, et donc pour tous les types de
déplacements de groupes que nous avons modélisés, les grégaires parviennent donc a
se nourrir autant ou en plus grande proportion que les solitaires sur la quasi-totalité
des paysages que nous avons testé. En considérant que les individus n’ayant pas pu
se nourrir au moins une fois dans le modele ne peuvent survivre, cela indique un
plus fort taux de survie potentiel chez les grégaires que chez les solitaires. Dans un
environnement tres hétérogene ou la ressource est agrégée en certains endroits, les
bénéfices apportés par le fait de trouver des clusters de végétation et de se partager
la ressource pourraient alors contre-balancer les effets néfastes d’'un mauvais choix de

direction.
La comparaison des résultats des grégaires en fonction du poids du vecteur force

d’attraction a la végétation illustre 'importance d’inclure cette force attractive dans le

modele pour observer des résultats bénéfiques pour les grégaires. En effet, les simula-
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tions effectuées avec un poids nul (w, = 0) donnent les résultats les plus bas en terme
d’énergie moyenne atteinte par les grégaires, et ne permettent jamais de faire mieux
que les solitaires. Le fait de rechercher de la nourriture au sein du groupe est essentiel,
le simple fait d’étre grégaire et de suivre le groupe sans s’en éloigner ne permet pas de
se nourrir en grande quantité. Nous montrons donc qu’il est fort probable que les larves
de locustes se déplagant en groupe dans la nature ont bien des interactions entre-elles
mais également avec la végétation dans leurs décisions de direction et comportement.
Ces résultats sont en accord avec les travaux de Dkhili et al. (2019), qui montrent
que la présence de végétation est importante dans la décision de marcher ou non. En
revanche, il est intéressant de noter que le poids d’attraction a la végétation ne semble
pas (ou trés peu) impacter les résultats concernant la proportion d’individus ayant pu
se nourrir. En effet, les paramétrisations avec w, = 0 pour les grégaires permettent
elles-aussi d’obtenir des résultats supérieurs a ceux des solitaires: pour chacune de
ces paramétrisations, sur une douzaine de paysages différents, un plus grand nombre
de grégaires que de solitaires parvient a se nourrir. Nous pouvons toutefois remarquer
que les deux seuls cas ou les solitaires surpassent les grégaires selon le critere C3,,;
concernent des simulations effectuées avec la paramétrisation n°9, avec w, = 0. Mais
au vu du nombre élevé de cas ou les grégaires surpassent les solitaires sur cette méme
paramétrisation, la raison de cet avantage des solitaires semble étre plutot lie a la

nature du paysage qu’aux valeurs des parametres.

Parmi les différents jeux de parametres utilisés pour les simulations, nous avons
pu remarquer que ceux permettant aux grégaires d’obtenir les meilleurs résultats
possédaient un rayon de vision important, avec une zone d’alignement tres large (7.5
fois plus que la zone d’attraction), et un poids important de la force d’alignement
(4 fois plus élevé que pour la force d’attraction). Il s’agit donc de paramétrisations
ou l'alignement est tres marqué au sein de la bande. Dans notre modele, un fort ali-
gnement permet de se nourrir plus efficacement & ’échelle individuelle. En effet, les
individus vont avoir tendance a se positionner parallelement a leurs voisins, ce qui
facilite ’acces a la ressource au niveau individuel en limitant le nombre d’individus
situés a Parriere de la bande (ce qui donne lieu & la forme de banane caractéristique
des bandes larvaires évoluant dans de la végétation (DXkhili et al., 2017)). Mais Dali-
gnement permet également de se nourrir plus efficacement & 1’échelle du groupe, car
celui-ci peut alors balayer un espace plus vaste, ce qui maximise les chances de trou-
ver un cluster de ressource. De plus, l'alignement facilite le transfert d’information
au sein du groupe (Couzin et al., 2002). Un fort alignement permet donc a la fois
une meilleure localisation de la ressource et un meilleur partage de celle-ci au sein du
groupe.

Nous avons abordé plus haut dans la Discussion la question de la capacité du
groupe a changer de direction rapidement, tout en restant uni, qui est tres importante
pour parvenir a rester sur un cluster de nourriture une fois sa bordure atteinte. Un
groupe possédant une inertie trop importante peut traverser un cluster de végétation
et poursuivre sa route dans des zones non végétalisées. Lei et al. (2020) montrent dans
leurs travaux sur les mouvements collectifs des bancs de poissons qu’il est possible de
modéliser fidelement les déplacements des bancs en ne faisant se déplacer les agents
qu’en fonction de leurs deux plus proches voisins. Si ce principe se vérifie chez les

locustes, dans un contexte de fort alignement comme dans notre modele, cela pourrait
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se traduire par un changement de direction facilité en cas de nourriture détectée sur
les bordures de la bande. Si une partie des individus trouve de la ressource et se
dirige vers celle-ci, cela va impacter les déplacement des voisins, et donc de proche
en proche potentiellement la direction prise par le groupe entier. La recherche de

nourriture pourrait alors étre encore plus efficace.

2.5.3 Limites, points forts et perspectives du modele

Le modele est une simplification de la réalité, il n’est pas possible d’y représenter
tous les processus impliqués dans la marche des bandes larvaires. Il permet néanmoins
la compréhension de certains processus, et d’explorer la plausibilité de certaines hy-
potheéses. Dans cette section, nous discuterons des limites, points forts et perspectives

du modele.

Tout d’abord, le choix de I’échelle spatiale ou temporelle conditionne les processus
que nous pouvons représenter dans notre modele. Dans notre cas, un pas de temps
représente 10s. Cette échelle temporelle ne permet pas de prendre en compte des
processus se déroulant a une échelle de temps plus fine, tels que le stop-and-go. Le
stop-and-go est une caractéristique importante des déplacements des bandes larvaires :
chaque individu se déplace de maniere intermittente, en alternant période de marche
et courtes pauses. Il a été montré par Bazazi et al. (2012) que la durée de la pause est
tres corrélée avec une probabilité de tourner, ce qui suggere que les pauses permettent
aux locustes de changer leur direction. Ces pauses se produisent sur des intervalles de
temps inférieurs a 10s, ce qui ne nous permet pas de les représenter dans le modele
(Ariel et al. (2014) rapportent en aréne des durées moyennes de pause de 2.3s et
des durées moyennes de marche de 4s). Cependant, le fait de considérer un pas de
temps plus petit que la seconde ne nous permettrai pas, en terme de temps de calculs,
de modéliser 300 locustes pendant 10000 secondes. Il serait nécessaire de considérer
moins d’individus dans le modeéle ou bien de simplifier les processus représentés.

La durée totale d’'une simulation est de 1000 pas de temps de 10s, ce qui représente
environ 3h de vie d’un locuste. Nous ne prenons donc pas non plus en compte les pro-
cessus survenant sur des temps plus longs. Nous ne considérons pas, par exemple, les
périodes de mues, qui peuvent causer I’arrét d’une bande si la majorité des individus
est sur le point de muer ou viennent de muer (Ellis and Ashall, 1957), ni les cycles
de vie des individus (naissance, reproduction et mort). Enfin, cette échelle ne nous
permet pas non plus de représenter la variabilité temporelle de la ressource. Nous
ne considérons pas non plus les différents comportements autres que la marche qui
surviennent au cours d’une journée, a savoir: les bains de soleils (en début et en fin
de journée) et le perchage (le midi, aux heures les plus chaudes) (Uvarov, 1977). Ces
différents comportements ont un impact direct sur les déplacements de la bande. Par
exemple, il a été observé sur le terrain par Ellis and Ashall (1957) sur une bande de S.
gregaria que la proportion d’individus se déplacant, ainsi que la vitesse de la bande,
étaient maximales le matin entre 8h et 9h et apres-midi vers 16h. A 1’échelle indivi-
duelle, la vitesse était maximale aux heures les plus chaudes (entre 11h et 14h), mais
minimale a 1’échelle du groupe sur cette méme période, car les individus cherchent
a se percher plutdt que de marcher pour éviter la chaleur (Ellis and Ashall, 1957).
Plus récemment, Piou et al. (2022) ont suivi une bande de Schistocerca cancellata en
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Argentine, et on observé que les périodes ou elle se déplagait le plus étaient entre 10h
et 13h et entre 15h et 18h. Dans notre modele, nous considérons 3h de marche conti-
nue, qui pourraient donc correspondre aux déplacements d’une bande le matin ou en
milieu d’apres-midi, aux heures ou 'activité de la bande est maximale. Cela revient
donc a suivre les déplacements d’une bande larvaire sur I'une des deux périodes de la
journée ou elle est la plus active, et donc d’approcher la quantité de ressource qu’elle

aurait consommé au cours d’une journée complete.

Nous avons également fait des choix de simplification pour la représentation de
la végétation. Nous ne prenons par exemple pas en compte la structure en trois di-
mensions de la végétation, ni 'impact direct qu’elle aurait sur les déplacements de
groupes. Il a été observé sur le terrain que la densité de végétation réduit la distance
journaliere parcourue par des bandes pour plusieurs especes de locustes, notamment
pour Schistocerca gregaria (Kennedy, 1939), Locusta migratoria, (Tsyplenkov, 1953),
Calliptamus italicus (Vasil’ev, 1962), Nomadacris septemfasciata (Lea, 1935; Yule,
1959; Dean, 1967), ou encore Schistocerca cancellata (Piou et al., 2022). Le ralen-
tissement de la bande dans de la végétation émerge néanmoins dans notre modele,
de part le fait que les individus s’immobilisent pour se nourrir, puis adoptent leur
vitesse minimum, car les larves se déplacent moins vite apreés avoir mangé (Dkhili
et al., 2019). Ensuite, elles ne reprennent leur vitesse par défaut que si elles sont de
nouveau en recherche de nourriture et ne se trouvent pas déja sur de la végétation.
Si une partie importante des individus se trouve dans de la végétation, cela entraine
donc un ralentissement général de la bande .

Nous considérons que les cellules de végétation contiennent toutes la méme quan-
tité de nourriture, et possedent toutes le méme apport nutritif. La prise en compte des
besoins nutritionnels d’un individu et la distribution des nutriments dont il a besoin
sur un paysage sont des éléments qui peuvent impacter les stratégies de recherches
de nourriture (Lihoreau et al., 2017). Dans le cas des locustes, il a été montré en
laboratoire par Bazazi et al. (2011) que I’état nutritionnel de larves du criquet pelerin
pouvait affecter les déplacements du groupe. Trois régimes ont été testés sur des in-
dividus qui ont ensuite été placés seuls ou en groupe dans une areéne circulaire: un
régime composé d’un fort niveau de protéines et un faible niveau de glucides, un
régime équilibré, et un régime avec un fort niveau de glucides et un faible niveau
de protéines. Les différents régimes testés n’impactent pas la vitesse des locustes se
déplacant seuls, mais a un effet sur les locustes en groupes. Il a notamment été ob-
servé que les individus testés avec le régime présentant un faible taux de protéines se
déplagaient 40% plus vite que ceux ayant regus un fort niveau de protéines. De plus, la
proportion d’individus se déplagant était significativement plus élevée pour les indivi-
dus ayant été nourris avec un faible niveau de protéines. La prise en compte de ’aspect
nutritionnel dans le modele pourrait donc avoir une influence sur les déplacements de
groupes, et donc possiblement impacter les résultats. Dans leur étude sur la recherche
de nourriture en groupe dans un environnement nutritionnel complexe, Lihoreau et al.
(2017) montrent & I'aide d’'un modele & base d’agents que la recherche de nourriture en
groupe est avantagée en environnement hétérogene, ou les ressources complémentaires
sur le plan nutritif sont rares et agrégées. Ainsi, bien que I'aspect nutritionnel soit
important a considérer, les conclusions concernant I'impact de la structuration du

paysage sur le succes en terme de recherche de nourriture sont similaires aux résultats
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d’autres études ne prenant pas en compte la qualité nutritive de la ressource: de
maniere générale, la ressource étalée et homogene favorise les individus seuls, tan-
dis que la ressource aggrégée et hétérogene favorise plutét les groupes (e.g. Reuter
et al., 2016; Georgiou et al., 2021, 2022; Nauta et al., 2022). Ce résultat important va
dans le méme sens que ce que nous observons avec notre modele. Il serait intéressant
d’intégrer 'aspect nutritionnel de la végétation dans le modele, afin de voir si ce

résultat se vérifie toujours en considérant plusieurs types d’apports de la végétation.

Ce modele permet pour la premiere fois de comparer le succes en terme de re-
cherche de nourriture entre des larves de locustes grégaires et solitaires, en fonction de
la distribution spatiale de la végétation et des parametres de déplacements de la bande.
Les travaux de Dkhili et al. (2017), portant sur les caractéristiques des déplacements
des bandes larvaires, se déroulent sur sol nu, tandis que les travaux de Georgiou et al.
(2021, 2022) explorent différents types de paysages par des modeles aux dérivées par-
tielles mais ne prennent pas en compte les propriétés de déplacements spécifiques
aux bandes larvaires. L’échelle spatio-temporelle considérée nous permet de prendre
en compte les interactions inter-individuelles et les interactions avec la végétation,
et d’observer comment ces interactions conditionnent les mouvements de groupes.
Nous étudions pour la premiere fois 'impact de la végétation sur les déplacements
de groupes de locustes juvéniles, et montrons que le succes d’une bande dépend des
paysages dans laquelle elle évolue, mais aussi de certaines caractéristiques du mou-
vement de groupe, telle que la force de I'alignement des individus. Tout comme les
travaux de Dkhili et al. (2017), nous utilisons une approche par pattern-oriented mo-
delling (Grimm et al., 2005) pour modéliser les mouvements de groupes des locustes.
Nous utilisons les mémes indicateurs pour calibrer nos déplacements : la polarisation,
le shape-ratio, le gradient de densité et la cohésion, et nous introduisons un nouveau
critere: I'indice de Gini, permettant de quantifier le niveau de partage de ressource
au sein du groupe. Enfin, nous pouvons représenter plus finement les déplacements
de part l'utilisation de vecteurs pondérés, a la maniere de Couzin et al. (2002), ce
qui nous permet de facilement explorer plusieurs types de déplacements en ajustant
a la fois les rayons d’interaction des individus pour les différentes forces (attraction,
répulsion et alignement) et les poids attribués & chaque force. Cela nous a permis
également d’intégrer facilement l'interaction avec la végétation, sous la forme d’un
nouveau vecteur force, analogue au vecteur d’attraction entre individus, et ainsi d’ex-
plorer aisément différentes stratégies de recherche de nourriture pour le groupe par
différentes valeurs de poids pour lattraction a la végétation.

Dans ce modele, nous avons fait le choix de nous placer dans une échelle spatio-
temporelle nous permettant de représenter de maniere réaliste les mouvements de
bandes larvaires, et nous nous sommes limités a 3h de temps de marche. Réaliser
des simulations sur une durée beaucoup plus longue afin d’observer 1’évolution d’un
trait au fil des générations ne serait pas réalisable d’un point de vue computationnel
a une échelle de temps aussi fine. Les processus se déroulant a plus grande échelle
que nous n’avons pas représentés, tels que les cycles de vie des individus ou la va-
riation temporelle de la végétation, pourraient faire l'objet d’un autre modele se
situant a une échelle spatio-temporelle plus grande. En suivant une bande larvaire

pendant plusieurs générations, il serait possible d’étudier 1’évolution de traits liés a la
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grégarité des individus, tel que le seuil de grégarisation. Afin de continuer & prendre en
compte les processus d’interactions locales implémentés dans ce modele (entre indivi-
dus et avec la végétation), il serait possible d’avoir recours & un modele multi-niveau.
Les modeles multi-niveaux permettent de considérer dans un méme modele plusieurs
échelles spatio-temporelles par la création de plusieurs sous-modeles imbriqués et
inter-connectés, avec un sous-modele pour chaque échelle différente (Morvan, 2013).
Nous pourrions alors conserver le modele d’interaction locale pour simuler une journée
de marche d’une bande larvaire et transférer les résultats de ce modele (énergie des
individus en fin de simulation) & un second modele & plus grande échelle. Ces infor-
mations permettraient notamment d’estimer quels individus pourront survivre et se
reproduire au pas de temps suivant. Le modele a plus grande échelle serait alors un
modele évolutif, permettant de prendre en compte le cycle de vie des individus et
I’évolution du seuil de grégarisation, pour voir comment celui-ci évolue en fonction
de la variabilité spatiale et temporelle de la végétation. Nous y reviendrons dans le
Chapitre 4.
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Chapitre 3

Etude comportementale de
Pattractivité des odeurs de

feces

Ce chapitre est une traduction et légére refonte d’un article accepté le 21/10/22
dans le Journal of Insect Physiology intitulé: “Faeces’ odours attract gregarious locust
hoppers” (https://doi. org/10. 1016/ 5. jinsphys. 2022. 104454 ) dont les au-
teurs sont Camille Vernier, Nicolas Barthes, Marie-Pierre Chapuis, Julien Foucaud,

Joris Huguenin, Nicolas Leménager et Cyril Piou.

3.1 Introduction

Certaines lacunes subsistent dans notre connaissance des mécanismes qui sous-
tendent la cohésion des bandes larvaires. A I'échelle locale, il a été montré que la per-
ception joue un roéle clé dans I'initiation et le maintien du comportement de marche
via des stimuli visuels et tactiles entre les individus. Buhl et al. (2006) ont montré que
la marche collective orientée se produit lorsqu’une densité critique de locustes dans le
groupe est atteinte. Les auteurs de cette étude émettent I’hypothese que le passage
d’une marche désordonnée a une marche ordonnée chez les larves de locustes résulte
de 'augmentation des interactions locales, due a ’augmentation de la densité. Bazazi
et al. (2008) ont observé dans une aréne circulaire que les groupes constitués d’indi-
vidus aveugles présentaient des niveaux de marche significativement plus faibles que
les individus témoins. Il a également été montré dans cette étude que la dénervation
de I’'abdomen des individus réduisait le comportement de marche en groupe. Enfin,
Ariel et al. (2014) ont observé dans leurs expériences que la perception visuelle de
la variation du nombre de voisins en train de marcher autour d’un individu est un

facteur important pour la mise en place de la marche.
A plus grande échelle, cependant, on sait peu de choses sur les facteurs de cohésion

des bandes. Knebel et al. (2021) ont montré que les individus qui se retrouvent

séparés du reste du groupe adoptent un comportement de marche minimisant le temps
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3.1. Introduction

nécessaire pour rejoindre le groupe, caractérisé par des courtes pauses, de longues
périodes de marche et une vitesse accrue. Des observations sur le terrain ont montré
que des individus séparés du groupe étaient capables de retrouver ce dernier, méme
g’il était hors de vue. Ellis and Ashall (1957) ont suivi une bande de S. gregaria
et ont rapporté que les individus situés a l'arriere du groupe, hors de contacts vi-
suels avec leurs congéneres, ont continué a marcher jusqu’a retrouver le reste de la
bande. Le méme type de comportement a été observé en Argentine chez une bande
de Schistocerca cancellata : des retardataires séparés du groupe depuis 24h et ayant
passé une nuit dans la végétation ont été capable de retrouver le reste de leur bande
d’origine (Piou et al., 2022). Ces observations indiquent que d’autres types de per-
ceptions, se déroulant sur une distance plus importante que celle correspondant a la
perception visuelle, sont impliquées dans le mouvement collectif, et permettent aux

larves dispersées de continuer a suivre le groupe.

L’odorat pourrait étre un sens impliqué dans les mécanismes menant a la cohésion
du groupe. En effet, certaines études sur l'attractivité des odeurs des locustes ont
fourni des résultats intéressants. Obeng-Ofori et al. (1993) ont observé que les larves
et les adultes grégaires de S. gregaria placés dans un olfactometre étaient attirés par
les odeurs de leurs congéneres. Des résultats similaires ont été obtenus par Despland
en 2001 sur des larves grégaires au stade L2 de S. gregaria. En 1988, Fuzeau-Braesch
et al. ont analysé les composés organiques volatils (COV) présents dans atmosphére
entourant les cages de S. gregaria et de Locusta migratoria grégaires et ont réalisé des
tests comportementaux sur des groupes de 10 larves grégaires dans un olfactometre
a 3 choix. Ils ont détecté 2 COVs émis par les deux especes, le gaiacol et le phénol.
En présence de ces COVs, les groupes de locustes lachés dans ’aréne se rassemblaient
significativement plus. Récemment, Guo et al. (2020) ont découvert que les L. migra-
toria grégaires émettaient du 4-vinylanisole, un COV ayant sur eux un effet attractif.
Cette attraction a ensuite été testée sur le terrain par la disposition de pieges col-
lants libérant du 4-vinylanisole aupres de bandes larvaires. Les auteurs de ’étude ont
ainsi réussi a capturer dans ces pieges plus de locustes que dans les pieges témoins

n’émettant pas I’odeur.

Cependant, dans certains cas, la diffusion des odeurs de locustes peut étre limitée.
Certains parametres, comme la distance entre 'avant et I'arriere de la bande ou les
conditions météorologiques, peuvent avoir un impact sur la détection des odeurs. Dans
les cas ou le groupe se trouve hors de portée olfactive des retardataires, les feces, qui
sont déposées régulierement le long du parcours, peuvent constituer des indicateurs
efficaces du chemin emprunté par la bande. En effet, certaines études indiquent un
effet agrégatif des odeurs de feces sur les groupes de larves grégaires et montrent que
le galacol et le phénol sont présents dans les feces des locustes de S. gregaria (Obeng-
Ofori et al., 1994; Torto et al., 1996). Le 4-vinylanisole est également détecté dans les
feces de L. migratoria (Guo et al., 2020).

A notre connaissance, aucune étude n’a jusqu’a présent testé l'attractivité des
odeurs de feces par des tests comportementaux individuels, ni prit en compte ’age
des feces dans ces tests afin d’explorer si cela entrainait des différences comportemen-

tales. Des études antérieures ont exploré ’effet des odeurs de feces sur le comportement
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d’agrégation d’individus groupés (Obeng-Ofori et al., 1994; Torto et al., 1994, 1996).
D’autres études ont analysé l'effet attractif des odeurs provenant directement d’un
groupe d’individus (Fuzeau-Braesch et al., 1988; Obeng-Ofori et al., 1993; Roessingh
et al., 1993; Despland, 2001). Cependant, les designs expérimentaux des études citées
précédemment ne permettaient pas de différencier les odeurs provenant des feces de
celles émises par les insectes eux-mémes. Puisque seuls les tests comportementaux in-
dividuels peuvent tester I'attraction des feces sans confusion avec les effets agrégatifs,
nous avons choisis d’explorer ’attractivité des odeurs de feces par des tests comporte-
mentaux individuels, tout en prenant en compte 1’age des feces afin d’étudier si l'effet

pouvait différer en fonction de I'ancienneté des feces.

3.2 Objectifs

Nous avons voulu répondre aux questions suivantes: (1) Les odeurs de feces
attirent-elles les larves au stade L3 7 (2) Si oui, existe-t-il des différences compor-
tementales en fonction de 'age des feces (1h ou 24h) ? (3) Quels composés organiques
volatils sont présents dans les feces de différents ages (1h, 4h et 24h)?

Pour répondre a ces questions, nous avons réalisé des tests comportementaux
sur des L3 grégaires de S. gregaria, exposés individuellement a des odeurs de feces
a différents stades de dégradation (1h ou 24h). Nous avons considéré que 24h de
dégradation correspondait a des feces anciennes car nous nous attendions a ce que
les composés organiques volatils libérés soient réduits au bout de 24h. Nous avons
également testé si les larves avaient une préférence entre ces deux types de feces.
Enfin, nous avons effectué des analyses par chromatographie en phase gazeuse couplée
a de la spectrométrie de masse (GC-MS) pour détecter et annoter les COV émis par
les feces de 1h, 4h et 24h

Dans une premiere partie, nous décrirons les conditions d’élevages des larves de
locustes et le protocole de production des feces. Nous détaillerons ensuite le protocole
expérimental et les résultats de ’étude comportementale. Ensuite, nous décrirons le
protocole et les résultats des analyses chimiques. Nous terminerons par une discussion
portant sur 'ensemble des résultats de Pexpérimentation (partie comportementale et

partie analyse chimique).

3.3 Conditions d’élevages et production de feces

Elevage

Les insectes utilisés dans cette étude proviennent d’une souche de S. gregaria élevée
sous forme grégaire depuis 20 générations dans le laboratoire du CBGP (Montferrier-
sur-Lez, France) et héritée d’une souche maintenue depuis plus de 30 générations dans
le Research group of Molecular Developmental Physiology and Signal Transduction
(Louvain, Belgique). Les locustes ont été élevés dans des cages de dimensions 40 x
40 x 50 cm a des densités d’environ 150 - 250 insectes par cage. Les cages ont été
maintenues a une température d’environ 32 + 1 °C, avec une humidité relative de 40
- 50 % et une photopériode 12L: 12D. Les larves ont été nourries quotidiennement

avec des semis de blé frais et du son.
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Collecte des feces

Des insectes ont été utilisés spécifiquement pour la production des féces nécessaires
a lexpérimentation. Pour faciliter la collecte, ils ont été placés dans des cages plus
petites (20 x 20 x 35 cm), situées dans la méme salle d’élevage. Chaque cage comporte
150 individus (sans distinction de sexe), appartenant au méme stade larvaire (L3).
Pour éviter la présence de molécules cuticulaires sur nos échantillons de feces, une
petite grille (20 x 20 cm) a été placée au tiers inférieur de chaque cage afin que les

feces tombent a travers et ainsi empécher les insectes d’entrer en contact avec.

Nous avons laissé les larves produire des féces dans les cages pendant 1h, puis les
avons collectées. Les feces ont été soit utilisées directement apres leur collecte (alors
agées au maximum d’une heure, elles seront donc nommées ci-apres “feces de 1h”),
soit stockées dans la salle d’élevage jusqu'a ce qu’elles atteignent I’dge souhaité (4h
ou 24h). Les feces de 4h n’ont pas été utilisées pour les tests comportementaux mais
uniquement pour les analyses GC-MS, pour avoir une meilleure idée de la dégradation

des composés volatils entre 1h et 24h.

Afin de récupérer les échantillons de feces dédiés aux analyses chimiques, des
feuilles de nalophan d’une superficie de 20 x 20 cm ont été placées au fond de chaque
cage, sous la grille, car ce matériau ne libére pas de composés résiduels (Miller and
McGinley, 2008). Apres la collecte, les feuilles ont été pliées en petits sacs fermés par
un élastique. Les échantillons de controle ont été réalisés avec des sacs de nalophan
vides de mémes dimensions, fermés et stockés dans les mémes conditions que les

échantillons de feces.

Les feces utilisées pour les analyses comportementales ont été stockées dans la
salle d’élevage dans de petites boites en plastique (25 cm, hauteur 3 cm) fermées
ou ouvertes. Les boites fermées ralentissent le processus d’évaporation des composés
organiques volatils mais facilitent la comparaison avec les composés détectés par GC-
MS, puisque les échantillons analysés ont été maintenus dans des sacs fermés jusqu’a

ce qu’ils atteignent 1’age voulu.

3.4 Etude comportementale

3.4.1 Dispositif et protocole expérimental

L’aréne de test olfactométrique est constituée d’un tube en plexiglass de part
et d’autre duquel sont diffusées les odeurs testées. La partie centrale de I'aréne est
amovible et permet d’introduire l'insecte au centre. Les extrémités de ’aréne sont
connectées & deux tubes dans lesquels les sources d’odeurs sont déposées (feces, ou
tube laissé vide pour le c6té controle). Les dimensions de P'aréne ont été choisies de
manieére a ce que les individus puissent changer facilement de direction & l'intérieur
(la longueur du corps d’un L3 étant d’environ 20 mm).

Le débit d’air est controlé par deux pompes Laboport N811 KNF & un débit de
11,5 L.min~!. L’air entrant est purifié par un filtre & charbon et circule ensuite dans

les tubes reliés aux deux extrémités du dispositif. La sortie d’air se fait au niveau
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de la partie centrale de ’aréne, de sorte que les insectes testés percoivent les odeurs

provenant des deux cotés de manieére égale (Figure 3.1a).

50 mm

50 mm

Pompe 2
(air sortant)

Tubes des feces
ou contréles

\

@32 mm

Filtre & charbon 50 mm

Pompe 1

(air entrant)
‘/5'0 mm
4

230 mm

(a) Vue du dessus du dispositif (b) Plan de l’aréne de test. Les odeurs sont diffusées

expérimental. Les fleches représentent le de part et d’autre du cylindre traversant 1’aréne, dans

sens de circulation de lair. lequel est inséré l'insecte testé par la partie centrale
amovible.

FiG. 3.1 — Olfactometre utilisé pour les texts comportementauz.

Test comportemental

Certains facteurs connus influent sur 'activité des larves. Pour mesurer au mieux
les différences comportementales, il est important de s’assurer que les insectes testés
soient dans des conditions n’affectant pas leur niveau d’activité.

Il est connu que les larves sont moins actives juste avant et juste apres une mue
(Uvarov, 1977), nous avons donc sélectionné pour les tests comportementaux des
larves L3 entre 24h et 72h apres leur mue. Nous avons également retiré la nourriture
des cages au moins une heure avant le début des tests pour éviter un manque d’activité
di & la période postprandiale (Ellis, 1951).

D’apres ’étude de terrain de Maeno et al. (2021b), la température moyenne du
sol enregistrée lors de la marche des locustes est de 43 °C. La salle de test a donc été
maintenue & une température moyenne de 42,2 + 2.2°C a l'aide de deux chauffages
électriques, I'un placé au centre de la piece et I’autre sous ’aréne. De plus, nous avons
placé une lampe chauffante dans la cage des individus devant étre testés pour leur
permettre de se thermoréguler : la température dans la cage varie approximativement
de 37 a 43,6°C, avec un maximum de 53,5°C atteint a la surface de ’ampoule. La
salle était éclairée d’un spot lumineux, et trois rampes de led ont été placées sur le
dessus et de chaque coté de l'aréne pour assurer un éclairage uniforme. Avant les
tests, les individus ont été sexés par l'examen des organes génitaux externes (en se
basant sur Duranton and Lecoq, 1990) pour tenir compte d’une éventuelle différence

de comportement entre les sexes.
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Les feces étaient placées dans de petits tubes amovibles (longueur 20mm, ¢ 8mm,
soit un volume de féces d’environ 1em?) reliés & la pompe et a I'olfactometre par des
tubes de connexion (Fig. 3.1b). Chaque échantillon de feces était remplacé apres 1h
de test. Les tubes de controle étaient des tubes vides de la méme dimension que les
tubes de traitement. L’aréne a été nettoyée entre chaque test individuel. Deux fois par
jour, de Dair frais était passé dans le dispositif afin de minimiser la contamination par
les composés organiques volatils des expériences précédentes. Les tubes de connexion
ont été intervertis apres chaque test de sorte que les tubes de controle et de traitement

étaient alternativement reliés aux deux cotés de 'olfactometre pendant les expériences.

Les différentes situations testées étaient les suivantes: (1) feces de 1h wvs. odeurs
neutres (tube vide) (2) feces de 24h stockées dans une boite fermée vs. odeurs neutres
(3) feces de 24h stockées dans une boite ouverte vs. odeurs neutres (4) feces de 1h
vs. feces de 24h, et (5) odeurs neutres vs. odeurs neutres (contrdles). Une webcam
Logitech HD C930e était fixée devant I’aréne pour capturer les mouvements des in-
sectes. La durée des tests était de 10 min; des tests préliminaires nous ont permis
d’observer que cette durée était suffisante pour observer une réponse stable dans le
temps. Les 3 variables de réponse étaient (1) le premier cdté choisi par I'insecte (2) le
temps nécessaire pour faire ce premier choix et (3) le temps total passé dans chaque
c6té du dispositif (gauche, droite ou centre). Ces variables ont été calculées par ob-

servation des vidéos avec un arrondi a 5 secondes.

3.4.2 Analyses statistiques

Pour tester I'attractivité des feces, nous avons effectué des tests statistiques sur le
premier coté de ’arene choisi par les individus et le temps passé du coté des odeurs
de feces.

Nous avons testé si le coté de l'arene émettant des odeurs de feces était choisi
significativement plus souvent que le co6té neutre en comparant la distribution du
premier c6té choisi (cOté feces ou coté neutre) a une distribution uniforme (0.5, 0.5)
par le test d’ajustement du x? de Pearson. Pour tester si les individus passaient plus
de temps du coté des feces que de Iautre coté de ’aréne, nous avons utilisé le test des
rangs signés de Wilcoxon pour échantillons appariés.

Ensuite, nous avons testé si les larves présentaient des différences comportemen-
tales en fonction de I’Age des féces (1h ou 24h). Nous avons utilisé un test d’ajustement
du x2, comme décrit ci-dessus, pour comparer la distribution du premier c6té choisi
avec une distribution uniforme pour les individus exposés aux deux ages de feces si-
multanément. Pour évaluer si les résultats en termes de premier co6té choisi étaient
significativement différents selon I’age des feces, nous avons comparé les distributions
pour chaque classe d’essai (féces de 1h vs. odeurs neutres, feces de 24h dans des boites
fermées vs. odeurs neutres et feces de 24h dans des boites ouvertes vs. odeurs neutres)
par un test d’homogénéité du x2. Nous avons également cherché & savoir si le niveau
d’activité des larves était différent selon ’age des feces. Pour cela, nous avons comparé
le temps nécessaire pour faire le premier choix en utilisant un test de somme des rangs
de Kruskal-Wallis. Enfin, nous avons comparé le temps passé a coté des feces entre
tous les types de tests en utilisant un test de somme des rangs de Kruskal-Wallis.

Enfin, nous avons cherché a savoir §’il existait des facteurs physiologiques ou
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expérimentaux susceptibles d’affecter les résultats. Nous avons effectué un test de
qualité d’ajustement du x2 sur les individus témoins pour vérifier s’ils étaient plus
attirés par 'un des deux cotés de ’aréne. Nous avons également évalué si le niveau
d’activité et le temps passé du coté des odeurs de feces étaient différents selon la
température de la piece et le nombre de jours depuis la mue du troisieme stade lar-
vaire en utilisant la somme des rangs de Kruskal-Wallis, et entre les sexes en utilisant
le test de somme des rangs de Wilcoxon.

Les analyses statistiques ont été effectuées a I'aide de R 3.6.1 et des paquets ap-

propriés (stats v 4.0.5) et des fonctions wilcox.test, kruskal.test et chisq.test.

3.4.3 Résultats
Les larves L3 sont-elles attirées par les odeurs de leur feces ?

Nous avons pu observer chez les individus testés une claire préférence pour le coté
de I'aréne d’ou provenait I’odeur des feces, et ce quel que soit ’age de ces dernieres
(Table 3.1). Au total, 72.7% des larves se sont dirigées de ce cdté en premier. Ce
résultat était statistiquement significatif pour les individus testés avec des feces agées
d’une heure et de 24h stockées dans des boites ouvertes (Table 3.1).

De plus, les larves passaient plus de temps du co6té d’ou provenait 'odeur des feces
que de l'autre coté de 'arene (Fig 3.2), avec un temps moyen passé de ce coté environ
4 fois plus élevé (353s contre 92s du c6té neutre). Ces différences étaient significatives
pour chaque classe d’age de feces testées (test des rangs signés de Wilcoxon pour
échantillons appariés, V = 421.5, P = 6.692x10~* pour les feces d’1h, V = 479.5, P =
5.804 x 1075 pour les féces de 24h stockées dans des boites fermées, et V = 460, P =

2.561 x 10~% pour les feces de 24h stockées dans des boites ouvertes).

Odeur 1 Odeur 2 Ning  Nodour1 (%) Nodewrz (%) Nimm (%) x> P-value
F. 1h Neutre 33 24 (727%) 8 (24.2%) 1 (3%) 8 0.0047
F.24h (f) Neutre 33 21 (63.6%) 11 (33.3%) 1(3%)  3.125  0.0771
F.24h (0) Neutre 33 27 (SL.8%) 5 (152%) 1 (3%) 15.125 0.0001
F. 1h F.24h 37 22(59.5%) 15 (40.5%) 0 (0%) 1324 0.2498

TAB. 3.1 — Premier coté de l’aréne choisi par les individus testés pour chaque type de
féces testés.

F. 1h: féces dgées d’une heure; F. 24h (f): féces dgées de 24h stockées dans des boites
fermées; F. 24h (0): féces agées de 24h stockées dans des boites ouvertes; F. 24h: féces
de 24h (stockées dans une boite ouverte ou fermée); Nipq: nombre d’individus testés;
Nodeur1, Nodeur2: nombre d’individus ayant choisi en premier le coté d’ou provient
Uodeur 1 ou lodeur 2 (respectivement); Nipm: nombres d’individus immobiles, c’est
a dire n’ayant pas fait de choix au bout des 10min de test. La significativité statistique
des différences entre le nombre d’individus ayant choisi l'un et l'autre des cotés a été
testées par un test d’ajustement du x2, par comparaison des résultats observés a une
distribution uniforme (en considérant que 50% des individus choisissent le premier
coté et 50% choississent le second). Les p-values inférieure ¢ o = 0.05 sont en gras
dans le tableau.
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Fi1G. 3.2 — Temps passé de chacun des cotés de l’aréne pour les individus testés avec
(a) des féces d’une heure, (b) des féces de 24h stockées dans des boites fermées, (c)
des féces de 24h stockées dans des boites ouvertes et (d) a la fois des féces d’une heure
et de 24h.

Les comportements des larves sont-ils sensibles a 1’age des feces ?

La distribution des larves dans ’aréne a la suite de leur premier choix ne differe
pas entre les 3 classes de feces testées (Table 3.2). Nous considérons donc pour la
suite les feces de 24h stockées dans des boites ouvertes ou fermées comme une seule
catégorie, celle des feces de 24h, pour les tests comparatifs entre les feces d’une heure
et ceux de 24h. Les larves exposées a la fois aux odeurs de feces d’une heure et de 24h
n’ont pas montré de préférence significative pour 'une des deux classes d’ages (Table
3.1).

De plus, ’age des feces n’impactait pas la durée passée du coté d’ou provient
I’odeur des feces dans nos résultats. Les larves exposées a la fois a des feces d’une
heure et a des feces de 24h n’ont pas passé un temps significativement plus long dans
l'un des deux cotés de laréne (test des rangs signés de Wilcoxon pour échantillons
appariés; V. = 477, P = 0.059). La comparaison de la durée passée du coté d’on
provenait 'odeur entre les 3 différentes classes d’dges de feces (1h, 24h ouvert et
24h fermé) n’était pas significative au test de la somme des ranges de Kruskal-Wallis
(KW = 3.263, P = 0.196).

Enfin, nous n’avons pas observé de différence en terme d’activité entre chacune
des classes d’ages de feces (Fig 3.3). En effet, le temps passé par les individus & choisir
le coté de I’arene vers lequel ils se sont dirigé en premier n’était pas significativement
différent entre les classes de feces auxquelles ils étaient exposés (test de la somme
des rangs de Kruskal-Wallis; KW = 3.487, P = 0.480). Certains individus (8, dont 5

controles) n’ont pas fait de choix au cours du test: ils sont restés immobiles durant
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toute la période. Ces individus n’ont donc pas été pris en compte dans ce test en raison
de ’absence de donnée. Nous avons testé si le fait d’inclure ces individus pouvait
modifier les résultats, en considérant que la durée nécessaire pour faire le choix était
égale & la durée du test (600s). Les résultats des test n’étaient pas modifiés par
l'inclusion de ces individus, (voir Appendice C.1), ces individus n’ont donc pas été

inclus dans les analyses suivantes.

Classes comparées % P-value
F. 1h et F. 24h-old (f) 0.299  0.584
F. 1h et F. 24h (o) 0.386  0.534

F. 24h (f) et F. 24h (0) 2.083  0.149

TAB. 3.2 — Test d’homogénéité du x> entre les distributions du premier coté choisi
par les indiwidus selon l’age des féces. F. 1h: féces agées d’une heure; F. 24h (f): féces
agées de 24h stockées dans des boites fermées; F. 24h (0): féces dgées de 24h stockées
dans des boites ouvertes.

Controles { | | |—men J

F.24hvs.F.1h 4 H [ | J

F.24h (o) vs. neutre 1 [ f |

F.24h (fyvs.neutre { || |  f—e J

F.1hvs.neutre 1 | | =}l J

0 50 100 150 200 250 300 350 400
Durée du choix (s)

Fi1G. 3.3 — Bozxplots du temps nécessaire pris par les individus pour visiter en premier
Uun des cotés de laréne (quel que soit le coté choisi), pour chaque age de féces testées.
De haut en bas : contréles (individus exposés a des odeurs neutres); F. 24h vs. F. 1h:
individus exposés simultanément o des odeurs de feces de 24h et a des odeurs de feces
d’une heure; F. 24h (0): feces dgées de 24h stockées dans des boites ouvertes; F. 24h
(f): feces dgées de 24h stockées dans des boites fermées; F. 1h: féces agées d’une
heure.

Exploration d’autres potentiels facteurs de variation

Le seul facteur qui pourrait affecter les résultats est le nombre de jours apres la
mue, qui impacte significativement le niveau d’activité des individus (K = 7.091,
P = 0.029). 1l est connu que les larves sont moins actives lorsqu’elles sont proches
d’une mue (Uvarov, 1977). Néanmoins, le nombre de jours depuis la mue L3 n’a pas
un impact significatif sur le temps passé du coté des feces (voir Appendice C.2), nous
avons donc considéré que cet effet était négligeable comparé a l’effet comportemental

lié aux feces.

Nous n’avons pas trouvé d’effet significatif pour les autres facteurs étudiés (voir
Appendice C.2). Pour les individus controles, il y avait légérement plus d’individus

attirés par le coté gauche de 'aréne que par le c6té droit (62.5% des individus, hors
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individus immobiles). Mais cette différence n’était pas significativement différente
d'une uniforme au test du x? de Pearson (x?=2, P = 0.1573). Il n’y avait pas non
plus de différence significative pour la durée passée du coté gauche de ’aréne par
rapport au coté droit chez les contréles, ni d’effet de la température, du nombre de
jours apres la mue ou du sexe des individus (voir Appendice C.2).

3.5 Analyses chimiques

3.5.1 Protocole expérimental

Les analyses chimiques ont été réalisées avec Nicolas Barthes et Joris Huguenin a
la Plateforme d’Analyses Chimiques en Ecologie (PACE) située au Centre d’Ecologie
Fonctionnelle et Evolutive (CEFE, Montpellier, France), plateau technique du LabEx
CeMEB. La détection et 'annotation des COV présents dans les feces des criquets
ont été réalisées par chromatographie en phase gazeuse couplée a de la spectrométrie
de masse (GC-MS). L’extraction a été réalisée dans le laboratoire du CBGP entre
le 27/10/2020 et le 30/10/2020. Nous avons fait 6 réplicats pour chaque classe de
feces (1h, 4h ou 24h), ainsi qu’au moins un échantillon témoin par jour pour capturer
les odeurs parasites potentielles provenant du laboratoire. Un des pieges absorbants
utilisé pour un échantillon de feces de 1h s’est cassé et n’a donc pas pu étre analysé.
Au total, 24 échantillons ont été analysés: 5 échantillons de feces de 1h, 6 échantillons
de feces de 4h, 6 de feces de 24h et 7 échantillons témoins. Des controles ont également
été effectués afin de vérifier la non-contamination du systeme de chromatographie en

phase gazeuse.

L’échantillonnage a été réalisé a 'aide de pieges adsorbants PDMS Twisters de
Gerstel®. Les pidges ont été manipulés avec un échantillonneur & usage multiple
(Gerstel, Miilheim, Allemagne). Un systéme de désorption & double étage composé
d’une unité de désorption thermique (TDU) et d’un systéme d’injection & froid (CIS)
(Gerstel, Miilheim, Allemagne) a été utilisé pour injecter les piéges sur le systéme
GC-MS. Les COV ont été analysés par un chromatographe en phase gazeuse (GC,
Trace 1310, Thermo Scientific, Milan, Italie) couplé & un spectrometre de masse (ISQ
QD Single Quadrupole, Thermo Scientific, Milan, Italie) avec une colonne capillaire
Optima 5-MS (30 m, 0,25 mm ID, 0,25 um d’épaisseur de film, Machery-Nagel, Diiren,
Allemagne). La méthode était similaire & celle de Proffit et al. (2020). Pour convertir
les temps de rétention en indices de rétention, une série de n-alcanes (solution standard
d’alcanes C8-C20, 04070, Sigma Aldrich, Munich, Allemagne) a été utilisée.

Les analyses ont été traitées avec le logiciel MZMine2 (Pluskal et al., 2010). Les
annotations des COV se sont basées sur la correspondance informatique des spectres
de masse avec les bases de données de spectres commerciales (bibliotheque NIST
2011; Wiley, 9e édition) et en comparant les indices de rétention calculés avec ceux
rapportés dans la littérature (Adams, 2007) lorsqu’ils étaient disponibles. Chaque
annotation a ensuite été vérifiée pour évaluer le niveau d’annotation proposé. Suivant
Blazenovi¢ et al. (2018), nous avons classé les annotations du niveau 0 (structures
3D non ambigués avec stéréochimie compléete) au niveau 4 (caractéristique d’intérét

inconnue, présente dans les échantillons).
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Les composés organiques volatils ont été filtrés a ’aide du logiciel R pour dis-
criminer les polluants potentiels des COV provenant réellement des feces, en suivant
les regles suivantes: (1) 1'une des aires sous pic des échantillons de feces doit étre
supérieure & 1e6 et (2) au moins 1/3 de tous les échantillons de feces doit avoir une
aire sous pic 1,75 fois supérieure a celle des échantillons témoins. Ensuite, nous avons
appliqué les conditions suivantes pour sélectionner les COV présents a la fois dans les
feces de 1h et de 24h et pas ou peu présents dans les échantillons vierges: (1) au moins
50% des répliques de chaque catégorie d’échantillons de feces (1h, 4h et 24h) doivent
contenir le COV (2) le COV doit étre présent dans au moins 25% des répliques d’une
des catégories de feces (1h-old, 4h-old ou 24h-old) (3) 75% des échantillons témoins
doivent avoir une aire sous pic inférieure & 1e5 ou au moins 75% des répliques d’une
des catégories d’age de feces doivent avoir une aire sous pic supérieure a 75% des
répliques des échantillons témoins.

3.5.2 Résultats

Au total, 300 composés organiques volatils (COV) ont été détectés dans les extraits
de feces, et 75 d’entre eux ont été conservés apres ’étape de filtration. Sur ces 75 COV
restants, 12 étaient présents a la fois dans les feces de 1h et de 24h, et absents ou
en faible quantité dans les échantillons témoins, selon les regles de sélection décrites
dans la section 3.5.1. Tous ces COV sauf un ont pu étre annotés au niveau 2 (suivant
Blazenovié¢ et al. (2018)), y compris le gafacol et le phénol, déja connus pour étre
présents dans les feces de certaines especes de locustes (voir les représentations de
Cram des molécules dans le matériel supplémentaire C.3). La dynamique temporelle
d’une majorité de COV était croissante ou présentait un maximum relatif & 4h (Fig
3.4), ce qui suggere que leur origine résulte d’une activité bactérienne ou des réactions
chimiques dues a la dégradation d’autres COV. Le gaiacol et le phénol étaient les COV
les plus exprimés, en particulier dans les échantillons de feces de 4h (Fig 3.4). De plus
amples informations sur les différents COV sont détaillées dans le tableau 3.3.

73



3.5. Analyses chimiques

a4

169 Ih

24h
Blank

OOEm

.

1e8

5 1e7

—

---

1e5 A

1e4

Peak area (a.u.)
—
@
»
1
(] —————
[
-
I
I - - -
F-——- -
-~
[ -
| — |
Fo- oo - - - .
=
I -
Femmmee -
B
F---+
-l
.
"
N E—
s
[
o
B
pmmmmm oo e e - - [ - - 4
i)
—_—
[
O-
-
- - -
)
[ |
-- -
| —
o+
+ -
ey — |
m -

VOCs

F1G. 3.4 — Abondance (en échelle logarithmique) des 12 composés organiques vola-
tils détectés en GC-MS dans chaque classe de féces (1h, 4h et 24h) et absent ou
peu présents dans les échantillons témoins. 1 = Butan-2,3-diol, 2 = a-methyl-y-
butyrolactone, 3 = 3-octanone, 4 = Phénol, 5 = 2-methoxyphenol (Gaiacol), 6 =
Nonan-1-ol, 7 = 2,6,6-trimethylcyclohez-1-ene-1-carbaldehyde, 8 = Unknown VOC,
9 = 4,8-dimethyl-1,7-nonadien-4-ol, 10 = Trans-a-ionone, 11 = (4ar,8as)-8a-methyl-
decahydronaphthalene-1,8-dione, and 12 = (R)-dihydroactinidiolide.
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N° Nom Masse (Da) Dynamique Détecté dans
temporelle

1 Butan-2,3-diol 90.0680 Stable Omniprésent, produit par

une grande variété de micro-
organismes (Syu, 2001)
2 a-méthyl-v- 100.0524 Croissant Plantes, comme Fvolvulus
butyrolactone alsinoides (Kashima and
Miyazawa, 2014)
3 3-octanone 128.1201 Maximum rela-  Omniprésent, présent dans les
tif a 4h plantes, les fruits et les champi-
gnons.
4 Phénol 94.0418 Maximum rela-  Dans les feces de locustes,
tif a 4h d’origine bactérienne (Dillon
et al., 2000)

5 2-méthoxyphénol 124.0524 Maximum rela-  Dans les feces de locustes,

(Gaiacol) tif & 4h d’origine bactérienne (Dillon
et al., 2002). Egalement présent
dans les feces de Pseudoplusia
includens (Ramachandran
et al., 1991)

6 Nonan-1-ol 144.1514 Décroissant Omniprésent, provient de la

voie métabolique de I'acétate
(Syu, 2001)

7 2,6,6- 152.1201 Croissant Plantes, dont le blé (Shibamoto
triméthylcyclohex-1- et al., 2007; Yacout et al., 2012;
¢ne-1-carbaldéhyde Chhouk et al., 2018)

8 Inconnu / Croissant /

9 4,8-diméthyl-1,7- 168.1514 Croissant Plantes, huiles essentielles de
nonadien-4-ol citron vert de kaffir Clitrus hys-

triz (Loh et al., 2011)
10 Trans-a-ionone 192.1514 Croissant Plantes (thés, framboises) (Lin
et al., 2021; Aaby et al., 2019)

11  (4ar,8as)-8a-méthyl- 180.1150 Croissant Polluant provenant du plas-
décahydronaphtaléne- tique (Charpentier et al., 2012)
1,8-dione

12 (R)- 180.1150 Croissant Reine des fourmis de feu
dihydroactinidiolide (Soleneopsis invicta) (Rocca

et al., 1983; Mori and
Nakazono, 1986).

TAB. 3.3 — Nom, masse, dynamique temporelle observée dans la présente étude et
recherche bibliographique sur l'origine possible des 12 composés organiques volatils
détectés dans les féces de 1h et de 24h. A Uezception du COV numéro 8 correspondant
a une annotation de niveau 4 (COV inconnu), les autres COV ont été annotés au
niveau 2 (i.e. sont cohérents avec, au moins, les spectres de masse de fragmentation
des librairies et les indices de rétention théoriques).

3.6 Discussion

Dans cette étude, nous avons évalué les réponses comportementales individuelles
des larves au stade L3 de Schistocerca gregaria a des odeurs de feces de différents ages
(1h ou 24h) afin de tester leur effet attractif. Nous avons également exploré si cet effet
était dépendant de 1’age des feces utilisées. Nos résultats confirment 'effet attractif

des feces de 1h et 24h sur les larves, sans qu’aucune préférence ne soit observée entre
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les deux classes d’age des feces. Environ 73% des individus testés se sont dirigés en
premier vers le coté des feces et y ont passé un temps plus long, indépendamment de
I’age des feces. De plus, nous avons observé que cet effet attractif subsistait au moins
jusqu’a 24h, période pendant laquelle 12 composés organiques volatils ont été émis

par les feces des locustes.

Dans ce qui suit, nous discuterons d’abord en détail des différents COVs détectés
dans les feces, leur lien avec I'activité bactérienne et leurs potentiels effets compore-
tementaux rapportés chez d’autres especes d’insectes. Dans une seconde partie, nous
reviendrons sur 'effet attractif et les réponses individuelles observées. Pour finir, nous
discuterons de comment ces comportements individuels peuvent jouer un role impor-

tant dans la formation et les mouvements des bandes.

3.6.1 Les composés organiques volatils retrouvés dans les feces
de locustes

Pour détecter les COVs qui pourraient étre impliqués dans le comportement at-
tractif, nous avons effectué une analyse chimique par GC-MS sur des feces agées de
1h, 4h et 24h. Nous avons trouvé et annoté 11 COVs qui ont été émis par des feces
de 1h et qui sont encore libérés par des feces de 24h. L’un d’entre eux, le (4ar,8as)-
8a-méthyl-décahydronaphtaléne-1,8-dione, est un polluant du plastique. Sa présence
dans nos échantillons pourrait étre due a des feces qui ont été en contact avec les
parois de la cage avant d’étre collectées. Nous n’avons pas détecté de 4-vinylanisole,
la molécule ayant un effet attractif sur Locusta migratoria (Guo et al., 2020), dans les
échantillons de feces de nos larves. Cependant, ce COV n’a jamais été détecté dans
les feces de larves de S. gregaria, bien qu’il soit émis en petites quantités par les males
adultes (de 0,02 & 0,22 ng par insecte et par jour, Torto et al. (2021)). Quatre des
COVs détectés semblent particulierement intéressants en raison de leur effet connu sur
le comportement des insectes : le phénol, le gaiacol (2-méthoxyphénol), la 3-octanone
et le (R)-dihydroactinidiolide.

Le phénol et le gaiacol ont déja été détectés dans les feces de locustes dans des
études antérieures (Obeng-Ofori et al., 1994; Torto et al., 1996). Ces deux COVs sont
impliqués dans les réponses agrégatives sur des groupes de S. gregaria et Locusta mi-
gratoria. (Fuzeau-Braesch et al., 1988; Hassanali et al., 2005). Il a été démontré par
Dillon et al. (2002) que la production de gaiacol résulte d’une activité bactérienne,
et deux des trois genres bactériens connus pour étre impliqués dans sa produc-
tion (Pantoea, Klebsiella et Enterobacter) ont été détectés dans les feces de nos lo-
custes, par une analyse supplémentaire basée sur le métabarcoding de ’ARNr 16S
(voir Appendice C.4). La production de phénol peut également étre liée & 1'activité
bactérienne, puisque Dillon et al. (2000) ne 'a détecté qu’a un niveau réduit dans
les feces de locustes axéniques. L’inoculation in vitro de feces axéniques avec Pantoea
agglomerans a entrainé la production de quantités faibles de phénol. En outre, le
gaiacol est un COV important pour d’autres especes d’insectes: il a été détecté dans
les feces du papillon de nuit Pseudoplusia includens et attire les femelles de la guépe
parasitoide Microplitis demolitor (Ramachandran et al., 1991). Il est également at-
tractif pour le papillon de nuit Spodoptera littoralis (Revadi et al., 2021). Combiné
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avec la réponse attractive que nous avons observée dans notre étude, 'effet agrégatif
du galacol et du phénol souligne ’hypothese d’un réle des feces dans le maintien des

bandes larvaires de locustes.

Les deux autres COVs, le 3-octanone et le (R)-dihydroactinidiolide, n’ont pas en-
core été signalés dans d’autres études portant sur les locustes mais sont impliqués dans
les réponses comportementales d’autres especes d’insectes, dont des insectes sociaux.
Le premier, le 3-octanone, est un COV assez commun, produit par de nombreux orga-
nismes (Tableau 3.3). Il a été détecté dans les feces du papillon de nuit Pseudoplusia
includens (Ramachandran et al., 1991) et dans les constituants de la glande mandi-
bulaire des fourmis Manica mutica et M. bradleyi. (Fales et al., 1972). Cette molécule
semble étre une phéromone d’alarme des especes de la sous-famille Myrmicinae (Fales
et al., 1972), peut dissuader les mouches femelles de Megaselia halterata & de fortes
concentrations (Ramachandran et al., 1991; Pfeil and Mumma, 1993), et attire les
guépes sociales Vespula vulgaris et V. germanica (Unelius et al., 2014). Le second
COV, le (R)-dihydroactinidiolide, est connu pour étre une phéromone de reconnais-
sance de la reine de la fourmi de feu (Soleneopsis invicta), permettant d’attirer les
ouvrieres (Rocca et al., 1983; Mori and Nakazono, 1986). La dynamique de I’émission
que nous avons observée en GC-MS a révélé un signal croissant sur les échantillons
de feces de 4h et 24h (Fig. 3.4), ce qui suggere qu'ils pourraient également résulter

d’une activité bactérienne.

Parmi les autres COVs détectés dans nos analyses, plusieurs avaient été observés
dans diverses plantes: le a-méthyl-y-butyrolactone a été trouvé dans Evolvulus alsi-
noides (Convolvulaceae) (Kashima and Miyazawa, 2014). Le 2,6,6-triméthylcyclohex-
1-éne-1-carbaldéhyde a été trouvé dans le Cananga latifolia. (Annonaceae) (Chhouk
et al., 2018), Lantana camara (Verbenaceae) (Yacout et al., 2012) et dans le blé
tendre Triticum aestivum (Poaceae) (Shibamoto et al., 2007). Le 4,8-diméthyl-1,7-
nonadien-4-ol est présent dans les huiles essentielles de Citrus hystriz (Rutaceae) (Loh
et al., 2011) et la trans-a-ionone se trouve dans les thés (Theaceae) et les framboises
(Rosaceae) (Aaby et al., 2019; Lin et al., 2021). Peut-étre que ces COV proviennent
du blé utilisé pour nourrir nos locustes et n’ont pas été dégradés dans les feces. Enfin,
les deux derniers COVs détectés, le butan-2,3-diol et le nonan-1-ol, sont des com-
posés omniprésents produits par la plupart des organismes vivants (Syu, 2001). Nous
n’avons pas trouvé dans la littérature d’études rapportant des effets comportementaux

particuliers de ces composés sur les insectes.

Il est intéressant de noter que trois des COV les plus intéressants (3-octanone,
phénol et galacol) partageaient la méme dynamique temporelle d’émission, avec des ni-
veaux d’émission plus élevés dans les échantillons de feces de 4h. Cela pose la question
de savoir si une préférence peut étre observée lorsque 1’on teste des individus exposés a
des feces de 4h, 1h ou 24h. Avec nos résultats n’indiquant aucune différence d’attrac-
tion entre les feces de 1h et de 24h, nous ne savons pas si I'attraction est une réponse
de présence-absence aux COVs, (comme illustré récemment par Nizampatnam et al.,
2022), ou si une réponse graduelle & U'intensité des COVs pourrait exister. D’autres
expériences pourraient clarifier ce point. Il serait également instructif de tester a par-

tir de quel age les feces cessent d’étre attractives pour les locustes. A cette fin, il
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serait intéressant d’utiliser des analyses de spectrométrie de masse a temps de vol
par transfert de protons et réaction (PTR-ToF-MS) pour affiner la dynamique tem-
porelle des COVs. Contrairement a la GC-MS, la PTR-ToF-MS permet de quantifier
les COVs presque en temps réel (Majchrzak et al., 2018). Nous avons pu effectuer des
analyses préliminaires de PTR-~-ToF-MS sur des 2 échantillons de feces de larves de
criquet pelerin au stade L5 et 1 échantillon de larves L3. Les feces de L3 n’étaient pas
en assez grande quantité pour émettre un signal détectable, nous avons néanmoins
pu constater que les feces de L5 émettaient encore du guaiacol apres 20h d’analyse et
semblaient présenter un pic aux alentours de 5h (voir Appendice C.3). Ces résultats
seraient a confirmer sur des études ultérieures sur des larves au stade L3, avec plus de
réplicats. Des analyses plus poussées, sur plus d’échantillons de feces, permettraient
de connaitre la durée d’émission des COVs. Par ailleurs, il serait intéressant de réaliser
des analyses par électro-antennographie afin d’explorer quels COVs sont détectés par
les locustes, comme cela a été fait dans 1’étude de Torto et al. (1994). Cette technique
permet d’enregistrer les potentiels électriques des antennes des insectes lorsqu’ils sont
exposés a des odeurs afin de déterminer celles qui sont détectées par I'insecte et peut
étre couplée a la chromatographie en phase gazeuse (Arn et al., 1975). Une étude plus
approfondie des fonctions physiologiques des COVs est également nécessaire. En ef-
fet, apres la perception des COVs, on ne sait pas grand-chose des voies physiologiques

déclenchées par le stimulus.

3.6.2 Lesréponses attractives individuelles aux COVs des feces

Nos expériences ont été réalisées avec une souche de criquets pelerins élevés en la-
boratoire pendant plusieurs générations. Cela pourrait avoir un effet sur les résultats,
notamment en ce qui concerne la composition du microbiote et les analyses chimiques.
Dans le travail de Torto et al. (2021), les émissions volatiles de S. gregaria ont été
comparées entre des individus élevés en laboratoire pendant une et sept générations.
Les résultats indiquent que les locustes élevés en laboratoire pendant 1 génération
ont produit 4 a 40 fois plus de composés organiques volatils que les locustes élevés en
laboratoire pendant 7 générations. Cependant, les 2 souches de locustes de Torto et al.
(2021) ne provenaient pas de la méme population, ce qui rend la comparaison difficile.
Les travaux de Lavy et al. (2019) sur les différences entre souches sauvages et souches
de laboratoire montrent que le microbiote intestinal est tres variable. Néanmoins, ils
ont fréquemment observé la présence des genres Enterobacter et Klebsiella, de la fa-
mille des Enterobacteriaceae, qui est 1'une des familles dominantes de nos analyses
d’échantillons de feces (voir Appendice C.4). Il a été démontré que Klebsiella pneu-
moniae pneumoniae et Enterobacter cloacae sont impliqués dans la production de
gaiacol (Dillon et al., 2002). Bien que notre souche de laboratoire puisse étre limitée
en microbiote et donc pauvre en COV par rapport aux criquets pelerins sauvages, nos
résultats sont assez stables en termes de présence de phénol et de gaiacol, et la forte
réponse attractive aux feces des larves que nous avons observée plaide en faveur des
odeurs de feces comme un bon candidat pour contribuer & I'orientation des larves de

locustes.

Les récents progres dans la compréhension de la reconnaissance des odeurs des

locustes montrent que la durée, la dynamique ou les changements des conditions
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ambiantes n’entravent pas la détection d’odeurs importantes: (Nizampatnam et al.,
2022). Les facteurs environnementaux tels que 'humidité, la température et les UV
peuvent modifier les odeurs des feces. Cependant, les résultats de Nizampatnam et al.
(2022) confortent 'idée que méme dans des conditions naturelles, avec une humidité,
une température et des odeurs environnantes variables, les larves de criquets sont
toujours capables de distinguer les odeurs importantes. Dans ce contexte, les odeurs de
feces, permettant de s’orienter vers une bande larvaire ayant mangé et donc indiquant
potentiellement une source de nourriture, pourraient étre reconnues. Ce phénomene
peut également expliquer pourquoi la réponse d’attraction dans nos expériences était
robuste a l’age des feces, malgré les changements dans la composition chimique du

mélange.

Des études futures pourraient tester chacun des COVs détectés dans les feces afin
d’élucider lesquels sont impliqués dans le comportement attractif. Puisque le guaia-
col, le phénol, le 3-octanone et le (R)-dihydroactinidiolide sont présents en grande
quantité dans nos échantillons de feces avec un signal tres clair sur 'analyse GC-MS,
et en raison de leur effet comportemental rapporté sur les locustes ou d’autres in-
sectes, nous supposons que I'un de ces COVs pourrait étre responsable de la réponse
comportementale que nous avons observé. Il se pourrait également que ce soit la com-
binaison de plusieurs COVs qui déclenche I'attraction. Il serait alors intéressant de
réaliser des tests comportementaux individuels sur des larves exposées en priorité a
ces 4 COVs, seuls ou en combinaisons. Pour des travaux futurs, il serait également
intéressant de reproduire ces tests sur des locustes issus de populations sauvages.
Enfin, essayer d’orienter des locustes dans des conditions naturelles par 1'utilisation
de feces en grande quantité ou directement avec les COVs que nous avons détecté
permettrait de confirmer notre hypothese d’un réle des feces dans l'orientation des

larves.

3.6.3 Le role de 'odeur des féces dans les mouvements de
groupes

A notre connaissance, cette étude est la premiere & considérer 1’état de dégradation
des feces. Nos résultats mettent en évidence la persistance dans le temps des COVs, qui
étaient encore émis 24h apres la production de feces. Cette longue persistance permet
de garder une trace du chemin parcouru par une bande apres son passage. Dans
les cas ou la bande est hors de portée olfactive des retardataires, les feces peuvent
constituer des indicateurs plus efficaces du chemin emprunté par la bande que les
odeurs provenant des larves elles-mémes. Le role potentiel des feces dans ’orientation
des larves de locustes est cohérent avec I'observation sur le terrain de Piou et al. (2022)
sur des larves de S. cancellata. Apres avoir suivi une grande bande larvaire pendant
plusieurs jours, un soir, Piou et al. ont observé que la bande s’était divisée en deux
groupes. Le lendemain, le second groupe a suivi le méme chemin que le premier avait
emprunté la veille de leur séparation. Les odeurs de feces pourraient probablement

étre impliquées dans cette orientation.

Il est connu que les bandes larvaires présentent un gradient de densité avec plus

d’individus au front qu’a l'arriere (Uvarov, 1977). Il en résulte une accumulation de
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feces fraiches a I'avant. Les feces laissées par la bande suivent donc logiquement un
gradient d’age avec plus de feces fraiches a 'avant qu’a l’arriere. Comme nous avons
observé en GC-MS que les COVs émis par les feces évoluent dans le temps, ce gradient
d’age pourrait fournir une information supplémentaire sur le sens de déplacement de
la bande et contribuer a la cohésion globale du groupe, 'arriere de la bande suivant
les feces fraiches laissées par les individus & I'avant. La dégradation des feces dans le
temps, au-dela de 24h, peut donner une orientation a suivre. Méme si nous n’avons
pas observé de préférence claire entre les feces de 1h et de 24h dans nos expériences,
il y a logiquement un age ol les feces n’émettent plus d’odeurs et ne sont plus du
tout attractives. La direction & prendre résulterait alors de cette différence. D’autres
travaux pourraient étre menés pour identifier le moment ou les odeurs de feces cessent

d’étre attractives et a partir de quelle distance les feces sont détectées par les larves.

Les odeurs de feces peuvent également expliquer la formation de grandes bandes
a partir de petits groupes de larves dispersés. En effet, les larves grégaires de cri-
quet pélerin aux stades L1 et L2 créent des groupes circulaires (appelés ”spots”),
généralement sans direction de marche précise (Ellis and Ashall, 1957), suite & la
synchronisation des pontes des femelles grégaires d’un méme groupen entrainant des
éclosions également synchronisées (Uvarov, 1977; Maeno et al., 2021a). En grandis-
sant, les locustes commencent & marcher de maniere coordonnée (Uvarov, 1977).
Jusqu’a présent, certains auteurs considéraient que la direction prise par les bandes
était aléatoire (e.g. Lecoq et al., 1999). Cependant, les odeurs de feces provenant
d’autres groupes peuvent étre un signal qui influence les individus a lavant de la
bande, et par conséquent la direction de toute la bande. Elle participerait alors a la
formation de grandes bandes en regroupant différents petits groupes de larves. Une
telle convergence de plusieurs petits groupes a été observée sur le terrain: (Uvarov,
1977; Symmons and Cressman, 2001). D’autres études pourraient étre menées pour

vérifier cette hypothese.

Si Deffet attractif de certains COVs est suffisamment fort, on peut imaginer une
application possible dans la lutte contre les locustes. Ces COVs pourraient étre utilisés
pour dévier les bandes marchantes des cultures ou pour piéger les insectes. Au lieu
des barrieres physiques utilisées depuis les années 50 en cas de manque de pesticide
pour orienter les bandes en marche vers les pieges (Dobson, 2001; Stride et al., 2010),
I’attraction chimique serait un moyen de diminuer la main d’oeuvre nécessaire et de
réduire les impacts environnementaux des pesticides chimiques. Dans le cas du 4-
vinylanisole, des essais préliminaires avec des pieges collants émettant le COV dans
la réserve naturelle de zones humides de North Dagang sur L. migratoria montrent

des résultats prometteurs (Guo et al., 2020).
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Chapitre 4

Perspectives de recherche a

des échelles plus grandes

Avec notre modele a base d’agents, nous avons montré qu’il existait un avantage
aux locustes a étre grégaires ou solitaires selon la structuration du paysage. Dans un
tel contexte, les changements comportementaux découlant du polyphénisme de phase
pourraient conférer un réel avantage aux locustes. Cette hypothese semble d’autant
plus plausible que les paysages traversés par les locustes sont tres variables dans
le temps et dans ’espace, et peuvent présenter des structure paysageres localement
hétérogenes ou homogenes (Despland et al., 2004; Le Gall et al., 2019), et que la plas-
ticité phénotypique peut émerger dans des habitats présentant de fortes variabilités
spatiales et temporelles (Reed et al., 2010).

Dans ce chapitre, nous présentons deux perspectives de recherche pour explorer
les avantages évolutifs conférés par le polyphénisme de phase dans un contexte de
variabilité de la ressource. Dans une premiere section, nous présentons la théorie du
Risk-Sensitive Foraging (RSF), et son application aux groupes égalitariens comme pro-
posée par Fronhofer et al. (2011). Cela nous conduit & proposer d’adapter ce modele
analytique d’optimum évolutif pour étudier si cette théorie peut s’appliquer aux lo-
custes, et plus particulierement au criquet pelerin. Dans une deuxiéme section, nous
présentons une nouvelle approche de modélisation : les modeles démogénétiques a base
d’agents (DG-ABM), que nous proposons d’utiliser pour étudier I’émergence du po-
lyphénisme de phase au travers du seuil de grégarisation des individus, en fonction de
I’hétérogénéité spatio-temporelle de la ressource. Ces travaux préliminaires apportent
d’intéressantes perspectives pour des études futures.
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4.1 L’application de la théorie RSF aux locustes par

un modele analytique d’optimum évolutif

4.1.1 La théorie du Risk-Sensitive Foraging (RSF) et son ap-
plication aux groupes

La théorie du Risk-Sensitive Foraging (RSF) vise a expliquer d’un point de vue
évolutif les différentes stratégies de recherche de nourriture pouvant étre choisies
par un individu en fonction de la variabilité des ressources dans son environnement
(Caraco, 1981; Real and Caraco, 1986; Bednekoff, 1996). On distingue deux types de
stratégies extrémes: la prise de risque (risk-prone) et 'aversion au risque (risk-averse).
Dans un contexte d’environnement divisé en plusieurs zones contenant des quantités
de nourriture variables dans le temps, la stratégie d’aversion au risque consiste a choi-
sir de se nourrir dans des zones ou la quantité de nourriture est peu ou pas variable
plutét que de prendre le risque d’obtenir moins de nourriture dans une zone ou la
quantité de ressources est tres variable. Cette stratégie est efficace sur le plan évolutif
tant que la zone peu variable apporte suffisamment de nourriture a l'individu pour
permettre sa reproduction. A l'inverse, la stratégie de prise de risque consiste a se
nourrir sur des zones ou la quantité de nourriture a une plus forte variabilité. Ce
comportement est risqué, dans le sens ou la quantité de nourriture disponible dans
une zone variable peut aussi bien étre plus élevée ou plus basse que dans la zone
peu variable. Cette stratégie est avantageuse si la quantité de ressources disponible
sur les zones “prédictibles” (i.e. possédant peu de variabilité de la ressource) est trop
basse pour assurer la survie et/ou la reproduction de 'individu. Dans ce cas, la prise
de risque donne une chance a I'individu d’atteindre son but si la zone variable peut

produire parfois la quantité de ressources nécessaire a I'individu.

La théorie de risk-sensitive foraging, développée par Caraco et Real en 1980, était
a lorigine élaborée pour comprendre les comportement individuels. Elle fut appliquée
par la suite aux groupes en partant du principe que la recherche en groupe réduit la
variance temporelle intra-individuelle de la prise de nourriture (Clark and Mangel,
1984; Poethke and Liebig, 2008). Il est alors possible de faire un parallele entre la
vie solitaire et la stratégie de prise de risque, et d’explorer dans quel contexte la
formation de groupe sera bénéfique. Les prédictions de différents modeles de RSF
appliqués aux groupes se sont vérifiées sur plusieurs especes animales, notamment
des araignées sociales (Caraco et al., 1995) ou des oiseaux (Caraco et al., 1980).
Cependant, 'hypothese de la réduction de la variance intra-individuelle par un mode
de vie en groupe dépend fortement de la maniére dont est partagée la ressource au

sein du groupe.

Grinsted et al. (2019) décrivent dans leur article différents types de partage de la
ressource et étudient dans quels cas cela entraine un bénéfice a la vie de groupe. Dans
le cas d’un partage égalitaire de la ressource, tous les membres du groupe regoivent
une quantité égale de nourriture. Cela peut se produire en cas de coopération, ou
tous les individus contribuent a le recherche de nourriture et ou le total est partagé
équitablement entre chacun des membres. Cela peut également survenir en cas de

compétition de “mélée” (scramble competition), ou tous les individus ont une chance
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égale d’obtenir de la nourriture a chaque période de recherche, ce qui se traduit par
une consommation alimentaire & peu pres égale entre les individus au fil du temps
(Nicholson, 1954). Dans le deuxiéme cas mentionné par Grinsted et al. d’un partage de
surplus, les individus qui découvrent la ressource la consomment jusqu’a satiété avant
de laisser les autres en bénéficier, ce qui peut également réduire la variabilité entre
individus au cours du temps si la quantité de ressource n’est pas un facteur limitant.
Mais dans le cas d'un partage inégalitaire, comme c’est le cas par exemple chez les
groupes eusociaux, les individus dominants vont toujours obtenir plus de ressources,

ce qui entraine une importante variance inter-individuelle (Nicholson, 1954).

Le RSF peut également s’appliquer dans le cas particulier de la reproduction. Les
stratégies de RSF appliquées a la reproduction peuvent différer de celles appliquées a
la survie (Bednekoff, 1996; McNamara and Houston, 1992), et dépendent beaucoup de
la relation entre quantité de ressources récoltée et succes reproducteur. Dans certains
cas, la variabilité du succes de la recherche de nourriture peut alors étre avantageuse
pour accélérer la reproduction, si par exemple la quantité de ressources nécessaire
pour se reproduire est tres élevée. Tout comme pour le partage de la ressource pour
la survie, le partage de la ressource pour la reproduction peut étre inégalitaire. Le
modele stochastique de Poethke and Liebig (2008) démontre que I’asymétrie reproduc-
tive modifie qualitativement I'influence du partage de la nourriture sur le rendement
reproductif des groupes. La réduction de la variance dans des groupes égalitaires est
profitable quand le cout de la reproduction est faible, avec un maximum de des-
cendants facilement atteignable. A Iinverse, les groupes présentant un déséquilibre
reproductif sont favorisés lorsque le cott de la reproduction est élevé, avec un maxi-
mum de descendants difficilement atteignable. Pour des groupes eusociaux, le partage
inégalitaire permet au couple dominant de se reproduire plus efficacement. Cette
stratégie peut étre favorisée dans un environnement ou la ressource est limitée et la

reproduction coiiteuse (Fronhofer et al., 2018).

4.1.2 Le RSF appliqué a des groupes égalitaires: présentation
du modéle Fronhofer et al. (2011)

Dans cette section, nous présentons le modele de RSF développé par Fronhofer
et al. (2011), qui approfondit et généralise les travaux de Poethke and Liebig (2008).
Cette étude explore les conditions nécessaires au partage égalitaire de la ressource
d’un point de vue évolutif, en fonction des parametres d’histoire de vie et de la va-
riabilité environnementale. Le modele considére des populations ou la recherche de
nourriture se fait individuellement et ou la nourriture est partagée équitablement
pour la survie et la reproduction. Le modele se place dans le contexte d’un habitat
saturé, ou mortalité et fertilité s’équilibrent mutuellement, et permet de prédire les
tailles de groupe optimales selon les valeurs de plusieurs parametres d’histoire de vie,
permettant notamment de moduler les fonctions de fertilité de mortalité. Ainsi, ce
modele peut s’appliquer a de nombreuses especes et donne lieu & un schéma évolutif
plus complexe, allant au dela de la simple dichotomie confrontant stratégie de prise

de risque et stratégie d’aversion du risque.
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Fonction de densité de la quantité de ressources récoltée

Dans ce modele, la recherche de nourriture ainsi que la distribution de celle-ci
sont considérées comme stochastiques: le succes de la recherche de nourriture d’un
individu suit donc une distribution aléatoire. La probabilité de collecter une quantité
de ressources x durant une période de reproduction est décrite comme une fonction de
densité de probabilité P(x,7,02), avec T le succes moyen de recherche de nourriture
pour un individu et o2 sa variance. En considérant que la quantité de ressources
collectée est positive et continue, P(z,T,02) est définie comme suivant une loi Gamma
de parametre de forme k et de parametre d’échelle 0, pouvant étre interprétée comme

la quantité moyenne de nourriture. :

= 2 b1 €0
P(z,z,0%) =T(z,k,0) = TR (4.1)
avec T = k), 0% = k62 et T'(k) = f;io e Yy*~1dy, la fonction gamma d’Euler.

La quantité de ressources accumulée par le groupe correspond a la somme des
ressources accumulées individuellement. Chaque individu suit cette méme fonction de
densité pour la collecte de nourriture, avec la méme moyenne théorique Z. Ainsi, la
quantité moyenne de ressources X pour un groupe de N individus correspond a la

somme des N moyennes individuelles (Z), ce qui donne:

X=Nz (4.2)

La recherche de nourriture se fait indépendamment d’un individu a 'autre. La
variance a 1’échelle du groupe est donc égale a la somme des variances individuelles

attendues (02), soit :

5% = N.o* (4.3)

Si la ressource est partagée équitablement entre les N membres du groupe, la
quantité de ressources moyenne attendue par individu est égale a z. La variance

individuelle au sein du groupe o3, peut se calculer facilement :

o
I
A%

[N~}

N.o

==
3

La quantité de ressources disponible pour les individus appartenant a un groupe

de taille N suit donc une distribution Gamma:

Poe. 7, 0, N) = P (2.7, %) =T (25, L (4.5)
N\T, T, U, - I,ZL‘7N - Zz, 7N .

Les équations ci-dessus permettent d’établir une relation entre 6 et la variance o2.

Pour la suite, § sera utilisé comme un proxy de la variance o2.
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Fonctions de fertilité et de mortalité

Dans le modele, les fonctions de fertilité et de mortalité constituent les deux
fonctions sigmoides composant la valeur sélective des individus. Ces deux fonctions
sont représentées dans la Fig. 4.1, en bleu et rouge, respectivement, et explicitées
mathématiquement ci-dessous.

La fertilité (i.e. le nombre de descendants) est fonction de la quantité de ressources
x qu’un individu a récolté :

Finaa

F(z, Lp) = 1t caratbr (4.6)

avec Fiuq. le nombre maximum de descendants, ap = —4sp/Fp40, br = —ap.op.
or représente I'offset de la courbe au point d’inflexion, c’est a dire le décalage entre
Porigine et le point d’inflexion de la courbe (projection du point d’inflexion sur I’axe
des abscisses). L’offset correspond & la quantité de nourriture nécessaire a un individu
pour qu'il produise F,, 4, /2 descendants. sg correspond & la pente au point d’inflexion
de la fonction de fertilité et est inversement proportionnelle aux cotits nécessaires pour
produire un descendant. Les parameétres de traits d’histoire de vie Ly = {Fa2,SF,0F }
sont spécifiques a I'espece étudiée : il est possible de représenter différentes especes avec
ce modele.
La fonction de mortalité est définie comme :

1-M,

M(x, L) = 1 cavaron

+ M, (4.7)

avec apr = —4SM/(1 — Mb)7 bM = —Aapnsr.Opnp, LM = {Mb7SM,OM}. SM et oM
correspondent a la pente et a 1'offset au point d’inflexion de la fonction de mortalité,
ce qui correspond respectivement a la quantité de nourriture nécessaire pour réduire
la mortalité, et a la quantité de ressources nécessaire pour avoir une probabilité de
survie égale a 0.5. M, correspond au parametre de mortalité de base, dont la valeur

est constante et positive.

F(x,LF)

M(x,LM)

\ 4

OF
Quantité de ressources x

F1G. 4.1 — Représentation des fonctions de mortalité M (x,Lar) (en bleuw) et de fertilité
F(xz,Lr) (enrouge). Fp oy : quantité mazimale de descendants; My, : mortalité de base;
or : offset de la fonction de fertilité au point d’inflexion; ons : offset de la fonction de
mortalité au point d’inflexion.
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Dynamique de population

Soit ¢(N,z,Z,0,LF) la fonction de production de descendants par un individu dans
un groupe égalitaire de taille V. Le calcul de ¢ se fait en intégrant le fonction de

fertilité (4.6) pondérée avec la quantité de ressources disponible pour I'individu (4.5) :

o(N,x,Z,0,Lp) = / Py(z, T, 0, N).F(x,Lp).de (4.8)
0

De la méme maniere, on définit la perte attendue diie a la mortalité par:

w(N,z,T,0,Ly) = / Py(z, T, 0, N).M(x,Ly).de (4.9)
0

On peut alors calculer la quantité moyenne de ressources par individu T nécessaire
a I’équilibre entre natalité et mortalité (i.e., lorsque ¢(N,x,%,0,Lr) = p(N,z,%,0,Lr)).
Dans ce modele, nous considérons que la population est toujours a I’équilibre.

En fonction de la variance de la distribution de la ressource 6 et des parametres de
traits d’histoire de vie Lg et Ly, la quantité moyenne de ressources nécessaire pour

arriver a I’équilibre T dépend de la taille du groupe N :
T = f(NagaL]MaLF) (410)

Influence de la taille du groupe sur le succes de recherche de nourriture

Ce modele permet de prédire I'influence de la taille du groupe sur la quantité
moyenne de ressources par individu nécessaire pour que la population soit a I’équilibre.
Plus cette valeur de quantité moyenne de ressources par individu est petite, plus la
population sera avantagée évolutivement, car cela revient a une augmentation de la
capacité d’accueil de I’habitat. Ce modele consiste donc en une approche d’optimi-
sation, olt I'on cherche a minimiser Z. On note N,,; la taille de groupe minimisant
x.

Pour tester I'influence de la taille du groupe sur T, les auteurs de 1’étude ont résolu
numériquement 1’équation (4.9) pour différentes valeurs de 6 (variance de la ressource),
M, (mortalité de base), Finq, (nombre maximum de descendants) et sp (coiit, en
nourriture, par descendant). Les autres valeurs étaient fixées: op = 8, opr = 2 et
SpM = —5.

Dans ce modele, les performances des individus en groupe partageant équitablement
la nourriture peuvent étre comparées aux performances d’individus seuls (i.e. résultats
obtenus avec Ny, = 1) par le calcul du bénéfice relatif B & étre en groupe:

T(Nopt,0, L, L)

B=1- 4.11
j(170a[/M7LF) ( )

4.1.3 Principaux résultats de I’étude

Les résultats montrent que les conditions environnementales (i.e. la variance de
la ressource et la mortalité de base) ont un effet important sur la taille de groupe
optimale. Pour une forte variance de la disponibilité de la ressource (6 élevé), la
formation de groupe est avantageuse. Le bénéfice relatif a étre en groupe augmente
presque exponentiellement avec la variabilité de la ressource. Ce résultat est en accord

avec les théories de risk-sensitive foraging, stipulant qu’une stratégie de recherche de
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nourriture minimisant le risque est avantagée quand la ressource est difficile a trouver,
étant donné que dans ce modele, la variance intra-individuelle d’acces a la ressource
diminue avec la taille du groupe (Eq. 4.4).

A Tlinverse, une mortalité de base élevée va favoriser les individus solitaires. La
mortalité en fonction de la ressource devient en effet négligeable par rapport a la
mortalité de base pour la dynamique de population. La fertilité des individus doit
donc étre plus importante pour conserver une population a I’équilibre. Le fait de rester
seul permet d’avoir une variance intra-individuelle plus élevée pour la recherche de
nourriture. Ainsi, si I'individu trouve de la ressource en grande quantité, sa fertilité
sera beaucoup plus importante que s’il avait di partager avec un groupe, et le risque
de ne pas trouver de nourriture n’affecte pas suffisamment la mortalité individuelle
(par rapport au taux de mortalité de base) pour favoriser une stratégie minimisant
la variance. Cependant, si la fertilité maximum n’est pas beaucoup plus élevée que la
mortalité de base, il n’y a plus d’avantage a trouver une grande quantité de ressources,
et la stratégie la plus efficace est de maximiser les chances de pouvoir produire des
descendants, sans tenir compte de leur nombre. Dans ce cas, la stratégie de groupe est
a nouveau avantagée. Les résultats montrent également que la formation de groupe
est la plupart du temps indépendante des cotts de production de la descendance.

4.1.4 Application aux locustes
Méthodes

Ce modele est généraliste et permet donc de modéliser différentes especes en at-
tribuant des valeurs de parametres d’histoire de vie (Lg et Lys) se rapprochant bio-
logiquement de l’espece a étudier. Un pré-requis a ’application de ce modele est
que les individus au sein d’un groupe doivent partager équitablement la ressource.
Les locustes remplissent cette condition, comme nous 'avons vu précédemment (voir
Chapitre 2 section 2.3.2, le calcul de l'indice de Gini sur les contenus stomacaux
d’individus grégaires étant tres faible, inférieur & 0.13). Nous avons donc appliqué
ce modele, pour différentes valeurs de variabilité de la ressource 6, aux locustes, en
particulier au criquet pelerin, puisque les traits de comportements et d’histoire de vie
de cette espece sont connues.

La quantité de nourriture nécessaire pour qu'un criquet peélerin puisse croitre et
survivre jusqu’a la mue imaginale a été calculée en intégrant les données de poids
des individus suivis dans les expériences de Chapuis et al. (2021). Nous obtenons
par cette intégration une valeur minimale de 29¢g pour la survie d’un individu. Nous
posons donc oy = 29 et, en remplagant la fonction de mortalité du papier original

par une fonction de pas, on obtient :

1 if v <29

M(xaLM) =
M, ifz>29

Pour le parametre or, correspondant a la quantité de ressources nécessaire pour
produire la moitié des descendants, on considére qu'une femelle devra avoir mangé les
29¢ lui permettant d’atteindre le stade adulte, puis la quantité de ressources nécessaire
pour survivre pendant 15 jours supplémentaires lui permettant d’atteindre sa matu-

rité sexuelle (Duranton and Lecoq, 1990). En considérant qu’un criquet peélerin peut
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Parametres Valeurs originales Valeurs testées

0 0.5,2,4 1, 2, 5, 10, 20, 50, 100, 500, 1000
Frnae 1,2,3,4,5 1, 2, 5, 10, 20, 50, 100

M, 0.01, 0.1, 0.3 0.01, 0.1, 0.2

Sp 1,2,3,4,5,6,7,8,9,10 5,6,7,8,9,10

oF 8 74

SM -5 /

oM 2 29

TAB. 4.1 — Valeurs de paramétres explorées pour le modéle de Fronhofer et al. (2011).
0 : variance de la ressource; Fp,q. @ quantité mazrimale de descendants; My : mortalité
de base; sp : pente de la fonction de fertilité au point d’inflexion, op : offset de la
fonction de fertilité au point d’inflexion, sy; : pente de la fonction de mortalité au
point d’inflexion, o : offset de la fonction de mortalité au point d’inflexion. Les
valeurs originales correspondent auzx valeurs explorées dans Fronhofer et al. (2011),
et les valeurs testées correspondent a celles explorées pour ’application du modéle aux
locustes.

consommer son poids en nourriture par jour (Davey, 1954), il faudrait donc une
moyenne de 3g/jour, ce qui nous donne au total op = 74g.

Pour la variation de la fertilité, il est connu que les femelles grégaires produisent
moins d’oeufs que les solitaires (Norris, 1952; Maeno and Tanaka, 2008), avec des
valeurs de nombre d’oeufs par oothéque qui peuvent aller de 70 oeufs en moyenne
pour les femelles grégaires, & 140 pour les solitaires, et de 2 pontes pour les grégaires
a plus de 5 pontes pour les solitaires (Duranton and Lecoq, 1990). La mortalité des
oeufs et des juvéniles peut étre assez importante et atteindre les 70% (Roffey and
Magor, 2003). Le taux de multiplication des populations grégaires peut aller de 1
a 16 (Uvarov, 1966). Nous avons donc fait varier F,.., la quantité maximale de
descendants, sur une échelle de valeurs allant de 1 & 100 descendants pour représenter
les différentes valeurs possibles de descendants ainsi que les variabilités entre phases.
Pour le parametre sg, inversement proportionnel au cout d’un descendant, nous avons
considéré une gamme de valeur de 0.1 a 0.2g/descendant, c’est & dire de sp = 10 a
sp = 5 respectivement. Les valeurs que nous avons explorées sont résumées dans la

troisieme colonne du tableau 4.1.

Reésultats préliminaires

Nous retrouvons des résultats comparables a ceux de Fronhofer et al. (2011) concer-
nant le lien entre variabilité environnementale et ’avantage a étre en groupe. Sur ’en-
semble de la gamme de valeurs de mortalité de base My, de cout de la descendance
sp et de fertilité maximale Fj,,, ajustées au criquet pelerin, une variabilité élevée
de la ressource (6 > 10) favorise la vie en groupe égalitaire, tandis qu’une variabilité
faible (6 < 10) favorise les individus solitaires. De plus, nous pouvons observer que la
valeur de F},., impacte le niveau de variabilité de la ressource a partir duquel il est
avantageux d’étre en groupe. Pour F,,,, compris entre 1 et 10, la valeur de 6 a partir
de laquelle les groupes sont avantagés est de plus en plus élevée, jusqu’a atteindre un
palier pour F),,, compris entre 10 et 20, et décroitre légerement & nouveau a partir de
Frraz > 20. Nous présentons dans la figure 4.2 les résultats obtenus pour M, = 0.01
et sp = 8, et ceux que nous avons obtenus avec d’autres valeurs de M, et sp sont
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tres similaires.
Mb=0.01 SF=8
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F1G. 4.2 — Résultats obtenus avec le modéle de Fronhofer et al. (2011) adapté au
criquet pélerin pour My = 0.01 et sp = 8. Le gradient de couleur correspond aux
tailles de groupe optimales, pour chaque valeur de 0 et F,,q.. considérée. Les cases
blanches correspondent aux cas ou il est plus avantageux d’étre solitaire. 0 : variance
de la ressource; Frq. @ quantité mazximale de descendants; My : mortalité de base
(ici, M, = 0.01); s : pente de la fonction de fertilité au point d’inflexion (sp = 8),
or : offset de la fonction de fertilité au point d’inflexion (op = T4), opr : offset de la
fonction de mortalité au point d’inflexion (opr = 29).

En guise de discussion

Sachant que les grégaires et les solitaires ne produisent pas le méme nombre de des-
cendants, les valeurs de Fj, .. les plus élevées sont atteintes par des femelles solitaires.
Or, pour des valeurs de F,q; élevées, 'avantage & étre grégaire se situe pour une
variabilité environnementale tres élevée (6§ > 20). Dans le contexte du polyphénisme
de phase, le passage d’individus adultes de la phase solitaire & la phase grégaire se-
rait alors favorisé dans un environnement tres variable. Une fois les locustes devenus
grégaires, leur nombre maximum de descendants diminue. Nous nous trouvons donc
dans des cas ou Fi,q; est plus petit, ce qui entraine, au vu de nos résultats, une
diminution du niveau de variabilité € a partir duquel étre solitaire est avantageux.

Pour résumer, il faut une variabilité environnementale tres élevée pour que les
solitaires aient un avantage a grégariser, et, une fois grégaires, il faut au contraire
que la variabilité devienne extrémement faible pour que le fait de vivre en groupe
ne procure plus un avantage. Cela entraine donc une certaine forme de stabilité aux
locustes une fois en phase grégaire. Nous synthétisons ces interprétations dans la figure
4.3.

Il serait intéressant d’aller plus loin dans cette exploration en reliant ce modele
au seuil de grégarisation des individus (i.e., la densité de population locale nécessaire
pour qu’'un individu passe de la phase solitaire a la phase grégaire). Nous pourrions
alors explorer quelle serait la valeur optimale de grégarisation dans un milieu donné,

en fonction de sa variabilité en terme de ressources alimentaires.
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F1a. 4.3 — Schéma d’interprétation des résultats obtenus. (1) Les individus possédant
les valeurs de Fo.. les plus élevées sont des locustes solitaires, car les femelles soli-
taires pondent plus d’oeufs que les grégaires. Pour qu’un individu solitaire soit avan-
tagé & devenir grégaire, la variabilité environnementale doit étre trés élevée (6 > 20).
(2) Les individus grégaires pondent moins d’oeufs que les solitaires, ce qui correspond
donc a des valeurs de Fi,q, plus faibles. Les grégaires sont donc représentés par la
partie gauche du graphique. (3) Une fois grégaires, la valeur de 0 & partir de laquelle
il est avantageux d’étre solitaire est beaucoup plus faible. Pour qu’il soit avantageuz de
re-devenir solitaire, il faut que ’environnement soit trés peu variable. Le gradient de
couleur correspond aux tailles de groupe optimales, pour chaque valeur de 0 et Fi,qz
considérée. Les cases blanches correspondent aux cas ot il est plus avantageuzr d’étre
solitaire.
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4.2 Etude de I’émergence du polyphénisme de phase
par un modele démogénétique a base d’agents
(DG-ABM)

4.2.1 L’émergence des modeles éco-évolutifs, ou démogénétiques

On observe depuis une quinzaine d’années un intérét grandissant pour les études
éco-évolutives, mélant écologie et évolution (Bassar et al., 2021). Cela est motivé par
la prise de conscience récente que les réponses écologiques et évolutives des popula-
tions peuvent étre étroitement liées et se produire & des échelles de temps proches
(Carroll et al., 2007). Bien qu’il soit admis depuis longtemps que les dynamiques
écologiques puissent avoir des conséquences évolutives, le postulat inverse est assez
récent (Schoener, 2011). Plusieurs études montrent que des changements évolutifs
peuvent survenir sur des temps courts (d’une dizaine de générations ou moins), et
que de rapides changements évolutifs peuvent entrainer des modifications au niveau
des interactions écologiques, pouvant aller jusqu’a modifier des processus au niveau
de écosysteme (Carroll et al., 2007). Ces résultats vont & I’encontre de I’hypothese
de longue date selon laquelle les processus écologiques et évolutifs se déroulent sur
des échelles de temps différentes, et donc que ’étude de ces processus peut se faire
indépendamment. Ces récentes découvertes ont favorisé le développement de modeles
éco-evolutifs, aussi appelés modeles démogénétiques, prenant en compte a la fois les
processus écologiques (notamment démographiques) et évolutifs, qui sont essentiels

pour répondre a certaines questions biologiques.

Le cadre conceptuel des dynamiques éco-évolutives décrit des boucles de rétroaction
entre les processus écologiques et évolutifs, sur une échelle de temps contemporaine
(Pelletier et al., 2009; Govaert et al., 2019; Bassar et al., 2021). Ces boucles se
présentent sous la forme suivante : (1) la diversité génétique et son architecture déterminent
la démographie et les dynamiques de populations a travers l’expression phénotypique,
(2) la structure démographique et spatiale ainsi que les dynamiques de populations
influent sur les processus évolutifs, tels que la dérive génétique, la sélection naturelle et
les flux de geénes au travers des densités de populations et de la dispersion des indivi-
dus, (3) & leur tour, les forces évolutives déterminent la diversité génétique. Pour tenir
compte des boucles de rétroaction, les modeles démogénétiques doivent intégrer les
mécanismes de transmission héréditaires ainsi que les différentes forces qui controlent
ou impactent la distribution des traits héréditaires entre les générations (Bassar et al.,
2021).

4.2.2 Les modéles a base d’agents démogénétiques (DG-ABM)

Parmi les facteurs impactant la sélection naturelle, les interactions inter-individuelles
jouent une réle majeur. En effet, elles affectent, directement ou indirectement, la va-
leur sélective des individus, qui se trouve au coeur de toutes les dynamiques évolutives
(Maynard Smith, 1974; Webber and Vander Wal, 2018). Des processus écologiques tels
que la compétition, la coopération ou 'accouplement découlent directement des in-
teractions inter-individuelles. Ces processus vont impacter la croissance, la mortalité

et la reproduction des individus, ce qui va se répercuter sur la démographie de la
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population. Elles ont donc un impact sur la valeur sélective, individuelle ou inclusive.
Les interactions inter-individuelles sont cependant encore peu prises en compte dans
les modeles éco-évolutifs, notamment pour les modeles analytiques qui ne permettent

pas de les introduire explicitement.

Comme nous 'avons vu précédemment (Chapitre 2), les modeles & base d’agents
(ABM) permettent de simuler des individus autonomes et indépendants. Chaque agent
étant unique, il est possible de représenter des interactions non-uniformes entre les
individus et leurs effets sur les aptitudes individuelles, tout en tenant compte du
contexte social. Les répercussions de ces interactions sur la population vont affecter
les dynamiques démographiques et permettre ’émergence de dynamiques évolutives
(Huston et al., 1988; DeAngelis and Mooij, 2005). De plus, les ABMs sont spatiale-
ment explicites, ce qui permet de représenter les interactions des individus avec leur
environnement et d’étudier I'impact de la structuration du paysage sur l’évolution
de certains traits. Plusieurs études ont par exemple démontré a ’aide d’ABM que la
structure génétique et la compétition de parentele émergent de la conception spatiale
de leur modele (Bach et al., 2006; Poethke et al., 2007; Kubisch et al., 2013). Nous
pouvons également citer les travaux de Reuter et al. (2016), montrant un lien entre
la structuration spatio-temporelle de la ressource et 1’évolution des comportements
d’agrégation et de recherche collective de nourriture de poissons, ou encore 1’étude de
Fielding (2004) portant sur 'impact de I’hétérogénéité spatiale et de la compétition
sur les traits d’histoires de vie de criquets, montrant que les valeurs de certains traits
pouvaient étre impactées par le type de répartition spatiale de la ressource considéré

(uniforme, aléatoire ou agrégé).

Les ABM sont donc particulierement appropriés pour étudier des dynamiques
éco-évolutives, notamment pour explorer des hypotheses évolutives en lien avec la
structure paysagere. Dans la suite de ce manuscrit, nous qualifierons de “modeles
a base d’agents démogénétiques”, ou DG-ABM, des ABM représentant a la fois la
variation et la transmission de caracteres génétiques héréditaires et les interactions

phénotype-dépendantes entre individus.

4.2.3 L’hypothese du lien entre ’hétérogénéité spatio-temporelle
de la végétation et ’émergence du polyphénisme de phase

Au vu des résultats obtenus avec le modele d’interaction locale (Chapitre 2),
suggérant que certains paysages avantagent les grégaires et d’autres les solitaires,
le polyphénisme de phase pourrait étre une adaptation a un environnement spatio-
temporellement variable, pouvant présenter des structures paysageres tres diverses.
Cette hypothese semble plausible, d’'une part car les locustes vivent généralement
dans des zones présentant des fluctuations environnementales extrémes (Le Gall et al.,
2019), et d’autre part car la plasticité phénotypique a souvent été démontrée comme
étant une réponse évolutive & des conditions environnementales variables (e.g. Reed
et al., 2010). La capacité des individus de passer d’une phase & lautre pourrait per-
mettre d’exploiter au mieux les ressources de leur environnement. Cet avantage pour-
rait étre d’autant plus marqué par le fait que les habitats avantageant les grégaires

sont également ceux favorisant ’agrégation, et donc la grégarisation, comme nous

92



Chapitre 4. Perspectives de recherche a des échelles plus grandes

I’avons vu dans le Chapitre 2. A Iinverse, les environnements ol la végétation est tres
abondante et homogene peuvent faciliter une dispersion de la bande, ce qui pourrait
provoquer dans les cas les plus extrémes un retour a la phase solitaire. L’hypothese
d’un role potentiel de I’hétérogénéité environnementale sur la co-évolution du po-
lyphénisme de phase, notamment du comportement de grégarisation qui en découle,

parait donc intéressante a explorer.

Nous pourrions donc chercher & explorer si la structuration spatio-temporelle de la
ressource favorise ’émergence du polyphénisme de phase chez les locustes. Pour cela,
nous pourrions développer un modele a base d’agents destiné a étudier 1’évolution du
seuil de grégarisation (G), défini comme le nombre minimum de voisins qu’un individu
doit percevoir pour passer de la phase solitaire a la phase grégaire. En dessous de ce
seuil, 'individu repasserait en phase solitaire. Le changement de phase étant densité-
dépendant, le seuil de grégarisation permettrait de représenter des individus possédant
une plasticité phénotypique plus ou moins forte. Des valeurs extrémes de G (G = 0
ou G > N, avec N la taille de la population totale) permettraient de représenter
des individus entierement grégaires et entierement solitaires, ne présentant pas de
plasticité phénotypique. En effet, un individu possédant un seuil de grégarisation
nul n’aurait pas besoin de percevoir d’autres individus pour appartenir a la phase
grégaire, et ne pourrait donc pas repasser en phase solitaire. A Iinverse, un seuil
de grégarisation trop élevé ne peut pas étre dépassé, et ne permet donc jamais a
un individu de passer en phase grégaire. Le seuil de grégarisation serait un trait
héréditaire, soumis a un certain taux de mutation. Il serait alors possible de suivre son
évolution au cours du temps, et d’observer sous quelles conditions environnementales
un seuil de grégarisation intermédiaire, synonyme de polyphénisme de phase, pourrait

émerger et se fixer dans la population.

4.2.4 L’importance de l’intrication des dynamiques écologiques
et évolutives pour I’étude du polyphénisme de phase

Plusieurs aspects du cycle de vie des locustes varient entre grégaires et solitaires,
notamment concernant la reproduction. Les femelles grégaires pondent par exemple
moins d’oeufs que les solitaires, et pondent généralement au méme endroit, ce qui
donne lieu & un regroupement des pontes grégaires(Uvarov, 1966; Pener and Simpson,
2009). Cela entraine des différences en terme de dynamique de populations entre
grégaires et solitaires, ce qui peut avoir des répercussions sur 1’évolution du seuil de
grégarisation. De plus, si le changement de phase dépend de la densité de population
au cours de la vie, il est également transmis & la génération suivante (effets paren-
taux) mais peut aussi s’accumuler au fil des générations (effets épigénétiques; Bossdorf
et al. (2008)). En effet, il faut des densités de populations appropriées sur plusieurs
générations (au moins trois) pour atteindre la phase grégaire extréme (de méme, deux
générations d’isolement sont nécessaires pour obtenir une phase pleinement solitaire)
(Uvarov, 1966). Cet effet transgénérationnel a été démontré sur le comportement, la
coloration, la morphométrie et les capacités de reproduction (Ellis, 1959; Albrecht
et al., 1959; Chapuis et al., 2008). Enfin, nous nous trouvons dans le cas d’une boucle
de rétroaction entre processus démographiques et génétiques, s’inscrivant dans le cadre

conceptuel de la démogénétique: (1) Les individus changent de phase en fonction de la
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densité de population et de leur seuil de grégarisation individuel G, puis se déplacent
a la recherche de nourriture, collectivement ou individuellement selon leur phase; (2)
Les déplacements impactent la valeur sélective individuelle, car ’acces a la ressource
sera facilité pour I'une ou 'autre des phases en fonction des caractéristiques du pay-
sage; (3) Seuls les adultes ayant dépassé un certain seuil d’énergie peuvent survivre

et se reproduire, ce qui entraine la sélection d’une certaine valeur de G (retour a (1)).

L’étude de I’évolution du polyphénisme de phase nécessite donc de considérer
a la fois les processus démographiques et les processus génétiques. Poux explorer
I’hypotheése d’un impact de la variabilité spatiale et temporelle de la végétation, nous

proposons de développer un DG-ABM multi-niveau.

4.2.5 Proposition de développement d’un DG-ABM multi-niveau

Le choix d’utiliser un modele a base d’agent se justifie par I'importance de considérer
les interactions inter-individuelles dans notre modele. Comme nous l’avons vu avec
notre premier modele, (Chapitre 2), les interactions locales entre individus grégaires
et avec la végétation impactent les mouvements collectifs et donc ’acces du groupe a
la ressource. En fonction de la direction prise par la bande, de sa capacité a changer
de direction rapidement, et de la disposition des individus les uns par rapports aux
autres, la découverte d’un patch de végétation pourra étre facilitée. De plus, le niveau
d’inertie du groupe, dépendant également des interactions individuelles, permettra ou
non aux grégaires de rester dans un cluster de végétation une fois parvenu en bordure
de celui-ci. Ces différentes propriétés, découlant des interactions individuelles, vont
impacter la quantité de ressources que le groupe pourra consommer au cours de la
simulation, et donc permettre de déterminer les cas de figures ou les grégaires seront
avantagés par rapport aux solitaires. Nous nous attendons donc a ce que les interac-
tions locales aient de répercussions sur le plan génétique, en favorisant sous certaines

conditions des individus possédant un seuil de grégarisation bas.

L’une des difficultés concernant la modélisation d’essaims ou de bandes de locustes
est le choix de 1’échelle utilisée. La forte mobilité des locustes grégaires nécessite
I'utilisation de grandes échelles spatiales pour les modéliser. Par exemple, une bande
larvaire de criquet pelerin (Schistocerca gregaria) peut parcourir jusqu’a plusieurs
kilometres par jour (Uvarov, 1977). Cependant, les interactions inter-individuelles
se déroulent sur des échelles beaucoup plus petites, de 'ordre du centimetre. Il est
tres compliqué d’un point de vue computationnel de créer un monde virtuel a la
fois suffisamment vaste pour représenter les dynamiques de groupes et de population
et suffisamment précis pour tenir compte des interactions entres individus. A cette
premiere difficulté s’ajoute la complexité de traiter a la fois des processus impactant la
valeur sélective des individus se déroulant sur un court laps de temps et d’étudier les
conséquences que cela peut avoir sur 1’évolution d’un trait dans la population simulée
au cours de centaines de générations.

Pour résoudre ces problémes, une solution pourrait étre de créer un modele multi-
niveaux, constitué de deux modeles sous-jacents imbriqués. Le premier modele (modele
d’interactions locales) aurait pour but de représenter les interactions locales avec

I’environnement et entre individus. Il s’agit du modele que nous présentons dans le
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Chapitre 2. Le second modele (modeéle démogénétique) permettrai d’intégrer les dy-
namiques de populations et I’évolution des traits caractéristiques au polyphénisme
de phase sur plusieurs générations. Le codage génétique de ces traits permettrait de

suivre les processus évolutifs.

Le modele d’interaction locale se lancerait sous certaines conditions, et permet-
trait d’effectuer un agrandissement d’une cellule du modele démogénétique a une
échelle spatio-temporelle plus fine. Tous les individus présents dans la méme cellule
du modele démogénétique seraient intégrés dans le modele d’interaction locales. Le
modele démogénétique se mettrait alors en pause jusqu’a ce que la simulation lancée
dans le sous-modele d’interaction locale soit terminée. Une fois la simulation achevée,
les quantités de végétation consommées par chaque individu dans le modele d’inter-
action locale (i.e. leur niveau d’énergie F) seraient alors transférées dans le modele
démogénétique. Le modele d’interaction locale ne serait lancé que sous certaines condi-
tions, lorsque la compétition entre individus doit étre considérée. C'est a dire: (1) si la
quantité de ressources contenue dans une cellule du modeéle ne permet pas de nourrir
tous les individus présents sur cette cellule, ou (2) si des grégaires et des solitaires

sont présents sur la méme cellule.

Si la quantité de ressources d’une cellule est suffisante pour assurer la survie de
tous les individus, nous pouvons considérer un partage égalitaire de la ressource. Ce
postulat se base sur les valeurs faibles de l'indice de Gini (< 0.13) que nous avons
calculées d’apres les données obtenues par Maeno et al. (2021b) de contenus stomacaux
de larves grégaires de S. gregaria, indiquant une certaine égalité dans la répartition de
la ressource au sein des bandes larvaires. Si la quantité de ressources ne permet pas de
nourrir tous les individus, la simulation qui se déroulerait dans le modele d’interaction
locale déterminerait quels individus ont pu se nourrir suffisamment, et donc quels
individus survivront au pas de temps suivant dans le modele démogénétique. Comme
les stratégies de recherche de nourriture et d’interactions locales sont tres différentes
entre grégaires et solitaires, le modele d’interaction locale se lancerait également en

cas de présence d’individus des deux phases sur une méme cellule.

Une description plus détaillée d’une version préliminaire du modele, sous la forme
d’un protocole ODD (d’aprés Grimm et al., 2006, 2010, 2020), est disponible en
Anglais en Annexe D.1. Celui-ci n’est pas finalisé, et certains processus restent encore
a définir, il apporte néanmoins quelques précisions sur le fonctionnement possible de
ce futur modele.
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Conclusion

Dans cette theése, nous nous sommes intéressés a I’une des caractéristiques majeurs
du polyphénisme de phase : les mouvements collectifs des individus grégaires, que nous
avons étudié a différentes échelles temporelles et spatiales , de quelques heures et
centaines de metres (Chapitre 2), & une journée et plusieurs kilometres (Chapitre 3).
Nous avons également présenté des perspectives de recherche a une échelle évolutive
(Chapitre 4).

Une premiere partie de ces travaux de these visait a explorer I'impact de la varia-
bilité spatiale de la ressource sur la recherche collective de nourriture a une échelle
spatio-temporelle courte, correspondant a la distance parcourue par une bande larvaire
grégaire en quelques heures de marche (i.e, une distance d’une centaine de métres).
Pour cela, nous avons développé un modele a base d’agents, permettant de représenter
les interactions locales entre les individus et avec la végétation, et ce, a une échelle
temporelle de 'ordre de 10s. Sur une grande variété de paysages, nous avons étudié
sous quelles conditions le groupe sera avantagé par rapport a des larves solitaires en
terme de recherche de nourriture. Nos résultats soulignent 'importance de 1’aligne-
ment au sein du groupe pour optimiser la recherche de nourriture, et montrent que
certains paysages ou la ressource est agrégée et peu abondante (occupant moins de

40% de V’espace) avantagent le comportement grégaire.

Dans une seconde partie, nous avons exploré '’hypothese d’un effet attractif des
feces sur les locustes grégaires. Nous nous plagons alors a une échelle spatio-temporelle
plus grande que dans la premiere partie, en étudiant I'effet comportemental que
peuvent avoir des feces de 1h et 24h. Un tel effet pourrait permettre aux larves
grégaires s’étant perdues de retrouver facilement la trace du groupe, méme apres
avoir été séparées pendant une journée, et pourrait également assurer une meilleure
cohésion du groupe. Pour cela, nous avons réalisé des tests olfactifs comportementaux
en laboratoire sur des larves au stade L3 du criquet pélerin, Schistocerca gregaria, en
présence de feces de 1h ou 24h. Nous avons également effectué des analyses chimiques
(GC-MS) afin d’explorer quels composés organiques volatils étaient émis par les feces
de larves de locustes. Nos résultats montrent un effet attractif des feces de 1h et de
24h sur les larves, suggérant que l'effet pourrait durer au moins une journée et ainsi

permettre a des individus retardataires de retrouver la trace du groupe.
Dans une troisieme et derniere partie, nous avons présenté des perspectives de re-

cherche & des échelles spatio-temporelles supérieures (évolutives). Au vu des résultats

que nous avons obtenus avec le modele d’interactions locales, et sachant qu’un en-
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vironnement variable favorise ’apparition de la plasticité phénotypique, la varia-
bilité de la ressource pourrait étre un des facteurs favorisant 1’émergence du po-
lyphénisme de phase. Des modeles d’optimum évolutif pourraient démontrer l'intérét
du polyphénisme de phase, permettant de vivre isolé ou en groupe en fonction de
la variabilité de la ressource. Des modeles démogénétiques a base d’agents permet-
traient d’étudier I'influence de la variabilité spatiale et temporelle de la ressource
sur ’émergence et 1’évolution du polyphénisme de phase, au travers du seuil de
grégarisation des locustes. Ces futurs travaux permettraient de vérifier si la varia-
tion spatiale et temporelle de la végétation et les interactions locales jouent un role

dans I’évolution du polyphénisme de phase.

Pour aller plus loin dans I’étude de l'effet attractif des odeurs de feces, il serait
intéressant de vérifier expérimentalement jusqu’a quelle distance les locustes peuvent
percevoir les odeurs de feces, et choisissent de s’y diriger. Une autre piste intéressante
serait de comparer 'effet attractif des feces avec celui de la végétation. Il a été montré
que le criquet pelerin était réceptif aux odeurs de végétation et pouvait s’orienter
dans leurs directions (Kennedy and Moorhouse, 1969). Comparer Ueffet attractif de
la végétation avec celui des odeurs de feces en exposant des larves de locustes, nourries
ou a jeun, aux deux sources d’odeurs simultanément permettrait de répondre a cette
question. Une fois ces informations connues, il serait possible de les intégrer dans
un modele a base d’agents pour vérifier si cela permettrait a des locustes isolés de
retrouver la trace du groupe et si cela peut améliorer la cohésion d’un groupe déja
formé en limitant sa dispersion. Il est probable que les feces soient percues au-dela
de la zone de perception visuelle des locustes. Les feces pourraient alors constituer
un nouveau type d’information percu par les individus et agissant sur leur prise de
décision pour la direction a suivre au pas de temps suivant. Dans un modele a petite
échelle, comme le modele d’interactions locales que nous présentons dans le Chapitre 2,
cela pourrait avoir des conséquences sur la cohésion de la bande larvaire et sur la prise
de nourriture des individus. Dans un modele a plus grande échelle spatiale (comme
celui que nous proposons dans le Chapitre 4), cela pourrait entrainer la fusion de
bandes larvaires hors de portée visuelle mais a portée olfactive I'une de 'autre, comme
ce qui a pu étre observé sur le terrain (Uvarov, 1977). De telles fusions de groupes
grégaires augmenteraient fortement la densité de population locale, et pourraient alors
entrainer la grégarisation d’individus solitaires. Le processus d’attraction aux odeurs
de feces pourrait donc avoir des implications sur les résultats, et serait donc important

a considérer dans un futur modele démogénétique multi-niveau.

Les résultats du modele d’interactions locales montrent qu’un environnement ot la
ressource est fragmentée est favorable aux individus grégaires. Un tel environnement
résulte en une forte variabilité dans la prise de ressource individuelle, dans le sens
ou la végétation est condensée en un point précis de I'espace, ce qui implique que la
capacité d’un individu & la trouver sera fortement dépendante de sa direction initiale.
Si I'individu se dirige des le début vers le cluster de ressource, il finira par 'atteindre et
pourra se nourrir. Autrement, il ne trouvera pas du tout de nourriture sur sa route. A
l'inverse, des environnements ot la ressource est répartie de maniére homogene (qu’elle
soit abondante ou non) vont permettre aux individus de récolter approximativement

toujours la méme quantité de ressources d’une simulation a l'autre, ce qui résulte
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en une faible variabilité dans la prise de nourriture. Nous pouvons alors faire un
parallele entre les résultats obtenus avec notre modele d’interactions locales et les
résultats préliminaires obtenus avec le modele de Fronhofer et al. (2011) appliqué
aux locustes. Bien qu’un travail plus approfondi sur ce dernier modele soit nécessaire,
notamment concernant les gammes de valeurs de parametres a tester, nous avons pu
obtenir des résultats montrant un avantage des groupes grégaires sur les solitaires en
cas de forte variabilité de la ressource. Ces deux modeles différents semblent donc
converger vers des conclusions analogues, & savoir qu’un environnement fragmenté /
hétérogene / spatialement variable apportera un avantage & des groupes grégaires,
tandis qu’un environnement homogene avantagera les individus solitaires. La théorie
du risk-sensitive foraging (RSF) semble donc pouvoir expliquer la vie en groupe des

locustes.

Pour conclure, nous avons montré qu’il existait un avantage aux locustes a étre
grégaires ou solitaires selon le type de paysage rencontré. Dans un tel contexte, étant
donné que les paysages traversés par les locustes sont tres variables dans le temps et
dans I'espace, et peuvent présenter des structure paysageres localement hétérogenes ou
homogenes, le polyphénisme de phase pourrait conférer un réel avantage aux locustes,
leur permettant de s’adapter le mieux possible a I'environnement rencontré. Cette
hypothese est corroborée par le fait que la théorie de RSF semble pouvoir s’appliquer
aux locustes et que les structures avantageant les grégaires sont similaires a celles
favorisant la grégarisation (ressources agrégées en clusters compacts). Nous pouvons
nous attendre a ce que ces résultats soient également valables dans une situation
de variabilité temporelle de la ressource. Des individus pouvant facilement changer
de phase en fonction de la densité de population dans un environnement hétérogene
seraient alors avantagés par rapport a des locustes ne possédant pas une telle plasticité.
Cette hypothese pourrait étre testée a 'aide d’un futur modele démogénétique a base

d’agent, comme celui que nous proposons dans le Chapitre 4.
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ARTICLE INFO ABSTRACT

Keywords: Collective motion is one of the most impressive common features of gregarious locusts: once formed, bands and
Schistocerca gregaria swarms get moving for long distances. It was shown that visual perception of neighbours plays a key role in
Olfactometry

maintaining marching behaviour at a local scale. But at a larger scale, mechanisms underlying band cohesion are
less understood. It was shown in several field studies that individuals separated from the band were able to get
back to the group, even after being separated since a night. In this context, faeces’ odours could be a possible
indicator of the recent passage of a group. In this study, we tested if nymphs are attracted by faeces’ odours and if
this effect is modulated by the age of the faeces. To this end, we conducted individual olfactometric behavioural
assays of 3" instar hoppers of desert locust, Schistocerca gregaria, exposed to odours of 1 h-old and 24 h-old
faeces. We also used Gas Chromatography-Mass Spectrometry (GC-MS) to identify odours’ volatile organic
compounds from faeces. The results of behavioural assays indicated a strong attractive effect of faeces, with no
preference for one of the two faecal age classes. Nymphs spent significantly more time in the side of the
olfactometer where the faeces’ odours came from, and 72.7% of tested individuals chose this side first. We
filtered and annotated 11 volatile organic compounds present in both fresh and old faeces in GC-MS analyses,
including guaiacol and phenol, which are known to cause an aggregative effect on desert locusts. As the
attractive effect lasted over 24 h, band’s faeces could still have an attractive effect when individuals are sepa-
rated from the band since one day. In this situation, latecomers individuals would be able to get back to the group
by following the traces of their predecessors.

Gas chromatography-mass spectrometry
Behavioral experiment

Band movement

Guaiacol

1. Introduction

Locusts are grasshoppers able to swarm and showing phase poly-
phenism, an extreme form of phenotypic plasticity allowing them to
shift from a solitarious to a gregarious phase according to population
density (Pener and Simpson, 2009; Cullen et al., 2017). The transition
from one phase to another implies many changes, including morpho-
logical, physiological, and, above all, behavioural changes (Pener and
Simpson, 2009; Cullen et al., 2017). Whereas solitarious locusts remain
alone and are relatively inactive, gregarious locusts aggregate in huge
active groups of nymphs or adults, called bands or swarms respectively.
Those groups can be very dense, with swarms sometimes covering
several hundred square meters (Uvarov, 1977).

Collective motion is one of the most impressive common features of
gregarious locusts: once formed, bands and swarms get moving for long
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distances. For example, the desert locust Schistocerca gregaria can travel
up to several kilometers per day (Uvarov, 1977). These massive coor-
dinated displacements are, since antiquity, a major threat to agriculture,
causing destruction of crops and starvation in countries affected by lo-
custs outbreaks (Zhang et al., 2019). Collective motion of gregarious
locusts has been extensively studied (Ariel and Ayali, 2015). It has been
reported that moving bands can take different forms such as banana-
shaped and column-shaped (Dkhili et al., 2017). Banana-shaped bands
are characteristic of most locust species (Ellis and Ashall, 1957; Lecoq
et al., 1999) and display a high density at the front, which is generally
wider than the length of the group. Column-shaped groups (with narrow
fronts) are mostly described in non-locust grasshoppers showing a low
aggregating behaviour (Dkhili et al., 2017). It was reported that some
marching bands follow the same global direction from day to day (Ellis
and Ashall, 1957) and that bands follow daily behavioural cycles, with
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basking, marching, and roosting phases (Ellis and Ashall, 1957; Maeno
et al., 2021; Piou et al., 2022).

However, some gaps remain in our knowledge of the mechanisms
underlying band cohesion. At a local scale, it was shown that perception
plays a key role in initiating and maintaining marching behaviour be-
tween individuals via visual and tactile stimuli. Buhl et al. (2006)
showed that directed collective motion occurs when a critical density of
locusts in the group is reached. They propose that the switch from
disordered to ordered marching in locust nymphs result from the in-
crease in local interactions with density. Bazazi et al. (2008) observed
that groups of blind individuals had significantly lower levels of
marching than control individuals in ring-shaped arena. They also
showed that abdomen denervation of individuals reduce marching
behaviour in groups. Ariel et al. (2014) observed in their experiments
that visual detection of variation in the number of walking neighbours is
an important factor to walking initiation events.

At a larger scale, however, little is known about the drivers of band
cohesion. Knebel et al. (2021) showed that individuals that experience a
separation from the rest of the group adopt a marching behaviour that
will minimise the time to rejoin them. Field studies showed that these
separated individuals were able to get back to the band, even when
unable to perceive it visually. Ellis and Ashall (1957) followed a
S. gregaria band and reported that individuals at the rear, out of visual
contacts with their conspecifics, did not lose their way and continued to
March until they found the band. The same kind of behaviour was
observed in Argentina in a Schistocerca cancellata band, even for late-
comers after spending a night in vegetation (Piou et al., 2022). These
observations indicate that other kind of perceptions are implicated in
collective motion at an intermediate scale that allows scattered nymphs
to continue to follow the group.

Olfaction could be a plausible sense involved in the mechanisms
leading to band cohesion. Indeed, some studies about attractiveness of
locusts’ odours provided interesting results. Obeng-Ofori et al. (1993)
observed that gregarious S. gregaria nymphs and adults released in an
olfactometer were attracted by odours of their conspecifics. Similar re-
sults were obtained by Despland (2001) in 2001 on gregarious 2" instar
nymphs of S. gregaria. In 1988, Fuzeau-Braesch et al. (1988) conducted
chemical analysis of the volatile organic compounds (VOCs) present in
the atmosphere surrounding gregarious S. gregaria and Locusta migra-
toria cages and realized behavioural assays on groups of 10 gregarious
nymphs in a 3-choices cross-shaped olfactometer. They detected 2 VOCs
emitted by both species, guaiacol and phenol. In the presence of those
VOCs, the groups of tested insects released in the arena tended to gather
significantly more. Recently, Guo et al. (2020) discovered that gregar-
ious L. migratoria emitted 4-vinylanisole, a VOC responsible for the
attractive effect. They also conducted a field test with sticky traps
releasing 4-vinylanisole and successfully cought more locusts on it than
on control traps.

However, in some cases, locusts odours diffusion could be limited.
Some parameters like distance from the front to the rear of the marching
band or meteorologic conditions could impact odours detection. In cases
where the band may be out of scent range of latecomers, faeces, which are
dropped regularly along the way, may constitute efficient indicators of the
path taken by the band. Indeed, some studies indicate aggregative effect of
faeces odours on groups of gregarious nymphs and show that guaiacol and
phenol are present in locust faeces of S. gregaria (Obeng-Ofori et al., 1994;
Torto et al., 1996). 4-vinylanisole is also detected in faeces of L. migratoria
(Guo et al., 2020).

To our knowledge, no study so far tested faeces’ odours attractiveness
by individual behavioural assays, nor took into account the age of faeces in
experiments to explore if there are behavioural differences. Previous
studies explored the effect of faeces’ odours on the aggregative behaviour
of grouped individuals (Obeng-Ofori et al., 1994; Torto et al., 1994; Torto
et al., 1996). Other studies analysed the attraction of individuals towards
groups of individuals (Fuzeau-Braesch et al., 1988; Obeng-Ofori et al.,
1993; Roessingh et al., 1993; Despland, 2001). However, previous
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experimental designs did not allow to differentiate the faeces” odours from
that of the insects themselves. Since only individual behavioural assays can
test faeces attraction without confounding with aggregative effects, the
present study investigates faeces’ odours attraction by individual behav-
ioural assays, while taking into account the age of faeces. We wanted to
address the following questions: (1) Do faeces odours attract 3 jnstar
nymphs? (2) Is there behavioural differences according to the age of faeces
(1 h or 24 h-old), with a preference for fresh faeces (1 h-old)? (3) Which
volatile organic compounds are present in faeces of different ages (1 h, 4 h
and 24 h-old)? To answer those questions, we conducted behavioural as-
says on 3™ instar gregarious hoppers of S. gregaria, individually exposed to
faeces odours according to their state of degradation (1 h or 24 h). We
considered 24 h degradation as old faeces and expected that the released
volatile organic compounds would be reduced by this time. We also tested
whether locusts exhibited a preference between those two types of faeces.
Finally, we conducted Gas Chromatography - Mass Spectrometry (GC-MS)
analysis to detect and annotate VOCs emitted by 1 h-old, 4 h-old and 24 h-
old faeces.

2. Material and methods
2.1. Insects

The insects used in this study came from a S. gregaria strain reared
under crowded conditions for 20 generations in the CBGP laboratory
(Montferrier-sur-Lez, France) and inherited from a strain maintained for
more than 30 generations in the Research group of Molecular Devel-
opmental Physiology and Signal Transduction (Leuven, Belgium).
Gregarious locusts were reared in cages of dimensions 40 x 40 x 50 cm
at densities around 150-250 insects per cage. They were fed daily with
fresh wheat seedlings and bran. They were maintained at a temperature
around 32 + 1 °C, with relative humidity of 40-50 % and a 12L:12D
photoperiod.

2.2. Faeces collection

Insects used for faeces production were moved in smaller cages (20 x
20 x 35 cm), easier to use for manipulations, and placed in the same
rearing room. Faeces were collected hourly from both sexes of 3 instar
locusts kept at densities of 150 insects per cage. To prevent presence of
cuticular molecules on our faeces samples, a small grid (20 x 20 cm) was
placed at the bottom third of every cage so that faeces fall through and thus
prevent the insects from coming into contact with their faeces. We let
nymphs produce faeces in cages for 1 h, and then collected them. Faeces
were either used directly after collection (aged no more than one hour old,
hereafter referred as to 1 h-old faeces) or stored in the rearing room until
they reach the desired age. We used 1 h-old or 24 h-old faeces for behav-
ioural assays and chemical analysis. In addition, we also used 4 h-old faeces
for chemical analysis in order to have a better kinetic of degradation of
volatile organic compounds.

Faeces samples for chemical analysis were prepared using a piece of
nalophan (20 x 20 cm), as this material does not release residual
compounds (Miller and McGinley, 2008). Nalophan piece was placed at
the bottom of cages, under the grid. After 1 h collecting faeces, samples
were folded as small bags closed with elastic to allow headspace sam-
pling. Blank samples were made with empty nalophan bags of the same
dimensions, closed and stored in the laboratory room to have the same
conditions as faeces samples. These blank samples were used to monitor
the odours coming from the room and thus control the presence of
possible pollution in our chemical analysis.

Faeces samples for behavioural analyses were stored in the rearing
room in little plastic boxes (¢ 5 cm, height 3 cm) that were either closed
or open. Closing boxes slow down evaporation process of volatile
organic compounds but makes comparison easier with compounds
detected in GC-MS.
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2.3. Olfactometer

The olfactometer was a two-part transparent plexiglas device, made
up of a tube with a removable central part used to introduce insects in
the arena (Fig. 1b). As faeces were invisible, stored below the opaque
device, nothing but odours could point nymphs in the faeces direction.
Dimensions have been thought to allow individuals to easily change
their direction inside the arena (a 3™ instar body length is around 20
mm). Airflow was monitored by two Laboport N811 KNF pumps at a
flow rate of 11.5 L.min " '. Incoming air was purified by passing through
charcoal filter and was split into two tubes that connect the sources of
odours to each end of the device. Outgoing flow occurred in the central
part so that tested insects received odours from both sides equally
(Fig. 1a).

2.4. Behavioural assays

As nymphs are less active just after and just before a moult (Uvarov,
1977), we selected third-instar nymphs between 24 h to 72 h after their
moult and placed them in smaller cages, as described in Section 2.1.
Food was removed from the cages at least one hour before the tests
started to prevent lack of activity due to post-prandial period (Ellis,
1951). Prior to the assays, individuals were sexed by examining external
genitalia (Duranton and Lecoq, 1990 following) to control for a possible
gender difference in behaviour (see Appendix) and placed in thermal
conditions suitable for activity. The testing room was maintained at a
mean temperature of 42.2 + 2.2 °C by using two electric heatings, one
placed in the center of the room and the other besides the arena.
Furthermore, we placed a heating lamp in the cage to allow them to
thermoregulate: temperature in the cage ranges approximately from 37
to 43.6 °C, with a maximum of 53.5 °C reached at the surface of the light
bulb. According to the field study of Maeno et al. (2021), the mean
ground temperature recorded when locusts are marching is 43 °C. Three
led spots were laid on the top and at each side of the olfactometer to
ensure a uniform lighting in the arena.

Faeces were put in removable small tubes (length 20 mm, ¢ 8 mm, i.
e. a faeces volume of about 1cm?®) connected to the pump and the
olfactometer via connector tubes (Fig. 1b). Each sample of faeces was
replaced after 1 h of test. Control tubes were empty tubes of the same
dimension as treatment tubes. The olfactometer was cleaned between
each individual test. Twice a day, the connector tubes and flow meters

(a) Setup of the device.

19)aWMO|4
19}oWMO|4

Pump 2
(outgoing air)
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were flushed with clear air to minimize contamination with volatile
organic compounds of previous experiments. Connector tubes were
switched after each test so that control and treatment tubes were
alternately linked to the two sides of the olfactometer during
experiments.

The different situations tested were (1) 1 h-old faeces vs. neutral
odours (empty) (2) 24 h-old faeces stored in closed box vs. neutral
odours (3) 24 h-old faeces stored in open box vs. neutral odours (4) 1 h-
old faeces vs. 24 h-old faeces, and (5) neutral odours vs. neutral odours
(controls). A Logitech HD C930e webcam was fixed in front of the arena
to capture movement of insects. Assays lasted 10 min as it appears to be
a sufficient time to observe a stable choice over time during preliminary
experiments. The 3 response variables were (1) first side chosen by the
inSection (2) time needed to make this first choice and (3) total time
spent in each sides of the device (left, right or center). Those variables
were computed by visual observation of the videos with rounding to 5 s.

2.5. Statistical analysis of behavioural assays

We conducted statistical analysis on behavioural assays data to test
our hypothesis of an attractive effect of faeces on locusts and whether it
was age-dependent.

First, to assess if faeces’ odours had an attractive effect on nymphs,
we conducted statistical tests on the first side of the arena chosen by
individuals and the time spent in faeces’ odours side. We tested if the
side of the arena emitting faeces odours was chosen significantly more
by comparing distribution of the first side chosen to an uniform distri-
bution using a Pearson’s Chi-Square goodness of fit test. To test if in-
dividuals spent more time on faeces side than in the other sides, we used
Wilcoxon signed-rank paired test.

Secondly, we tested if nymphs exhibited behavioural differences
according to the age of faeces (1 h or 24 h-old). We used a Chi-Square
goodness of fit test, as described above, to compare distribution of the
first side chosen with a uniform distribution for individuals exposed to
both faeces ages simultaneously. To assess if results in term of first side
chosen were significantly different according to faeces ages, we
compared distributions for each class of assay (1 h-old faeces vs. neutral
odours, 24 h-old faeces in closed boxes vs. neutral odours and 24 h-old
faeces in open boxes vs. neutral odours) by a Chi-Square homogeneity
test. We also explored if nymphs’ activity level was different according
to faeces’ ages. For that purpose, we compared time needed to make the
first choice using a Kruskal-Wallis rank sum test. Finally, we compared

(b) Blueprints of the dual-choices arena. Odours

came from each side of the device.

50 mm

50 mm

@32 mm

Feces and
control tubes

v

Charcoal filter

Pump 1
(incoming air)

)

230 mm

Fig. 1. Olfactometer used for behavioural assays.
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time spent in faeces side between all type of assays using a Krus-
kal-Wallis rank sum test.

Finally, we looked at whether there might be any physiological or
experimental factors that could affect the results. We conducted Chi-
Square goodness-of-fit on control individuals to check if they were
more attracted by one of the two sides of the arena. We also assessed if
activity level and time spent in faeces odours side was different ac-
cording to temperature in the room and the number of days since 3¢
instar moult using Kruskal-Wallis rank sum, and between sexes using
Wilcoxon rank sum test.

Statistical analysis were made using R 3.6.1 and appropriate pack-
ages (stats v 4.0.5) and functions (wilcox.test, kruskal.test
and chisqg.test).

2.6. Volatile organic compounds analyses

Volatile organic compounds (VOCs) analyses were conducted at the
Platform for Chemical Analyses in Ecology (PACE) located in the Center
of Functional and Evolutive Ecology (CEFE, Montpellier, France),
technical facilities of the LabEx CeMEB. Detection and annotation of
VOCs present in hoppers faeces were made using gas chromatogra-
phy-mass spectrometry (GC-MS). Extraction was made in the CBGP
laboratory between 27,/10/2020 and 30/10/2020. We made 6 replicates
for each class of faeces (1 h, 4 h or 24 h-old), plus at least one blank
sample per day to capture potential parasitic odours from the laboratory.
One of the 1 h-old faeces absorbent trap was broken and could not be
analyzed. In total, 24 samples were analyzed: 5 samples for 1 h-old
faeces, 6 samples for 4 h-old, 6 for 24 h-old faeces and 7 blanks. We also
made controls to check the gaz chromatography system non-
contamination.

Sampling was made using Gerstel PDMS Twisters® adsorbent traps.
Traps were handled with a Multi Purpose Sampler (Gerstel, Miilheim,
Germany). A double stage desorption system composed of a Thermal
Desorption Unit (TDU) and a Cold Injection System (CIS) (Gerstel,
Miilheim, Germany) was used to inject traps on the GC-MS system.
VOCs were analyzed by a gas chromatograph (GC, Trace 1310, Thermo
Scientific, Milan, Italy) coupled to a mass spectrometer (ISQ QD Single
Quadrupole, Thermo Scientific, Milan, Italy) with an Optima 5-MS
capillary column (30 m, 0.25 mm ID, 0.25 pm film thickness,
Machery-Nagel, Diiren, Germany). The method was similar to that of
Proffit et al. (2020). To convert retention times into retention indexes, a
series of n-alkanes (C8-C20 Alkane standard solution, 04070, Sigma
Aldrich, Munich, Germany) was used. Analyses were processed with
MZMine2 software (Pluskal et al., 2010). Annotations of VOCs were
based on computer matching of mass spectra with commercial spectra
databases (NIST 2011 library; Wiley, 9th edition) and by comparing the
calculated retention indices with those reported in the literature
(Adams, 2007) when available. Every annotation has then been verified
by a chemist to evaluate the proposed level of annotation. Following
Blaaenovic et al. (2018), we classified annotations from level 0 (unam-
biguous 3D structures with full stereochemistry) to level 4 (unknown
feature of interest, present in the samples).

Volatile organic compounds were filtered using R software to
discriminate potential pollutants from VOCs actually originating from
faeces, following these rules: (1) one of the peak area of the faeces
samples should be higher than 1e6 and (2) at least 1/3 of all the faeces
samples should had a peak area 1.75 times higher than the blank sam-
ples. Then, we applied the following conditions to select the VOCs
present both in 1 h-old faeces and 24 h-old faeces and not or little pre-
sent in blank samples: (1) at least 50% of replicates of each category of
faeces samples (1 h-old, 4 h-old and 24 h-old) must contain the VOC (2)
the VOC must be present in at least 25% of its replicates of one of the
faeces samples categories (1 h-old, 4 h-old or 24 h-old) (3) 75% of the
blank samples must have a peak area smaller than 1e5 or at least 75% of
the replicates of one of the faeces samples categories must have a peak
area higher than 75% of the replicates of the blank samples.
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3. Results
3.1. Behavioural assays

3.1.1. Do faeces odours attract 3™ instar nymphs?

There was a clear preference of individuals for the side from which
faeces’ odours came from, regardless of their age (Table 1). When
exposed to faeces odours, a majority of nymphs (72.7%) chose the fae-
ces’s side first. This difference was significant for individuals tested with
1 h-old faeces and those tested with 24 h-old faeces stored in open box,
while results were not significant when testing 24 h-old faeces stored in
closed boxes (Table 1). Furthermore, nymphs spent more time in the side
where the smell of faeces came from than in the neutral part of the arena
(Fig. 2), with an average time spent in faeces’ side approximately 4 times
higher than the average time spent in the neutral side (353s vs. 92s).
Those differences appeared significant for both faeces classes using a
Wilcoxon signed-rank paired test (V = 421.5, P = 6.692 x 10~ for 1 h-
old faeces, V = 479.5, P =5.804 x 10~ for 24 h-old faeces stored in
closed boxes, and V = 460, P = 2.561 x 10~ for 24 h-old faeces stored
in open boxes).

3.1.2. Is there behavioural differences according to the age of faeces?

Distributions of the first side chosen by nymphs did not differ between
the 3 classes of faeces age (Table 2). Hence, we considered 24 h-old faeces
stored in closed or open boxes together in the 1 h-old vs. 24 h-old tests.
Locust nymphs exposed to both 1 h-old and 24 h-old faeces did not show
any significant preference for an age class (Table 1). Furthermore, the age
of faeces did not impact the time spent on faeces’ odours side on our tests.
Nymphs exposed to both 1 h-old and 24 h-old faeces did not spent signif-
icantly more time in one of the two sides of the arena (Wilcoxon signed-
rank paired test; V = 477, P = 0.059). The comparison of time spent in
faeces’s odour side by nymphs for the 3 different age classes of faeces (1 h-
old, 24 h-old open and 24 h-old closed) was not significant on Krus-
kal-Wallis rank sum test (KW = 3.263, P = 0.196). Finally, there was no
difference in term of reactivity between each class of tested individuals
(Fig. 3). Indeed, the time needed to make the first choice was not signifi-
cantly different between the classes of individuals (Kruskal-Wallis rank
sum test; KW = 3.487, P = 0.480). Some individuals did not make a
choice: they were motionless during the assay (8 individuals, including 5
controls). Results were identical if we considered the motionless in-
dividuals as individuals that wait 600s to make a choice (see Supplemen-
tary Material A.1). These individuals where thus discarded from further
analyses.

3.1.3. Exploration of other factors of variation

The only factor that could affect result was the number of days since 3"
instar moult, that impact significantly the activity level of tested in-
dividuals (K = 7.091,P = 0.029). It is known that nymphs are less active
when close to a moult (Uvarov, 1977). Nonetheless, the number of days
since last moult did not affect significantly the time spent on the faeces side
of individuals exposed to faeces odours (see Supplementary Material A.2),
so we considered that this effect was negligible compared to faeces
behavioural effect.

We did not find any significant effect of other factors (see Supple-
mentary Material A.2). In controls, there were slightly more individuals
attracted first to the left side (62.5% of the controls that made a choice) but
this difference was not significant on Pearson’s Chi-Square test when
compared to an uniform distribution (y?=2, P = 0.1573). There were no
significant differences on Wilcoxon signed rank test for time spent in left
and right side of the arena in controls (see Supplementary Material A.2.1),
nor on Wilcoxon rank sum test between sexes, temperature, and number of
days after the 3'¢ instar moult (see Supplementary Material A.2.2).
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Table 1

First side of the arena chosen by the individuals for each class of test. 1 h-old: faeces of 1 h of age; 24 h-old (c): faeces of 24 h of age stored in closed boxes; 24 h-old (0):
faeces of 24 h of age stored in open boxes; 24 h-old: faeces of 24 h of age stored either in closed or open boxes; Ni,q: number of tested individuals; Nogour1 ,Nodour2: NUmMber
of individuals that chose first the side of the odour 1 (odour 2 respectively); Nmotionless: Number of individuals that did not make a choice during the 10 min of assays.
Significance between the number of individuals that chose odour 1 and those that chose odour 2 is tested by Goodness-of-fit Chi-square test, compared to a uniform
distribution (considering 50% of individuals that chose the side of the odour 1 and 50% that chose the side of the odour 2). P-values under a = 0.05 are in bold.

Odour 1 Odour 2 Ning Nodour1 (%) Nodow2 (%) Nnotionless (%0) a P-value
1 h-old Neutral 33 24 (72.7%) 8 (24.2%) 1 (3%) 8 0.0047
24 h-old (¢) Neutral 33 21 (63.6%) 11 (33.3%) 1(3%) 3.125 0.0771
24 h-old (o) Neutral 33 27 (81.8%) 5 (15.2%) 1(3%) 15.125 0.0001
1 h-old 24 h-old 37 22 (59.5%) 15 (40.5%) 0 (0%) 1.324 0.2498
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Fig. 2. Time spent in each side of the arena for individuals tested with (a) 1 h-old faeces, (b) 24 h-old faeces in closed boxes, (c) 24 h-old faeces in open boxes and (d)

1 h-old and 24 h-old faeces at the same time.

Table 2

Chi-Squared test of homogeneity between individuals exposed to different
classes of test. 1 h-old: faeces of 1 h of age; 24 h-old (c): faeces of 24 h of age
stored in closed boxes; 24 h-old (0): faeces of 24 h of age stored in open boxes.

Classes compared 2 P-value
1 h-old and 24 h-old (c) 0.299 0.584
1 h-old and 24 h-old (o) 0.386 0.534
24 h-old (c) and 24 h-old (o) 2.083 0.149

3.2. Volatile organic compounds analysis

In total, 300 volatile organic compounds (VOCs) were detected in
faeces extracts and 75 of them remained after the filtration process. Out
of these 75 remaining VOCs, 12 were present both in 1 h-old and 24 h-
old faeces while being absent or in low quantity in blank samples,
following the selection rules described in Section 2.6. All but one of

these VOCs could be annotated at level 2 (following Blaaenovic et al.
(2018)), including guaiacol and phenol, already known to be present in
locust faeces (see Cram representations of molecules and Mass Spectra in
Supplementary Material A.3 and A.4). Temporal dynamics of a majority
of VOCs were increasing or presenting a relative maximum at 4 h
(Fig. 4), which suggests bacterial activity or chemical reactions due to
other VOCs degradation. Guaiacol and phenol were the most expressed
VOGs, in particular in 4 h-old faeces samples (Fig. 4). Further informa-
tion about the different VOCs is detailed in Table 3.

4. Discussion

In this study, we assessed the individual behavioural responses of 3™
instar hoppers of Schistocerca gregaria to faeces odours of different ages
(1 h-old or 24 h-old) in order to test for an attractive effect of conspe-
cifics’ faeces and for a dependency of this effect on the faeces’ ages. Our
results support an attractive effect of both 1 h-old and 24 h-old faeces on
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Controls

24h-old vs. 1h-old{ }

24h-old (0) vs. neutral }

24h-old (c) vs. neutral §

1h-old vs. neutral -

Fig. 3. Boxplots of the time taken by individuals to
make their first visit towards one side of the arena
(whatever their first choice) for each type of assay
(from bottom to top). Controls: individual exposed to
. neutral odours; 24 h-old: faeces of 24 h of age stored
either in closed or open boxes; 1 h-old: faeces of 1 h of
age; 24 h-old (o): faeces of 24 h of age stored in open
° boxes; 24 h-old (c): faeces of 24 h of age stored in
closed boxes. The first side of the arena chosen for all
tests with faeces are in Table 1.
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Fig. 4. Abundance (in a logarithmic scale) of the 12
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= 24h classes of faeces (1 h-old, 4 h-old and 24 h-old) and
o N O Blank mostly absent in blank samples by GC-MS analysis. 1
= Butan-2,3-diol, 2 = a-methyl-y-butyrolactone, 3 =
1e8 Tr < 3-octanone, 4 = Phenol, 5 = 2-methoxyphenol
T i I. . (Guaiacol), 6 = Nonan-1-ol, 7 =
- 1 " N : o 2,6,6-trimethylcyclohex—1-ene-1-carbaldehyde, 8 =
§ 1e7 - I - ! i . i H B o Unknown VOC, 9 = 4,8-dimethyl-1,7-nonadien-4-ol,
= . i i i H . s T II °g 10 = Trans-a-ionone, 11 = (4ar,8as)-8a-methyl-dec-
T ; i ’ i { * ‘:' . ek i . ahydronaphthalene-1,8-dione, and 12 = (R)-

HEE] M L “lHT YIE Lo 1 =} I- dihydroactinidiolide.

Peak area
-—
[0]
()]
L

|

fe5- [ISRall (A A
el MNP W W0 PP Pl
1 ] I ] 1 ] 1 I 1 1 ]
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
VOCs
Table 3

Name, mass, temporal dynamics observed in the present study and literature-survey of the possible origin of the 12 volatile organic compounds detected in 1 h-old and
24 h-old faeces. Except for VOC number 8 corresponding to a level 4 annotation (unknown VOC), other VOCs were annotated at level 2 (i.e. are consistent with, at least,
libraries fragmentation mass spectra and theorical Retention Indexes).

N° Name Mass (Da) Temporal Detected in
dynamics

1 Butan-2,3-diol 90.0680 Stable Ubiquitous, produced by a variety of microorganisms (Syu, 2001)

2 a-methyl-y-butyrolactone 100.0524  Increasing Plant, like Evolvulus alsinoides (Kashima and Miyazawa, 2014)

3 3-octanone 128.1201 Relative maximum Ubiquitous, present in plants, fruits and fungi
at4h

4 Phenol 94.0418 Relative maximum In locust faeces, produced by bacteria (Dillon et al., 2000)
at4h

5 2-methoxyphenol (Guaiacol) 124.0524 Relative maximum In locust faeces, produced by bacteria (Dillon et al., 2002), and in faeces of
at4h Pseudoplusia includens (Ramachandran et al., 1991)

6 Nonan-1-ol 144.1514  Decreasing Ubiquitous, came from the acetate pathway (Syu, 2001)

7 2,6,6-trimethylcyclohex—1-ene-1-carbaldehyde 152.1201 Increasing Plants, including wheat (Shibamoto et al., 2007; Yacout et al., 2012; Chhouk et al.,

2018)

8 Unknown / Increasing /

9 4,8-dimethyl-1,7-nonadien-4-ol 168.1514 Increasing Plants, essential oils of kaffir lime Citrus hystrix (Loh et al., 2011)

10 Trans-a-ionone 192.1514 Increasing Plants (teas, raspberries) (Lin et al., 2021; Aaby et al., 2019)

11 (4ar,8as)-8a-methyl-decahydronaphthalene-1,8- 180.1150 Increasing Pollutant from plastic (Charpentier et al., 2012)

dione
12  (R)-dihydroactinidiolide 180.1150 Increasing Queen of fire red ant (Soleneopsis invicta) (Rocca et al., 1983; Mori and Nakazono,

1986).
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nymphs, with no preference observed between the two classes of faeces
age. About 73% of the tested individuals chose faeces’ side first and
spent significantly more time there, regardless of faeces’ age. Further-
more, we observed that this attractive effect lasted at least 24 h, in which
time 12 volatile organic compounds were emitted by the locust faeces.

In the following, we first discuss in detail the VOCs results, their
relation to bacterial activity and other insects’ behaviours when
possible. In the second part, we come back to the attractive effect and
individual responses. To finish, we discuss how these individual be-
haviours may play an important role in band formation and movements.

4.1. Volatile organic compounds found from locust faeces

To detect which VOCs could be implicated in the attractive behav-
iour, we conducted chemical analysis with GC-MS on 1 h-old, 4 h-old
and 24 h-old faeces. We found and annotated 11 VOCs that were emitted
by 1 h-old faeces and still released by 24 h-old collected faeces. One of
these, (4ar,8as)-8a-methyl-decahydronaphthalene-1,8-dione, is a
pollutant from plastic. Its presence in our samples could be due to faeces
that were in contact with the sides of the cage before being collected. We
did not detect 4-vinylanisole, the molecule having an attractive effect on
Locusta migratoria (Guo et al., 2020), in our nymphs’ faeces samples.
However, this VOC has never been detected in S. gregaria nymphs’
faeces, although it is emitted in small quantities by adult males (from
0.02 to 0.22 ng per insect per day, Torto et al. (2021). Four of the
detected VOCs seem particularly interesting because of their known
effect on insect behaviour: phenol, guaiacol (2-methoxyphenol), 3-octa-
none and (R)-dihydroactinidiolide.

Phenol and guaiacol have already been detected in locusts faeces in
previous studies (Obeng-Ofori et al., 1994; Torto et al., 1996). These two
VOCs are involved in aggregative responses on groups of S. gregaria and
Locusta migratoria (Fuzeau-Braesch et al., 1988; Hassanali et al., 2005).
It was shown by Dillon et al. (2002) that guaiacol production result from
bacterial activity, and two of the three bacterial genera known to be
involved in its production (Pantoea, Klebsiella and Enterobacter) were
detected in our locusts’ faeces, through a supplementary analysis based
on 16S rRNA metabarcoding (see Supplementary Material A.5). Phenol
production may also be linked to bacterial activity, since Dillon et al.
(2000) detected it at only a reduced level in faecal pellets of germ-free
locusts. In vitro inoculation of germ-free faecal pellets with Pantoea
agglomerans resulted in the production of small but higher amounts of
phenol. Furthermore, guaiacol is a relevant VOC to other insect species:
it was detected in faeces of the moth Pseudoplusia includens and is
attractive to female of the parasitoid wasp Microplitis demolitor (Ram-
achandran et al., 1991). It is also attractive to the moth Spodoptera lit-
toralis (Revadi et al., 2021). Combined with the attractive response that
we observed in our study, the aggregative effect of guaiacol and phenol
emphasizes the hypothesis of faeces having a role in maintaining locusts
bands.

The two other VOCs, 3-octanone and (R)-dihydroactinidiolide, were
not yet reported in other locusts VOCs studies but are involved in
behavioural responses of other insect species, including social insects.
The first one, 3-octanone, is an ubiquitous VOC produced by many or-
ganisms (Table 3). It was found in faeces of the moth Pseudoplusia
includens (Ramachandran et al., 1991) and in mandibular gland con-
stituents of the ants Manica mutica and M. bradleyi (Fales et al., 1972). It
appears to be an alarm pheromone of species in the subfamily Myrmi-
cinae (Fales et al., 1972), can deter female flies of Megaselia halterata at
high concentrations (Ramachandran et al., 1991; Pfeil and Mumma,
1993), and attracts social wasps Vespula vulgaris and V. germanica
(Unelius et al., 2014). The second VOC, (R)-dihydroactinidiolide, is
known to be a recognition pheromone of the queen of fire red ant
(Soleneopsis invicta) that attracts worker-ants (Rocca et al., 1983; Mori
and Nakazono, 1986). The dynamics of emission that we observed on
GC-MS revealed an increasing signal on 4 h-old and 24 h-old faeces
samples (Fig. 4), suggesting that they could result of bacterial activity
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too.

Some of the remaining detected VOCs had been previously found in
various plants: a-methyl-y-butyrolactone has been found in Evolvulus
alsinoides (Convolvulaceae) (Kashima and Miyazawa, 2014).
2,6,6—trimethylcyclohex—1-ene-1-carbaldehyde was found in Cananga
latifolia (Annonaceae) (Chhouk et al., 2018), Lantana camara (Verbe-
naceae) (Yacout et al., 2012) and common wheat Triticum aestivum
(Poaceae) (Shibamoto et al., 2007). 4,8-dimethyl-1,7-nonadien-4-ol is
present in essential oils of Citrus hystrix (Rutaceae) (Loh et al., 2011) and
trans-a-ionone can be found in teas (Theaceae) and raspberries (Rosa-
ceae) (Aaby et al., 2019; Lin et al., 2021). Maybe those VOCs came from
the wheat use to feed our locusts and eventually not degraded in the
faeces. Finally, butan-2,3-diol and nonan-1-ol are ubiquitous VOCs
produced by most living organism and does not seem to be linked to
some behavioural effects on insects in the literature (Syu, 2001).

It is worth noting that three of these most interesting VOCs (3-
octanone, phenol and guaiacol) shared the same temporal dynamics of
emission, with highest levels of emission reached in 4-old faeces sam-
ples. This questions if a preference might be observed when testing in-
dividuals exposed to 4 h-old vs. 1 h-old or 24 h-old faeces. With our
results of no difference of attraction between 1 h-old and 24 h-old faeces,
we do not know if attraction is a presence-absence response to VOCs
(Nizampatnam et al., 2022 as illustrated recently by) or if a gradual
response to VOCs intensity could exist. Further experiments could clarify
this point. It would also be informative to test from what age faeces stop
being attractive to locust. For that purpose, it would be interesting to use
Proton-Transfer-Reaction Time-of-Flight Mass Spectrometry (PTR-ToF-
MS) analyses to refine temporal dynamics of the VOCs. Unlike GC-MS,
PTR-ToF-MS allow almost real-time quantification (Majchrzak et al.,
2018). Also, it would be interesting to conduct Electroantennography
analyses to explore which VOCs are detected by locusts, like in Torto
et al. (1994). This technique record electrical potentials from insect
antennae when exposed to odours to find which ones are detected by the
insect and can be coupled with Gas-Chromatography (Arn et al., 1975).
A further investigation about physiological functions of the VOCs is also
needed. Indeed, after the perception of the VOCs, not much is known
about the physiological pathways triggered by the stimulus.

4.2. Individual locust attraction to faeces’ VOCs

Our experiments were realized with a strain of desert locusts reared
in laboratory for several generations. It could have an effect on the
outputs, especially concerning microbiota composition and chemical
analysis. In the work of Torto et al. (2021), volatile emissions of
S. gregaria were compared between individuals reared in laboratory for
one and for seven generations. Results indicate that locusts from the
field reared in laboratory for 1 generation produced 4 to 40 times more
volatile organic compounds than locusts reared for 7 generations in the
laboratory. However, the 2 strains of locusts of Torto et al. (2021) did
not come from the same population, which makes it difficult to compare.
The work of Lavy et al. (2019) on wild and laboratory strains differences
shows that the gut-microbiota is very variable. Nonetheless, they
frequently observed the presence of the Enterobacter genus and Klebsiella
genus, from Enterobacteriaceae family, that is one of the dominant
family of our faeces samples analyses (see Supplementary Material A.5).
It was shown that Klebsiella pneumoniae pneumoniae and Enterobacter
cloacae are involved in guaiacol production (Dillon et al., 2002).
Although our laboratory strain may be restricted in microbiota and
hence poor in VOCs compared to field desert locusts, our results are
quite stable in term of presence of phenol and guaiacol, and the strong
attractive response to faeces of nymphs that we observed argue in favour
of faeces odours as a good candidate to contribute to orientation of lo-
cust nymphs.

Recent progress in the understanding of odour recognition of locusts
show that duration, dynamics or changes in ambient conditions do not
hinder the detection of important odours (Nizampatnam et al., 2022).
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Environmental factors such as humidity, temperature and UV may
modify the faeces’ odours. However, the results of Nizampatnam et al.
(2022) give confidence to the idea that even in natural conditions, locust
nymphs may still be able to decipher faeces odours to orientate towards
a feeding band and hence potential food source. This phenomenon may
also explain why the attraction response in our experiments was robust
to the age of faeces, in spite of changes in the chemical blend
composition.

Further studies on the detected VOCs could test each of them to
elucidate which ones are implicated in attractive behaviour. Because
guaiacol, phenol, 3-octanone and (R)-dihydroactinidiolide are present
in large amount in our faeces samples with a very clear signal on GC-MS
analysis and because of their reported behavioural effect on locusts or
other insects, we hypothesize that one of these VOCs is the most
important in behavioural response. Eventually, it could be a combina-
tion of several VOCs that serve as trigger of attraction. Then, it would be
interesting to conduct individual behavioural assays on nymphs exposed
to those 4 VOCs in priority. For future works, it would also be interesting
to reproduce those tests on locust from wild populations. Ultimately,
trying to orientate hoppers in natural conditions with large amount of
faeces or the annotated set of VOCs could verify this role of faeces
odours.

4.3. Band movements and faeces odours

To our knowledge, this study is the first to consider faeces’ state of
degradation. Our results highlight the persistence in time of VOCs, that
were still emitted 24 h after faeces production. This long persistence
create a trace through time of the way taken by individuals. In cases
where the band may be out of scent range of latecomers, faeces may
constitute more efficient indicators of the path taken by the band than
individual nymphs’ odours. The potential role of faeces in orienting
locust nymphs is consistent with the field observation of Piou et al.
(2022) on S. cancellata hoppers. Following a large hopper band for
several days, one evening, Piou et al. (2022) observed that the band was
split in two groups. The next day, the second group followed the same
path that the group of the front took the day before their separation. The
faeces odours could probably be involved in this orientation.

It is known that hopper bands display a density gradient with more
individuals at the front than at the rear (Uvarov, 1977). This results in an
accumulation of fresh faeces at the front. Then, faeces left by the band
follow an age gradient with more fresh faeces at the front than at the
rear. As we observed in chemical analysis that VOCs emitted by faeces
evolve over time, this age gradient could provide an additional infor-
mation on the travelling direction of the band and contribute to the
global cohesion of the group, with the back of the band following fresh
faeces left by the front. The degradation of faeces through time, longer
than 24 h, may give an orientation to follow. Even if we did not observe a
clear preference between 1 h-old and 24 h-old faeces in our experiments,
there obviously should be an age when faeces are not attractive at all, or
simply less attractive. Then, the direction to take would result from this
difference. Further works should be conducted to identify when faeces’
odours stop to be attractive and from how far faeces are detected by
hoppers.

Faeces odours may also explain large band formation from small
scattered hopper groups. Indeed, first and second instar nymphs of
gregarious desert locusts create “hopper spots” generally without
walking direction (Ellis and Ashall, 1957), as a result of synchronization
of egg-laying and hatching (Uvarov, 1977; Maeno et al., 2021). As
hoppers grow, they start marching in a coordinated way (Uvarov, 1977).
So far, some authors considered that the direction taken by young
hopper bands is random (Lecoq et al., 1999 e.g.). However, faeces
odours from other groups may be a signal that influence the individuals
in the front of the band, and consequently the entire band direction. It
would then participate in the formation of large bands by regrouping
different small hopper spots. Such convergence of several small group
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was observed in the field (Uvarov, 1977; Symmons and Cressman,
2001). Further studies should be conducted to test this hypothesis.

If the attractive effect of certain VOCs is strong enough, we could
imagine possible application in locusts pest management. Those VOCs
could be used to deviate marching bands from crops or to trap insects.
Instead of the physical barriers used in the 1950s or afterwards in case of
lack of pesticide to orientate hopper bands toward traps (Dobson, 2001;
Stride et al., 2010), chemical attraction would be a way to lower
necessary man power and reduce the environmental impacts of chemical
pesticides. In the case of 4-vinylanisole, preliminary test with sticky
traps emitting the VOC in the natural wetland reserve of North Dagang
on L. migratoria show promising results (Guo et al., 2020).
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Supplementary materials

Inclusion of motionless individuals
Question Dependant  Independant Statistical Statistical P-value
variable variable(s)  Test Value
Is there a difference of ac- Time nee- Sex Wilcoxon 3371 0.502
tivity level between males ded to rank sum
and females ? make the test
first choice
Does the number of days Time nee- Number of  Kruskal- 4.824 0.09
since 3rd instar moult im- ded to days since Wallis rank
pact significantly the acti- make the 3rd instar sum
vity level of individuals ? first choice  moult (1,2
or 3)
Does temperature varia- Time nee- Temperature Kruskal- 12.796 0.464
tion impact significantly ded to Wallis rank
the activity level of indivi-  make the sum

duals ?

first choice

TAB. A.1.1 — Statistical test results for the time needed to make the first choice when motionless individuals
are included in the database. We set the time needed to make the first choice at 600s.



A.2 Exploration of other factors of variation

We explored physiological and experimental factors that could affect behavioural results: sex of the
individuals, number of days since the 3"¢ instar moult and the temperature in the room.

Question Dependant  Independant Statistical Statistical P-value
variable variable(s)  Test Value
Is one side of the arena Time spent  Sides of Wilcoxon 333 0.200
more attractive than the on each the arena signed
other one ? side rank test
Firt side Sides of X2 2 0.1573
chosen the arena
Is activity level different Time nee- Sex Wilcoxon 157 0.256
between sexes ? ded to rank sum
make the test
first choice
Is activity level different Time nee- Number of  Kruskal- 1.333 0.514
according to number of ded to days since Wallis rank
days since last moult ? make the 3rd instar sum test
first choice  moult (df=2)
Is activity level different Time nee- Temperature Kruskal- 4.863 0.772
according to temperature ded to Wallis rank
variation ? make the sum test
first choice (df=8)

TAB. A.2.1 — Statisical tests made on control individuals to explore other potential factors of variation.



Question Dependant  Independant Statistical Statistical P-value

variable variable(s)  Test Value
Is activity level different Time nee- Sex Wilcoxon 1856 0.246
between sexes ? ded to rank sum
make the test
first choice
Is activity level different Time nee- Number of  Kruskal- 6.943 0.031
according to number of ded to days since Wallis rank
days since last moult 7 make the 3rd instar sum
first choice  moult
Is activity level different Time nee- Temperature Kruskal- 14.748 0.256
according to temperature ded to Wallis rank
variation ? make the sum
first choice
Is one sex more attracted Time spent  Sex Wilcoxon 1142 0.850
by faeces than the other on faeces’ rank sum
one? odour side test
Is there an effect of num- Time spent Number of  Kruskal- 1.139 0.566
ber of days since 3" instar  in faeces’s days since ~ Wallis rank
moult on behavioural res- odours side 37 instar sum test
ponses (faeces attractive- moult (df=2)
ness) 7
Does temperature varia- Time spent Temperature Kruskal- 8.388 0.591
tion impact behavioural on faeces’ Wallis rank
responses (faeces attracti- odour side sum test
veness) ? (df=10)

TAB. A.2.2 — Statistical tests made on tested individuals to explore other potential factors of variation



A.3 Cram representation of detected VOCs

(1) Butan-2,3-diol (2) a-methyl-v- (3) 3-octanone
butyrolactone
OH
CHs CHa
H3C
CHs
HsC o
(0] (0]
HO
(4) Phenol (5) Guaiacol (6) nonan-1-ol
OH OCHs
OH
/\/\/\/\/CH3
HO
(7) 2,6,6- (8) Unknown VOC (9) 4,8-dimethyl-1,7-nonadien-4-ol
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o
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Fi1Gc. A.3.2 — Cram representation of the 11 detected VOCs.



A.4 Mass Spectra of annotated VOCs
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F1G. A.4.2 — Mass Spectra of the 12 annotated VOCs.



(g) 2,6,6-trimethylcyclohex-1-ene-1-carbaldehyde
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Fi1G. A.4.2 — Mass Spectra of the 12 annotated VOCs (end).




A.5 Presence of bacterial agents in faeces
Methods

Four batches of faeces produced by desert locust nymphs during the experiment (24h of age or more)
were used to identify associated bacteria by high-throughput sequencing of a DNA amplicon coding for
the 16S ribosome RNA gene. DNA was extracted using the DNeasy 96 Blood & Tissue Kit (Qiagen)
instructions, with the addition of a mechanic cell lysis procedure to provide high quality microbial nucleic:
after lysis by incubation overnight at 56°C, lysate was bead-beaten for 5 min with 500 mg of 0.45/0.55 mm
zirconia beads Zirmil ®Y (Saint-Gobain), in a TissueLyser II (Qiagen) at the maximum speed setting.
We used universal primers to amplify a 251-bp portion of the V4 region of the 16S rRNA gene (16S-
V4F:587 GTGCCAGCMGCCGCGGTAA; 16S-V4R: GGACTACHVGGGTWTCTAATCC) and a dual-
index method to multiplex our samples (Kozich et al., 2013; Galan et al., 2016). Laboratory preparation
for PCRs (in triplicate and including negative controls), and library preparation was performed as in
Galan et al. (2016). We performed a run of 2 x 251 bp paired-end sequencing, which yielded high-quality
sequencing, through the reading of each nucleotide following the assembly of reads 1 and reads 2.

We processed the paired-end sequencing data from the Illumina MiSeq system using the following
approach. We preliminarily used a Shell script that allows to prepare Illumina reads (quality control,
removal of primers using cutadapt v. 1.9.1 (Martin, 2011), and contiguity filtering using FLASH v. 1.2.11
(Mago¢ and Salzberg, 2011). Then, in FROGS pipeline (Escudié et al., 2018), we filtered sequences by
length (expected value of 251b £ 10b), dereplicated sequences, removed chimeras using the algorithm of
Edgar et al. implemented in VSEARCH v. 1.1.3, clustered sequences with SWARM v. 1.3.0 using a local
clustering threshold using the default d-value (d = 1) (Mahé et al., 2014) and returned taxonomic affiliation
for each OTU using NCBI Blast+ on Silva SSU 132 with pintail quality 100%. Finally, we filtered for false
positives or incomplete taxonomic affiliations, applied data reduction by keeping only bacterial variants
with at least 0.005% of the total number of reads in the abundance table, following Escudié et al. (2018),
and cleaned for wheat contamination due to homology between bacterial and chloroplast 16S (Hanshew
et al., 2013).

Results

We collected S. gregaria faeces used in behavioural assays to identify their bacterial communities using
high-throughput sequencing. Overall, PCRs generated a minimum of 4,867 reads and an average of 20,099
reads per sample after filtering, reduction, and cleaning for chloroplast variants, and all the samples reached
the plateau. The 25 bacterial variants found in faeces samples represented Gammaproteobacteria and
Bacteroidia classes only, 8 families and 21 genera (Table A.5.3). The Enterobacteriaceae family represent
about 75 percent of reads, at least 13 genera and 13 variants.



Family Genus Proportion of reads Prevalence
Enterobacteriaceae (522) Klebsiella (343), 72.1% 100%
Enterobacter (165),
Buttiauxella (9),
Salmonella (1),
or Cronobacter (1),
Kluyvera (1),
Escherichia-Shigella (1),

Erwiniaceae (2) Erwinia (2),
Siccibacter (1)
Enterobacteriaceae Raoultella (54), 10.4% 100%

Enterobacter (2),
Citrobacter (1)

Xanthomonadaceae Stenotrophomonas 5.1% 75%

Moraxellaceae Acinetobacter 4.0% 100%

Enterobacteriaceae (67) Kosakonia (33), 3.1% 100%
Cronobacter (15),

or Salmonella (17),

Enterobacter (1),
Escherichia-Shigella (1)

Erwiniaceae (3) Siccibacter (3)

Sphingobacteriaceae Sphingobacterium 2.1% 50%
Xanthomonadaceae Stenotrophomonas 1.3% 100%
Flavobacteriaceae Flavobacterium 1.0% 100%
Pseudomonadaceae Pseudomonas* 0.4% 100%
Enterobacteriaceae Yersinia (405), 0.3% 75%

Serratia (87),
Rahnella (6)

Erwiniaceae (3) or Erwinia (3) 0.1% 50%
Enterobacteriaceae (1) Citrobacter (1)

Xanthomonadaceae Stenotrophomonas 0.04% 50%
Comamonadaceae Aquabacterium 0.02% 75%

TAB. A.5.3 — Proportion of reads, prevalence among the four faeces samples and taxonomic affiliation of
bacterial genera revealed by 16S metabarcoding in S. gregaria faeces. For the bacterial variants 1, 2 and 5,
the 16S V4 region cannot discriminate among several genera of the Silva SSU 132 database (i.e., "Multi-
affiliation’ in FROGS results). In these cases, the numbers of the different tazonomies in the best blast
hits (i.e., with an equal score) were written in parentheses.*: five different bacterial variants blasted to the
Pseudomonas genus (all other genera were represented by a single bacterial variant)
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Abstract

The study of eco-evolutionary dynamics, that is of the intertwinning between ecologi-
cal and evolutionary processes when they occur at comparable time scales, is of grow-
ing interest in the current context of global change. However, many eco-evolutionary
studies overlook the role of interindividual interactions, which are hard to predict
and yet central to selective values. Here, we aimed at putting forward models that
simulate interindividual interactions in an eco-evolutionary framework: the demo-
genetic agent-based models (DG-ABMs). Being demo-genetic, DG-ABMs consider the
feedback loop between ecological and evolutionary processes. Being agent-based,
DG-ABMs follow populations of interacting individuals with sets of traits that vary
among the individuals. We argue that the ability of DG-ABMs to take into account
the genetic heterogeneity—that affects individual decisions/traits related to local and
instantaneous conditions—differentiates them from analytical models, another type
of model largely used by evolutionary biologists to investigate eco-evolutionary feed-
back loops. Based on the review of studies employing DG-ABMs and explicitly or
implicitly accounting for competitive, cooperative or reproductive interactions, we
illustrate that DG-ABMs are particularly relevant for the exploration of fundamental,
yet pressing, questions in evolutionary ecology across various levels of organization.
By jointly modelling the effects of management practices and other eco-evolutionary
processes on interindividual interactions and population dynamics, DG-ABMs are also
effective prospective and decision support tools to evaluate the short- and long-term
evolutionary costs and benefits of management strategies and to assess potential
trade-offs. Finally, we provide a list of the recent practical advances of the ABM com-
munity that should facilitate the development of DG-ABMs.

KEYWORDS
agent-based models, demo-genetic models, DG-ABMs, eco-evolutionary dynamics, eco-
genetic models
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1 | INTRODUCTION

Understanding and anticipating populations' response to changes
in environmental and anthropogenic pressures requires conceptual
and modelling approaches coupling ecological and evolutionary pro-
cesses. This is largely motivated by the increasing realization that
ecological and evolutionary responses of populations can occur on
similar temporal scales, with potential consequences on dynamics
from gene to ecosystem (Carroll et al., 2007). The burgeoning litera-
ture investigating eco-evolutionary dynamics illustrates this growing
interest (Bassar et al., 2021; Dunlop et al., 2009; Oddou-Muratorio
et al., 2020; Romero-Mujalli et al., 2019; Schoener, 2011).

The conceptual framework of eco-evolutionary dynamics de-
picts feedback loops between response processes at different lev-
els of biological organization in a contemporary timescale (Govaert
et al.,, 2019; Hendry, 2017; Pelletier et al., 2009). These feedback
loops acknowledge that (1) genetic diversity and its architecture
determine the demographic structure and population dynamics
through phenotypic expression; (2) demographic structure and pop-
ulation dynamics determine evolutionary processes, that is genetic
drift, selection and gene flow, which in turn (3) determine genetic di-
versity. As an illustration of such feedback, the competition between
trees within a forest results in a selection process contributing to
genetic evolution, while the genetic composition of the tree pop-
ulation drives interindividual competition and forest productivity
(Pretzsch, 2021). To account for feedback loops, eco-evolutionary
models must integrate inheritance mechanisms and the multiple
driving forces controlling the dynamics of the distributions of herita-
ble traits across generations (Bassar et al., 2021).

One of these key drivers of selection is the interactions between
individuals within populations, as they directly or indirectly affect
individual fitness at the core of any evolutionary dynamics (Maynard
Smith, 1974; Webber & Vander Wal, 2018). We focus here on within-
population interindividual interactions (i.e. competition, cooperation
and mating) affecting the demographic dynamics (growth, reproduc-
tion and mortality) and ultimately individual fitness or even inclusive
fitness (Box 1). In essence, the outcome of such interactions is emi-
nently stochastic and context-dependent, and population structure
itself is part of the context. It is now recognized that the structure
of social networks within a population may affect natural selection
and trait evolution through indirect genetic effects (traits affected
by genes in other individuals, Fisher & McAdam, 2017; Kazancioglu
et al., 2012; Marjanovic et al., 2022; Wade et al., 2010). Additionally,
these networks are themselves dynamic, since changing the social
environment may influence an individual's later decisions in a social
interaction, leading to rapid shifts in networks' structures (Farine &
Whitehead, 2015). For instance, individuals are able to modify their
mating tactics, which diminishes the selection they endure (Oh &
Badyaev, 2010) and thus affects selection at the population level.
Likewise, the distribution of phenological traits (e.g. flowering or
maturation time) shapes mating opportunities within plant and an-
imal populations and possibly leads to assortative mating (here, the
positive correlation of phenology between mates). Compared with

random mating, assortative mating can either deplete or increase the
genetic variance available for selection depending on whether the
environment is stable or changing, with contrasted consequences
on genetic adaptation (Godineau et al., 2021). Unfortunately, the
interindividual interactions are usually little appreciated in eco-
evolutionary models, with potential consequences on our under-
standing of the full range of eco-evolutionary responses.

Our objectives here are to put forward models that explicitly
or implicitly account for variable within-population interindividual
interactions in an eco-evolutionary framework: the demo-genetic
agent-based models (DG-ABMs). After defining these models, we
survey the literature to illustrate how DG-ABMs can be used to in-
vestigate fundamental issues in evolutionary ecology, as well as to
assist the management of natural populations facing environmental
changes.

2 | HOW TO MODEL ECO-
EVOLUTIONARY FEEDBACK LOOPS: FROM
ANALYTICAL MODELS TO DG-ABMS

At the very core of the eco-evolutionary models is the need of speci-
fying the genetically variable and heritable traits, their impact on
the focal organism's life history and the ecological embedding that
determines how life-history traits affect and are affected by envi-
ronmental conditions and the demographic context (Dieckmann
& Ferriere, 2004). This can be achieved by various approaches
(Figure 1). First, there is a long tradition in evolutionary ecology
to rely on analytical models (differential-equation and difference
equation models), which offer elegant solutions and provide general
knowledge on elementary eco-evolutionary feedback loops, gener-
ally at the cost of simplifying hypotheses. Among the most com-
mon analytical formalisms of eco-evolutionary feedback loops are
(1) adaptive dynamics models (Dieckmann & Ferriere, 2004), which
incorporate ecological realism, in particular, the notion that the suc-
cess of any given strategy depends on its frequency within the pop-
ulation, but often bypass the complexity of genotype-phenotype
relationship (for instance by assuming asexual reproduction,
clonal inheritance); (2) evolutionary quantitative genetics models
(Kirkpatrick & Barton, 1997; Pease et al., 1989; Slatkin, 1978), which
integrate the genotype-phenotype map with population demogra-
phy (e.g. density-dependence) but where other ecological changes
remain independent from the population dynamics; and (3) inte-
gral projection models (Smallegange & Coulson, 2013), which use
population models classically developed in population dynamics to
describe the evolution of continuous characters in a quantitative
genetics framework. We purposely do not mention traditional op-
timisation models, such as stochastic dynamic programming used to
represent individual behaviour (e.g. life-history decisions) and devel-
opment (e.g. growth and sexual maturity) and their consequences
for population dynamics (Mangel, 2015), as these models do not
specify the genetic architecture of traits, which is yet mandatory
for eco-evolutionary feedback to emerge. The main limitation of the
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BOX 1 Interindividual interactions involved in population eco-evolutionary dynamics

Here, we focus on interactions between conspecific individuals within a population—mainly competition, cooperation, and mating—which directly
drive the processes of mortality, growth, and reproduction (e.g. Figure A, C, D below) and whose variations subsequently induce evolutionary
changes. This also includes the variety of ecological interactions indirectly impacting demography, such as exchange of information (e.g. on
predator, or resource availability), movement (e.g. to escape predation or competition) or group behaviour (e.g. affecting predator's avoidance
or resistance, Figure A, B below).

The major reason why we focus on local (i.e. within-population), variable, conspecific interactions is that evolution is a population-specific
process, primarily fuelled by differences in individual fitness arising from the response to abiotic and biotic environments, the latter including
the social context. Interspecific interactions may also shape the within-population social context and contribute to evolution: for instance,
the existence and strength of plant-pollinator interactions define the social context within which selfing may evolve (Katsuhara et al., 2021).
Trophic interactions may contribute to the resource context within which functional traits related to resource acquisition may evolve (Kang
& Thibert-Plante, 2017). On a macroevolutionary timescale, intra- and inter-specific competition for resources can drive speciation (Gavrilets
et al., 2007; Weber et al., 2017). However, considering interspecific interactions without genetic variation in at least one of the partners of the
interaction is not enough to model the dynamic feedback loop between ecological interactions, fitness, and the genetic composition of the
population. This is particularly why predation was not considered as a focal interaction in this review: indeed, when predation is investigated
from the point of view of the variation of a prey's trait conferring variable avoidance ability from the predator, or from the variation of a
predator's trait conferring variable ability to catch prey, then it becomes a trait involved in competition among prey to escape predators, or
among predators to optimize prey foraging and selection (e.g. Kelly & Phillips, 2019; Labonne & Hendry, 2010).

(a) School of common minnow (Phoxinus phoxinus) individuals maintained in an experimental tank at INRAE, Saint-Pée-sur-Nivelle, France.
Schooling behaviour in this species is supposed to be both an anti-predator and a foraging optimisation strategy (Photo: ©INRAE—Stéphane
Glise)

(b) Fifth instar hoppers of gregarious desert locust basking in the morning sun within herbaceous plants of the Mauritanian desert; grouping
behaviours and bright coloration in desert locust (Schistocerca gregaria) are supposed to be an anti-predator strategy (Photo: ©JIRCAS—
Koutaro Ould Maeno)

(c) Sea lamprey (Petromyzon marinus) spawning in the Nive River (South-western France). Species from the Petromyzontidae family are
semelparous, but the number of mates is highly variable among species (Photo: ©INRAE—Stéphane Glise)

(d) Beech (Fagus sylvatica) trees with late and early phenologies on Mont-Ventoux, France. Phenological mismatch limits male more than female
reproductive success (Photo: ©INRAE—Frédéric Jean)

above-listed analytical approaches is that they consider evolution-
ary and ecological processes (be they deterministic or stochastic)
to be homogeneous within groups of individuals (the population or
life stages), whereas group composition constantly varies in terms
of phenotypes and genotypes, affecting individual decisions, linked
to local and instant conditions, and their outcome at the group level

(i.e. emerging effects).

Yet the question of individual heterogeneity and its effects
has long preoccupied eco-evolutionary ecologists. For several
decades, simulations using agent-based models (ABMs, also
called individual-based models or IBMs in ecology) were used
to investigate more complex scenarios and explore unexpected
eco-evolutionary feedback loops, with approaches spreading
on a spectrum of complexity well-described by DeAngelis and
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Analytical models

Population dynamics

Within-population
variation

Inter-individual

interactions

Trait-fitness Hard-coded, eventually with variable
relationship parameters
Management M . £ not flexibl
practises ean impact, not flexible

Uniform within population(s) or within
classes of individuals

Simplified (e.g. two variants) or Gaussian

distribution (QG), no structure

DG-ABMs

Individual

Not uniform,
possible structure

Distribution free,
possible structure (e.g. spatial)

Not uniform,

Uniform within population or within o P >
classes of individuals explicitly modelled

Emerging, flexible

On individuals and interactions, allows
emerging effects

FIGURE 1 Different approaches to model eco-evolutionary feedback loops. This scheme summarizes the main differences between two
major modelling approaches used to investigate eco-evolutionary dynamics: analytical models on the left and DG-ABMs on the right. Their
main difference is that analytical models consider evolutionary and/or ecological processes to be homogeneous within groups of individuals
(the population or life-stages), whereas DG-ABMs can account for phenotypic and genotypic variation in groups of individuals, its effects
on individual decisions/traits linked to local and instant conditions, and their outcome at the group level (i.e. emerging effects). In particular,
some (although not all) DG-ABMs model interindividual interactions, and their effects on individual fitness, which emerge in part from these

interactions. QG, quantitative genetics.

Mooij (2005). On the one side of the spectrum, some ABMs were
developed to validate and/or explore the predictions made with
analytical models, replace these models and/or eventually nur-
ture their future development. To keep these ABMs as simple as
possible, individuals usually have a minimum number of attributes
and fitness does not depend on interindividual interactions. For
instance, by coupling a niche-based model with individual-based
demo-genetic simulations, Cotto et al. (2020) investigated the
evolutionary constraints related to alpine plant response to a
changing climate. The key originality of their approach is to model
individuals as spatial points across a complex climatic landscape,
where the individual phenotypes are explicitly linked to climatic
variables and where the optimal phenotype is prescribed by the
niche-based model and varies through time. They use a classical
multistage life cycle model (from seeds to adults) where individ-
ual survival and ultimately fitness increases when the multivariate
phenotype is close to the optimal phenotype but is independent
of the phenotype of other individuals. This typical top-down ap-
proach aims at extending classic analytical models into more com-
plex domains with the assistance of ABMs.

On the other side of the spectrum, some ABMs employ a spe-
cific bottom-up approach to fully integrate individual interactions
and their outcome over time and space within a population, the re-
sult of which will dictate the strength and direction of evolution-
ary processes at the population level (DeAngelis & Mooij, 2005;
Huston et al.,, 1988). These ABMs acknowledge that individuals
have inherently nonuniform interactions with each other, and that
the consequences of the variation in traits mediating interindivid-
ual interactions are better described by rule-based simulations than
by mathematical models. Accordingly, these approaches depict the
interactions between individuals and their effects on individual fit-
ness, accounting for the social context, and observe the resulting

dynamics in terms of distributions of heritable traits and demogra-
phy. We hereafter refer to these ABMs as DG-ABMs, DG-ABMs (an-
other possible acronym would be eco-genetic ABMs).

DG-ABMs can be defined as individual-based (meta) popula-
tion dynamics models with heritable trait variation and phenotype-
dependent interactions between individuals (Box 2). A key feature of
DG-ABMs is that fitness variation emerges mechanically from inter-
actions between individuals (as opposed to assuming an a priori fit-
ness function) and gives rise to the evolution of patterns structuring
the population diversity and its dynamics (e.g. genetic architecture
and spatial genetic structure). Typical examples of emerging fitness
variation are spatially structured individual-based models focus-
sing on dispersal evolution (Bach et al., 2006; Kubisch et al., 2013;
Poethke et al., 2007). Indeed, these studies demonstrated that ge-
netic structure and kin competition emerge from the spatial design
of their DG-ABMs, when the genetic architecture of dispersal and
competition is included (here implicitly). Hence, dispersal evolves
to reduce kin competition and increase inclusive fitness, ultimately
driving back kin structure within populations. This is radically dif-
ferent from assuming a prescribed relationship between traits and
fitness, as done in analytical models and some ABMs (e.g. Cotto
et al., 2020). We argue here that this bottom-up construction of fit-
ness in DG-ABMs provides different and new insights into various
fundamental and applied questions in ecology and evolution, and
illustrate further our point of view by a review of the literature.

3 | OBJECTIVE AND METHOD FOR THE
LITERATURE REVIEW

In their recent review of individual-based modelling of eco-
evolutionary dynamics, Romero-Mujalli et al. (2019) illustrated how
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BOX 2 An overview of demo-genetic agent-based models (DG-ABMs), and on how they model interindividual interactions

Conceptual scheme of DG-ABMs (Figure below). Individuals (or agents) are characterized by their phenotypic traits, determined by their genotype,
the environment, and interactions between them (denoted G x E). The agents together define the population, hence determining its diversity
and structure, where interindividual interactions shape the social environment. This social environment influences population dynamics,
which ultimately drives evolutionary processes (drift, selection, gene flow). Fitness variations (e.g. survival, fecundity variation) emerge from
different outcomes of interindividual interactions (e.g. mating, competition, cooperation, information exchange) and give rise to evolution of
traits via the trans-generational response to selection. This framework, highlighting the feedback loop central to eco-evolutionary approaches,
is the core part of DG-ABMs and is identified by solid (units)/dashed (units' properties) line boxes and bold arrows
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Modelling interindividual interactions: ABMs have the general capacity to represent both direct interactions among agents (i.e. when one agent
identifies one or more other agents and directly affects them, for example by having some kind of contest with them, eating them, or choosing
them to mate) and mediated/indirect interactions (when one agent affects others indirectly by producing or consuming a shared resource)

The choice to model these interactions explicitly or implicitly in DG-ABMs depends on the interaction type, the degree of realism/complexity
desired, and on the focal, evolvable trait(s) involved in the interaction (see Table 1 for examples of these traits). Direct reproductive
interactions are most often explicitly modelled, through variable mate preference or competitiveness among potential mates (e.g. Chevalier
et al., 2022), or assortative mating for a variable phenological trait (e.g. Soularue & Kremer, 2014). This is also the case of direct cooperative
interactions, where the mechanisms involved (e.g. in grouping behaviour) are usually explicitly represented (de Jager et al., 2020; Van Der Post
et al., 2015)

Indirect interactions such as competition for resources can be implicitly modelled through density-dependence functions. For instance, most DG-
ABMs investigating fisheries-induced evolution assume that increasing density will lead to increasing competition, the competition strength
also depending on individual size (Ilvan & H66k, 2015; Piou & Prévost, 2012). By contrast, some DG-ABMs consider competition in an explicit
prey-predator (Costa et al., 2016) or consumer-resource (Kang & Thibert-Plante, 2017) system; in these cases, the level of the resource
and the consumption process at each time step are explicitly modelled, and the traits involved in the interaction can be more realistically
represented (e.g. gill-raker count in Kang & Thibert-Plante, 2017)

DG-ABMs applications: DG-ABMs also offer the opportunity to study eco-evolutionary dynamics at multiple levels of organization and spatio-
temporal scales. At population scale, habitat structuring and variation in the abiotic environment can be included to account for selection,
stochastic events and subdivision of the social environment. These models also allow simulations of several populations' dynamics connected
through dispersal with potential gene flow, such as in a metapopulation case. At a higher level, community dynamics can be modelled through
interspecific interactions between individuals from directly or indirectly interacting species

ABMs have been applied to assess organisms' and populations' re-
sponses to environmental change, but overlooked whether these
ABMs accounted or not for interindividual interactions. Here, we
specifically reviewed DG-ABMs in which fitness variation emerges
mechanically from interactions between individuals.

To that aim, we searched the Web of Science Core Collection
between 1955 and 2022 for various combinations of keywords

(Figure S1). A first query using (Individual-based model* OR IBM*)
AND (eco-evol* OR demo-genet* OR demogenet* OR ecoge-
net* OR eco-genet*) returned 138 publications. Using the terms
(Agent-based model OR ABM) instead of (Individual-based model*
OR IBM*), we obtained 15 publications indicating that the eco-
evolutionary community has not appropriated the term ABM despite
its broader meaning (e.g. Railsback & Grimm, 2019). Of all these 153
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TABLE 1 |Interindividual interactions and associated evolvable traits modelled in DG-ABMs

Evolvable traits

IT Category
Competition (1) growth/
maturation

(2) abstract trait

(4) dispersal trait

(5) behaviour

(6) energy,
allocation

(7) defence

(8) virulence

REPRODUCTION (1) growth/

maturation

(3) mating

Cooperation (2) abstract trait

(5) cognitive

Examples

Size at emergence

Threshold for size at migration

Growth rate

Competitive abilities

Prospecting of habitat quality

Dispersal distance

Movement preference
Drifting

Functional traits related to energy
acquisition

Toxin production
Abstract defence

Pathogen virulence

Threshold for size at maturity

Slope/intercept of the maturation
reaction norm

Selfing or self-incompatibility

Mate choice (preference,
competitiveness), mate search

Mutualistic or antagonistic trait

Grouping, schooling behaviour

Examples of references (species/kingdom)

Fielding (2004) (grasshopper); Ayllén et al. (2016, 2018)
(trout)

Piou and Prévost (2012, 2013) (salmon)

Kang and Thibert-Plante (2017) (alewife); Moya-Larafio
(2011) (generic); Travis et al. (2010) (plant)

Gascuel et al. (2015), Pontarp et al. (2015), Ward and
Collins (2022) (all generic for species community)

Fronhofer and Altermatt (2017), Ponchon et al. (2021)
(generic)

LaRue et al. (2019) (sea rocket); Leidinger et al. (2021)
(plant)

Hrycik et al. (2019) (perch)
Mazzucco et al. (2015) (shrimps)
lvan and H66k (2015) (perch); Mollet et al. (2016) (plaice)

de la Pena et al. (2011) (plant-herbivores)
Costa et al. (2016), Urban et al. (2019) (generic)

Papaix et al. (2018), Rimbaud et al. (2018) (plant
pathogen)

Ayllén et al. (2016, 2018) (trout); Piou and Prévost (2012,
2013) (salmon)

Dunlop et al. (2007) (bass)

Kirchner et al. (2006), Katsuhara et al. (2021) (plant)

Berec et al. (2018), Chevalier et al. (2022) (generic);
Labonne and Hendry (2010) (guppy); Nathan
et al. (2019) (trout)

Maliet et al. (2020) (generic)
Van Der Post et al. (2015) (generic); Reuter et al. (2016)

behaviour

Attachment density

(fish)
de Jager et al. (2020) (mussel)

Note: To illustrate the categories of traits considered as evolvable in the reviewed DG-ABMs, we listed some examples depending on the interaction

type considered (IT).

publications (Table S1), only 54 included the terms ([interindivid* OR
inter-individ* OR individ*] AND interact*). After excluding reviews,
technical publications, book chapters, preprint and duplicated stud-
ies (Table S2), we retained 120 publications. Finally, as we were in-
terested in studies using a DG-ABM approach, we checked whether
these 120 remaining publications (1) use an IBM; (2) simulate dy-
namics over multiple generations; (3) represent (direct or indirect)
interactions between conspecific individuals; (4) represent individ-
ual variation in the interaction-related trait(s); and (5) consider that
part of this variation is heritable. With this method, we filtered out
45 additional publications that did not satisfy these five criteria, re-
sulting in a total of 75 publications using DG-ABMs where interin-
dividual interactions affect fitness. Using a nonexhaustive snowball
approach, we found 14 additional references cited in or citing the
75 selected publications (see Table S3 and Lamarins et al., 2022
for the final database). Note that the difficulties we encountered in

selecting studies using DG-ABMs with interindividual interactions
from the WOS illustrate the need for clearer referencing based on

keywords better shared by the community.

4 | SYNTHESIS OF THE LITERATURE
REVIEW

In the selected 89 studies, competition was by far the most con-
sidered interaction (79 studies), followed by reproductive interac-
tions (38 studies) and cooperative interactions (four studies only).
We found 32 studies accounting for two types of interaction
simultaneously.

On average, 1.9 traits (between 1 and 19 traits) per study were
considered as evolvable. The nature of evolvable trait(s) depended
on the interaction type, the species/kingdom considered and the

85U8017 SUOLILLIOD BAEa.D 3|t [dde au Aq peussnob afe Ssolle O ‘8sn JO S9N 10} Aeiqi 8ul|uQ /8|1 UO (SUONIPUOD-PUB-SWLBI WD A8 | 1M ARIq U1 UO//SANY) SUONIPUOD Pue SWe | 84} 89S *[¢202/TT/0E] U0 Akeiqi aulluO A8]1M ‘80Ul 8UeIyd0D AQ 80SETBAS/TTTT OT/I0P/WO0D A8 | im AteIq Ul |Uoy/SAnY Woly papeojumod ‘0 ‘T/Sv2S.LT



LAMARINS ET AL.

.\ Y-

TABLE 2 Association between the category of evolvable traits considered in each DG-ABM, and the type of eco-evolutionary feedback

considered

Type of eco-evolutionary feedback

Ecology- Microevolution-

Trait category focussed focussed
Growth/Maturation 6 2
Abstract trait 2 7
Dispersal 2
Mating 2 5
Cognitive behaviour 2 1
Defence 1 2
Energy acquisition or allocation 2 1
Virulence
Mating & growth/mat.
Mating & Energy acq) or allocat. 1
Growth/ mat. & Defence
Growth/mat. & Dispersal
Growth/mat. & Energy acq. or

allocat.
Number of studies 17 19

level of generality/realism/precision of the model (following the clas-
sification of models properties of Levins, 1966). We distinguished
eight categories of evolvable traits (Tables 1 and 2): (1) traits related
to growth and/or maturation thresholds (36 studies); (2) traits related
to mating (12 studies); (3) dispersal traits (12 studies); (4) traits re-
lated to cognitive behaviour and information exchange (six studies);
(5) traits related to energy acquisition or allocation (six studies); traits
related to (6) defence (five studies) or (7) virulence (two studies);
(8) and finally, abstract traits—meaning that they do not correspond
directly to a measurable trait—generally related to competitive abil-
ity or/and assortative mating (17 studies). We found seven studies
considering two types of traits simultaneously. While some of these
traits directly mediate interindividual interactions (e.g. mating traits
for reproduction, behavioural traits for cooperation), most of them
indirectly impact interactions. For instance, dispersal traits or move-
ment preferences are often associated with avoidance of competi-
tion and/or predation, or mate search for reproduction (Fronhofer &
Altermatt, 2017; Travis et al., 2012). Traits related to growth, matu-
ration and energy acquisition or allocation, influence individual size,
which often plays a major role in the outcome of competition.

These evolvable traits are at the core of the eco-evolutionary
feedback loops in DG-ABMs, since fitness variation emerges from
interactions among individuals that differ in these traits, giving rise
to population dynamics in terms of both distribution of evolvable
traits and demography. We distinguished five main types of eco-
evolutionary feedback in the reviewed DG-ABMs (Table 2). We
found 17 ‘Ecology-focussed’ DG-ABMs, with a high level of realism
in the demographic and ecological processes, and incorporating a
‘dose’ of evolutionary processes to gain a better understanding of the
ecological/demographic behaviour. In these DG-ABMs, evolvable

Macroevolution- Management- Spatial- Number of
focussed focussed focussed studies
3 16 3 29
8 17
9 11
1 8
1 2 6
1 4
1 4
2 2
1 2 3
1
1 1
1 1
1 1
13 24 16 89

traits were most often growth/maturation traits, but six other trait
categories were considered. Then, we found 19 ‘Microevolution-
focussed’ DG-ABMs, with a high level of generality in the evolu-
tionary processes, and incorporating a ‘dose’ of demographic and
ecological processes to gain a better understanding of the evolu-
tionary behaviour at a contemporary timescale. Similarly, there were
also 13 ‘Macroevolution- focussed’ DG-ABMs, dedicated to the un-
derstanding of speciation at a macroevolutionary timescale. In these
‘Micro- or macroevolution-focussed’ DG-ABMs, the evolvable trait
was most often abstract, but mating traits were also often consid-
ered. Then, we identified 24 ‘Management- focussed’ DG-ABMs,
used to address how management practices interfere with eco-
evolutionary feedbacks; in these DG-ABMs, evolvable traits were
most often growth/maturation traits. Finally, we found 16 ‘Spatial-
focussed’ DG-ABMs, used to investigate eco-evolutionary feedback
loops in a spatially explicit context (e.g. metapopulation). These DG-
ABMs investigated in particular the evolution of dispersal traits.
Another characteristic of DG-ABMs is the type of inheritance
framework used to model genetic variation in the evolvable traits.
We found that 64 studies (71.9%) used a Mendelian inheritance
process either in a population genetic framework (one locus, pos-
sibly multi-allelic, which directly determines the phenotype) or
combined with a quantitative genetic framework (several loci,
together with the environment, which govern trait variation).
Besides, 22 studies (24.7%) used an infinitesimal quantitative ge-
netic framework (where each offspring inherits the mean of the
two parent's genetic values), and two studies (2.2%) tested for
population versus quantitative genetic framework. Note that our
definition of DG-ABM is larger than the one suggested by some
authors (e.g. Frank & Baret, 2013), who proposed to reserve the
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term ‘eco-genetic’ to models based on a quantitative genetics
framework, and the term ‘demo-genetic’ to models based on a
population genetics framework.

Beyond these general typologies, we illustrate below the main
applications of the reviewed DG-ABMs, through selected examples.

5 | DG-ABMS TO BETTER UNDERSTAND
ECO-EVOLUTIONARY FEEDBACK LOOPS

Accounting for variable within-population interindividual interac-
tions in a bottom-up approach allows DG-ABMs to better inves-
tigate the emergence of fitness variation resulting from several
complex eco-evolutionary processes and the interactions between
them. Accounting for the stochastic and context-dependent out-
comes of competitive, cooperative or reproductive interactions
can change the predicted evolution of life-history traits com-
pared with an approach where the relationship between traits
and fitness is prescribed. Below, we emphasize relevant studies
from our literature review which investigate these three types of
interaction.

We start with examples of DG-ABMs considering explicit com-
petitive interactions within species. Fielding (2004) investigated
competition in grasshoppers and showed that contrasted optimal
values of life-history traits can emerge from different types of
localized interindividual interactions, that is exploitative or size-
based competition. In their DG-ABM of trout population, Ayllén
et al. (2016) observed the emergence of different eco-evolutionary
outcomes due to explicit competitive interactions for food in a
changing environment. These two DG-ABMs with explicit compet-
itive interactions were built from well-tested demographic models,
and additionally considered that the same traits (size at emergence
and maturity size threshold) could evolve and interact with the spa-
tial distribution of food resources to shape population dynamics.
Most often in the reviewed DG-ABMs focussing on single species
adaptive dynamics, competition is implicitly considered, for example
through a density-dependence function. In a perch species, Ivan and
H66k (2015) showed variable patterns of energy allocation along in-
dividual ontogeny, resulting from the interplay between plastic and
adaptive responses to selection and density-dependent competition
for food. Using a DG-ABM representing competition among individ-
uals choosing different life-history tactics, Piou and Prévost (2012,
2013) showed that climate change may modify salmon population
dynamics through plastic responses of individual size. These two
DG-ABMs acknowledge the main role of individual size on competi-
tion, and incorporate both genetic and plastic variation into this trait
to gain a better understanding of the adaptive population dynamics
in future, changing environments.

Integrating behavioural interactions between individuals and
eco-evolutionary feedback is logically critical to understand the evo-
lution of sociality and cooperation. Van Der Post et al. (2015) inves-
tigated how grouping, a taxonomically widespread social process,
co-evolved with two cooperative social behaviours: anti-predator

vigilance and foraging. In a simulation experiment where be-
havioural processes were specified through 19 variable traits, but
not the cost and benefits of each decision strategy, they showed
eco-evolutionary interactions between group size and vigilance
with an evolutionary trajectory towards bigger groups and less
vigilance, eventually leading to fission into small groups with high
vigilance and back. Accounting for heritable interindividual differ-
ences and environmental heterogeneity in resource distribution,
Reuter et al. (2016) were able to relate landscape structuration to
the evolution of schooling behaviour and collective foraging in fish.
Although these studies mostly focussed on how cooperation can
emerge in models where costs and benefits are not explicitly speci-
fied but related to other behavioural traits, reverse strategy, where
cooperation is the evolvable trait, could also be used to investigate
adaptive dynamics.

Reproductive interactions are an obvious major driver of demo-
graphic dynamics, and ‘Ecology-focussed’ DG-ABMs are particularly
suitable to investigate this issue in an eco-evolutionary framework.
For instance, to explore how mating behaviour and population size
jointly affect fitness components or population growth rate through
Allee effects, Berec et al. (2018) considered the rate of mate search
as evolvable and found different optimal values of search rates for
populations at different densities, resulting in lower Allee thresholds
in populations kept at lower densities. DG-ABMs are also relevant
to examine the interplay between demographic processes and the
mating system when self-incompatibility (Kirchner et al., 2006) or
sterility (Nonaka & Kaitala, 2020) occur as a direct consequence of
the genotype.

Reproductive interactions are also known to drive evolutionary
dynamics (Maan & Seehausen, 2011), and explicit representation of
mating interactions is important as sexual selection can sometimes
oppose natural selection (Labonne & Hendry, 2010), or eventually
reinforce it (Soularue & Kremer, 2014). Mate choice strongly de-
pends on the population structure, making the outcome challeng-
ing to predict yet rarely random (Klug & Stone, 2021). DG-ABMs, by
allowing to represent explicitly sexual interactions, are particularly
adapted to explore the evolution of traits considering the dynamic
aspects of mating systems, such as when sexual preference and
competition over mating partners occur, while still accounting for
natural selection (Chevalier et al., 2022; Nathan et al., 2019). In this
context, growth traits, or traits related to life-history decisions such
as migration or maturation, are often chosen as key traits to jointly
consider size-dependent survival and reproductive interaction and
their possible interactions (Ayllén et al., 2019; Piou et al., 2015).
Another application is the investigation of sexual dimorphism, which
can arise when a given trait is subject to different selection pres-
sures in males versus females (or even opposing pressures in the
case of sexual conflict), but has a shared genetic basis between the
sexes. Hook et al. (2021) showed how sex-specific plasticity for size
could evolve by looking at perch evolutionary response to environ-
ment. Kane et al. (2022) showed that optimal migration propensity
differed among males and females in trout, and that populations
could adapt to environmental change across a range of intersex
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genetic correlations for migration propensity, which influence the
magnitude of sexual conflict.

6 | EXTENDING IN SPACE, TIME AND
LEVELS OF ORGANIZATION

In most examples detailed above, eco-evolutionary dynamics are
modelled within a non-spatially explicit population. However, the
spatial arrangement of habitats shapes animal movements or gametes
propagation, and therefore also shapes social interactions and sexual
networks (He et al., 2019). Since they allow fine-scale explicit repre-
sentation of habitats as well as individual movements, DG-ABMs are
well-suited to represent spatial evolutionary dynamics. Focussing on
the evolution of dispersal, Fronhofer and Altermatt (2017) showed
how eco-evolutionary feedback can emerge from a simple spatially
explicit DG-ABM. Depending on network topology and connectivity,
variable evolutionary stable dispersal strategies emerged from their
model via kin competition, and lead to eco-evolutionary feedback
by changing back the network's demography and genetic structure.
Hrycik et al. (2019) explored the importance of environmental cues
in perch vertical movement. By allowing movement rules in response
to these cues to evolve, they illustrated the role of DG-ABMs in de-
termining appropriate movement rules in spatially explicit ecological
modelling. Travis et al. (2010) used a mechanistic DG-ABM approach
to model the evolution of seed dispersal in plant populations, ac-
counting for likely trade-offs between traits in a patchy landscape.
Additionally, sexual selection can determine the reproductive suc-
cess of immigrants in populations and thus the strength and direc-
tion of demo-genetic consequences of dispersal (e.g. demographic
rescue, evolutionary rescue vs. gene swamping). For instance,
Soularue and Kremer (2014) highlighted the major importance of
gene flow and assortative mating in shaping the genetic differentia-
tion between populations in a heterogeneous environment.
Interactions between conspecific individuals are at the core of
DG-ABMs. In addition, considering explicitly higher levels of orga-
nization (e.g. community level) to represent interspecific interactions
may ultimately change the evolutionary outcomes expected from
single species systems (Terhorst et al., 2018; Weber et al., 2017). We
found examples of such multispecies DG-ABMs used to investigate
mating interactions: for instance, using an ABM in which two plant
species share the same pollinators, Katsuhara et al. (2021) high-
lighted that the evolution of selfing without pollinator assistance (au-
tonomous selfing) may increase population growth rates of inferior
competitors and consequently favour long-term coexistence via an
evolutionary rescue. Furthermore, McDonald et al. (2019) showed
that the strength of intraspecific competition for mates may result
from sexual interactions with heterospecifics, which may interfere
with sexual selection (i.e. interspecific reproductive interference).
Most of the reviewed multispecies DG-ABMs focussed on com-
petitive interactions, in an explicit prey-predators' or community
context. Forinstance, Kang and Thibert-Plante (2017) illustrated that
considering trophic interactions and the genetic basis of functional

.\ Y-

traits within a single model could improve the understanding of evo-
lutionary morphological changes in fish. Hillaert et al. (2020) showed
that in a fragmented habitat, the presence of predators selects for
increased herbivore movement and hence larger herbivore size.
Demo-genetic models of plant-virus interactions allowed to inves-
tigate the emergence of plant viral genotypes breaking down plant
qualitative resistance genes (Fabre et al., 2009). Ecological interac-
tions at the community level may drive selection within species, and
selection may affect in return the processes of species assembly at
a community scale (Leidinger et al., 2021). Finally, as multispecies
DG-ABMs represent both intra- and interspecific complexity, they
are especially suited to address macroevolutionary consequences of
interspecific interactions, such as speciation (Gavrilets et al., 2007;
Weber et al., 2017). We found several examples of macroevolution-
focussed DG-ABMs developed to investigate adaptive radiation,
that is the rapid diversification of a single lineage into many species
with a great diversity of ecological strategies (Gascuel et al., 2015;
Pontarp et al., 2015; Ward & Collins, 2022). These models generally
consider a limited number of abstract, phenotypic traits reflecting
the competitive ability of the focal individual with all the other in-
dividuals of the local patch. The distance between these ecological
phenotypes within a patch drives exploitative competition, while
heritable variation of the ecological phenotype fuels the processes
of local adaptation and speciation.

Overall, it appears that DG-ABMs have a large potential to ad-
dress fundamental eco-evolutionary questions accounting for multi-
ple drivers of fitness, and are increasingly used in an integrative way,
allowing effects to flow up and down between organization levels.

7 | DG-ABMS TO ASSIST MANAGEMENT
STRATEGIES

Another key feature of DG-ABMs is their capacity to model the ef-
fects of management practices on individuals and their interactions,
together with that of other eco-evolutionary processes. Hence, by al-
lowing emerging effects, DG-ABMs can also be efficient prospective
tools to elaborate and assess management strategies. When man-
agement consists of demographic control of populations, in particular
through individual phenotype-based choices, it can deeply impact
all demographic processes and population genetic composition, and
therefore the intensity and direction of the evolutionary processes
(Lefévre et al., 2013). For example, selective fishing (or harvesting)
directly affects competition among surviving fish (or trees), while
genetic composition determines optimal fishing (or harvesting) pat-
terns. In particular, different DG-ABMs were used to understand
how selective fishing can affect the demography and evolution of
fish populations (fisheries-induced evolution), through cascading
and sometimes counterintuitive effects on population demographic
structure, growth and maturation thresholds (Ayllon et al., 2018;
Piou et al., 2015; Wang et al., 2017; Wang & H66k, 2009). By simul-
taneously modelling the plastic and genetic responses of individu-
als, DG-ABMs can also disentangle the role of selective fishing and
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environment in the observed and predicted population declines and
phenotypic changes (Piou et al., 2015).

When evolutionary dynamics and land use planning decisions are
linked, DG-ABMs also represent valuable decision support tools.
For example, Papaix et al. (2018) and Rimbaud et al. (2018) used
a spatially explicit demo-genetic model to assess the joint effect
of crop cultivar deployment strategies in space and time and key
pathogen life-history traits on epidemiological dynamics, resistance
durability and long-term evolutionary control. Using a DG-ABM,
Mims et al. (2019) found strong effects of spatial connectivity on
demo-genetic outcomes in reintroduced bull trout populations, and
allowed identification of watershed areas with higher persistence
probabilities.

In the case of hybridization between native/wild and introduced/
domesticated gene pools, DG-ABMs allow to study the impact of
management on the dynamics of crossing within and between gene
pools, which depends on differential social interactions (e.g. mating
preference) and genetic performances (e.g. local adaptation) be-
tween gene pools (Castellani et al., 2015; Nathan et al., 2019). In
this context, DG-ABMs are an effective means of developing genetic
enrichment strategies in a prospective approach (which genetic re-
sources and which deployment modalities for which risks?), and con-
versely of evaluating strategies aimed at preserving the local gene
pool from unwanted introgression.

In these different case studies, DG-ABMs offer a relevant frame-
work to evaluate the short- and long-term evolutionary costs and
benefits of management actions and to assess potential trade-offs
between them. For example, they allow to address the issue of ex-
ploiting a population or a metapopulation (e.g. fishing and wood
production) while preserving its genetic value and diversity, or to
determine how to minimize the risks of demo-genetic collapses of
populations facing climate change. Furthermore, by controlling the
social context of populations, management drives the overall eco-
logical processes and thus affects biotic and abiotic stressors, the
susceptibility of populations to these stressors, and selection inten-
sity (Jactel et al., 2009).

8 | TAKING ADVANTAGE OF ABMS FOR
DG-ABMS

The above-listed examples from our literature review illustrate the
diversity of interindividual interactions, adaptive traits and ecologi-
cal processes that can be investigated using DG-ABMs. This diver-
sity is a strength but requires active strategies to better identify
possible links between similar models developed to answer different
questions, and to structure the community of developers and users
of these models. Identified as ABMs, DG-ABMs can benefit from
multiple advances in the ABM community. The flexibility of the ap-
proach ranges from very simple and generic models to very complex
and specific models, depending on model assumptions and objec-
tives (Edmonds & Moss, 2005). A wide panel of tools and method-
ologies are available to explore DG-ABMs (Thiele et al., 2014). The

exponential increase in genomic databases should help in the cali-
bration/validation of DG-ABMs (Rudman et al., 2018). The use of de-
scription protocols such as Overview, Design concepts and Details
protocol ensures the replicability and enhances the understanding
of the models (Grimm et al., 2020). The TRACE framework (Grimm
et al., 2014) is also a powerful tool for planning, documenting and
assessing model development, analysis and application. Software
for ABM development have increased in simplicity, quality, speed
of computation and reliability and allow sharing pieces of code eas-
ily (Dufour-Kowalski et al., 2012); in particular, quantitative genetic
libraries can be plugged into existing population dynamic models to
describe the genetic architecture of adaptive traits (e.g. ‘Genetics’
library in CAPSIS Dufour-Kowalski et al., 2012; Oddou-Muratorio
& Davi, 2014). Software for complex model exploration have been
proposed (Reuillon et al., 2013). Complex and multi-authored models
may use modelling notebooks to keep trace of all steps of concep-
tualisation, model development, implementation and exploration in
order to enhance the confidence of end-users of DG-ABMs in the
management communities (Ayllon et al., 2021). Finally, the publica-
tion of model codes on specific dissemination platforms is encour-
aged in the ABM community (e.g. https://www.comses.net/codeb
ases/). All these recommendations should benefit the development
of DG-ABMs.

Intrinsically, DG-ABMs conception requires a multidisciplinary
approach integrating multiple levels of knowledge and can be used in
interdisciplinary research projects as a tool of interaction among dis-
ciplines. ABMs are also used as frontier objects in several contexts
(Le Page & Perrotton, 2017; Reilly et al., 2021). As such, DG-ABMs
are important tools in interacting with management or other end-
user communities that need to incorporate evolutionary processes
in their decisions. Although this has not been done so far, DG-ABMs
could even be developed as part of a participatory modelling ap-
proach (Le Page et al., 2012) to integrate the knowledge of a diverse
community of experts that need to manage constantly evolving eco-
systems. Finally, they should become essential to adaptive manage-
ment with an evolutionary perspective (Groot & Rossing, 2011).

9 | CONCLUSION

In complement to the analytical models traditionally employed by
evolutionary ecologists to investigate eco-evolutionary feedback
loops, this review puts forward DG-ABMs, which are individual-
based (meta)population dynamics models with heritable trait vari-
ation and phenotype-dependent interactions between individuals.
Our literature review illustrates how the bottom-up construction of
fitness in these DG-ABMs allows them to provide new insights into
various fundamental and applied questions in ecology and evolution.

Previous reviews of the literature have indicated that ABMs in
general are not used to address general questions in ecology and
evolution, but have a more ‘narrow’ or ‘pragmatic’ scope (DeAngelis
& Grimm, 2014). We advise modellers working on eco-evolutionary
processes to carefully consider the benefits of accounting for the
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effects of interactions between individuals on fitness in their ap-
proach, since it might significantly affect the direction and magni-
tude of evolution. This is true for theoretical investigations and for
more applied objectives, since these eco-evolutionary mechanisms
also operate on rather short timescales (a handful of generations).
Using a dedicated term—such as DG-ABM—would facilitate a dis-
tinction between categories of modelling approaches, highlighting
the specifics of eco-evolutionary models accounting for interindivid-
ual interactions and their variations, and the potential differences in
their respective predictions.
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B Chapitre 2 - Modele d’interactions locales

B.1 Paysages générés pour l’exploration
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B.2 Résultats pour I’énergie moyenne accumulée pour les pay-
sages avantageant les grégaires selon le critere C1

Paysage 7
100- N° du set :
a
(D)
c 75- = 3
o | 4
> B 5
o B 6
€ 50- I H 5 7
O __________ . - I ___ B2 8
9 :::::::::‘:H 5. _e- - =-Z-Z-ZZ CZ e Eg
g 5 ' -
L ) B 12
e B 13
= L & 14
0- 8 15
0 4 8 10
wv
Paysage 14
100- N° du set :
B 1
o T =z
S B 4
2 ﬁ . B 5
e . . B 6
€ 50— ________ B | e ___®’7
.q_) - — — — —|= = = = = = e — ——— - E—— ES
© HE B 9
: 2
c 25-
w ﬁ B 12
é B 13
B 14
0- B 15
0 4 8 10
wv
Paysage 21
100- N° du set :
g @ @
q) EEEEEEEEEE=E = === =EEEEE == === =
c 75 "-SFESS=E=S9 = = =% @ 3
& I . = 4
> . 5 . B2 5
o B 6
€ 50- 5 7
o 5 8
o2 H B2 9
: 2
c 25-
L $ B 12
B 13
B 14
0- B 15
0 4 8 10
144 WV

Fic. B.1



Chapitre 4. Perspectives de recherche a des échelles plus grandes

Paysage 23
100- N° du set :
=
o i 2
cC |
£ 75 _ % 3
> a8y -dE - EEE.EEEE =249 .5
o B 6
s il LY
()
) B2 9
5] & 10
Pe Bt :
B 13
B 14
0- B 15
0 4 8 10
wv
Paysage 40
100- N° du set :
-SSR EEE. ﬁ--ﬁ---?-----ié---- E 1
) ! | ! . B 2
- THEE ¥
Q ‘B ' e B 5
o) 3 : B 6
€ 50- . X g 7
5 o ' = g
2 o5 | 5
C .
m % . ﬁ B 12
B 13
B 14
0- 8 15
0 4 8 10
wv

Fic. B.1 — Les lignes rouge et bleues en pointillés représentent respectivement la
médiane et les premiers et 3¢me quartiles de l’énergie moyenne des solitaires pour les
jeux de parametres 3, 5, 6 et 10.
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C Chapitre 3 - Etude comportementale de ’attrac-

tivité des odeurs de feces

C.1 Inclusion des individus immobiles

Question Variable Variable(s) Test statistique  Valeur P-value
dépendante indépendante(s) statistique

Y a-t-il une différence Temps Sexe Test de la 3386 0.605

de niveau d’activité nécessaire somme des

entre les males et les pour faire le rangs de

femelles ? premier choix Wilcoxon

Le nombre de jours Temps Nombre de Test de la 4.580 0.1013

apres la mue a-t-il un nécessaire jours apres la somme des

impact significatif sur pour faire le mue (1,2 ou 3) rangs de

le niveau d’activité premier choix Kruskal-Wallis

des individus ?

Les variations de Temps Température Test de la 2,777 0.250

température ont-elles nécessaire somme des

un impact significatif pour faire le rangs de

sur le niveau d’activité
des individus ?

premier choix

Kruskal-Wallis

TAB. C.1 — Résultats des tests statistiques pour le temps nécessaire pour faire le
premier choix lorsque des individus immobiles sont inclus dans la base de domnées.
Nous avons fixé le temps nécessaire pour faire le premier choiz a 600s.

C.2 Exploration d’autres facteurs de variation

Nous avons exploré les facteurs physiologiques et expérimentaux qui pourraient

affecter les résultats comportementaux: le sexe des individus, le nombre de jours

depuis la mue du stade L3 et la température de la piece.

Question Variable Variable(s) Test statistique  Valeur P-value
dépendante indépendante(s) statistique
Un des cotés de Temps passé Cotés de Test de rang 333 0.200
I’aréene est-il plus at- sur chaque P’arene signé de
tractif que Pautre ? coté Wilcoxon
Premier c6té  Cotés de X’ 2 0.1573
choisi P’arene
Le niveau d’activité Temps Sexe Test de la 157 0.256
est-il différent selon le  nécessaire somme des
sexe 7 pour faire le rangs de
premier choix Wilcoxon
Le niveau d’activité Temps Nombre de Test de la 1.333 0.514
varie-t-il en fonc- nécessaire jours écoulés somme des
tion du nombre de pour faire le depuis la mue rangs de
jours écoulés depuis la  premier choix L3 Kruskal-Wallis
derniére mue ? (df=2)
Le niveau d’activité Temps Température Test de la 4.863 0.772
differe-t-il en fonc- nécessaire somme des
tion de la variation de  pour faire le rangs de

température ?

premier choix

Kruskal-Wallis
(df=8)

TAB. C.1 — Tests statistiques effectués sur les individus contréoles pour explorer
d’autres facteurs potentiels de variation.
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Question Variable Variable(s) Test statistique  Valeur P-value
dépendante indépendante(s) statistique
Le niveau d’activité Temps Sexe Test de la 1807 0.201
est-il différent selon le nécessaire somme des
sexe 7 pour faire le rangs de
premier choix Wilcoxon
Le niveau d’activité Temps Nombre de Test de la 7.441 0.024
est-il différent selon nécessaire jours depuis somme des
le nombre de jours pour faire le la mue L3 rangs de
écoulés depuis la premier choix Kruskal-Wallis
derniére mue ?
Le niveau d’activité Temps Température Somme des 14.91 0.246
varie-t-il en fonction nécessaire rangs de
de la variation de la pour faire le Kruskal-Wallis
température ? premier choix
Un sexe est-il plus Temps passé Sexe Test de la 1140.5 0.754
attiré par les feces que  du coté de somme des
Pautre ? Podeur des rangs de
feces Wilcoxon
Y a-t-il un effet du Temps passé Nombre de Test de la 0.727 0.695
nombre de jours du co6té des jours depuis somme des
écoulés depuis la mue odeurs des la mue du stade rangs de
du stade L3 sur les feces L3 Kruskal-Wallis
réponses comporte- (df=2)
mentales (attractivité
des feces) 7
La variation de Temps passé Température Test de la 9.191 0.514
température a-t-elle du coté de somme des
un impact sur les P'odeur des rangs de
réponses comporte- feces Kruskal-Wallis
mentales (attractivité (df=10)

des feces) ?

TAB. C.2 — Tests statistiques effectués sur les individus testés afin d’explorer d’autres

facteurs potentiels de variation.
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C.3 Représentation de Cram des COVs détectés dans les feces

OH CHs
CHs
H3C
o o
HO
(5) Butan-2,3-diol (6) a-methyl-v-
butyrolactone
OH OCHs
OH
(8) Phenol (9) Guaiacol
O
HsC CHs
CH3 [ ]
(11) 2,6,6- (12) Unknown

trimethylcyclohex-1- VvOC

ene-1-carbaldehyde

CHs
Hac/\n/\/\/

o

(7) 3-octanone

/\/\/\/\/CH3
HO

(10) nonan-1-ol

HO

MCHs
H,C CHs

CHs

(13) 4,8-dimethyl-1,7-nonadien-4-ol

sanliccle

(14) trans-a-ionone (15)

8a-methyl-

(4ar,8as)- (16) (R)-dihydroactinidiolide

decahydronaphthalene-

1,8-dione

Fia. C.2 — Représentation de Cram des 11 COVs détectés dans les féces.
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C.4 Analyse du microbiote présent dans les feces

Les analyses de microbiote ont été effectuées par Laure Benoit, Anais Bordes et

Marie-Pierre Chapuis.

Méthodes

Quatre lots de feces (agées de 24h ou plus) produits par des nymphes au stade L3
du criquet pelerin ont été utilisés pour identifier les bactéries associées par séquengage
& haut débit d’'un amplicon d’ADN codant pour le géne de ’ARN ribosomique 16S.
L’ADN a été extrait a I’aide du kit DNeasy 96 Blood & Tissue Kit (Qiagen), avec
I’ajout d’'une procédure de lyse cellulaire mécanique pour fournir des acides nucléiques
microbiens de haute qualité: aprés lyse par incubation pendant la nuit a 56°C, le
lysat a été battu pendant 5 min avec 500 mg de 0.45/0.55 mm perles de zircone
Zirmil ®Y (Saint-Gobain), dans un TissueLyser II (Qiagen) a sa vitesse maximale.
Des amorces universelles ont été utilisées pour amplifier une portion de 251-bp de
la région V4 du géne de PARNr 16S. (16S-V4F:587 GTGCCAGCMGCCGCGGTAA;
16S-V4R: GGACTACHVGGGTWTCTAATCC) et une méthode & double index pour
multiplexer les échantillons (Kozich et al., 2013; Galan et al., 2016). La préparation
du laboratoire pour les PCR (en trois exemplaires et incluant les controles négatifs) et
la préparation de la bibliothéeque ont été effectuées de manieére identique a Galan et al.
(2016). Un run de 2 x 251 bp séquencgages en paires a été effectué, ce qui a permit un
séquencage de haute qualité par la lecture de chaque nucléotide apres 1’assemblage
des reads 1 et 2.

Les données de séquencage en paires provenant du systeme Illumina MiSeq ont
été traitées en suivant ’approche suivante. Un script Shell a été utilisé de maniere
préliminaire pour préparer les lectures Illumina. (contréle de qualité, élimination des
amorces en utilisant cutadapt v. 1.9.1 (Martin, 2011), et le filtrage de contiguité
en utilisant FLASH v. 1.2.11 (Mago¢ and Salzberg, 2011). Ensuite, dans le pipeline
FROGS (Escudié et al., 2018) les séquences ont été filtrées en fonction de leur longueur
(valeur attendue de 251b + 10b), dérépliquées, et les chimeres éliminées en utilisant
I’algorithme de Edgar et al. implémenté dans VSEARCH v. 1.1.3, groupé les séquences
avec SWARM v. 1.3.0 en utilisant un seuil de clustering local en utilisant la valeur par
défaut (d = 1) (Mahé et al., 2014) et retourné D'affiliation taxonomique pour chaque
UTO en utilisant NCBI Blast+ sur Silva SSU 132 avec une qualité pintail de 100%.
Enfin, les faux-positifs et les affiliations taxonomiques incomplétes ont été filtrés, une
réduction des données a été appliquée pour ne garder que les variants bactériens ayant
au moins 0.005% du nombre total de reads dans la table d’abondance, d’apres Escudié
et al. (2018), et un nettoyage a été fait pour la contamination du blé, en raison de

I’homologie entre le 16S de bactérie et de chloroplaste (Hanshew et al., 2013).

Résultats

Nous avons collecté des feces de S. gregaria utilisées lors des tests comportemen-
taux afin d’identifier leurs communautés bactériennes en utilisant le séquencage a
haut débit. Dans ’ensemble, les PCR ont généré un minimum de 4 867 reads et une
moyenne de 20 099 reads par échantillon apres filtrage, réduction et nettoyage pour
les variants de chloroplastes, et tous les échantillons ont atteint le plateau. Les 25 va-
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riants bactériens trouvés dans les échantillons de feces représentaient uniquement les
classes Gammaproteobacteria et Bacteroidia, 8 familles et 21 genres (Tableau C.3). La
famille des Enterobacteriaceae représente environ 75% des reads, au moins 13 genres

et 13 variants.

Famille Genre Proportior Prévalence
de reads
Enterobacteriaceae (522) Klebsiella (343), 72.1% 100%

Enterobacter (165),
Buttiauxella (9),
Salmonella (1),

ou Cronobacter (1),
Kluyvera (1),
Escherichia-Shigella (1),

Erwiniaceae (2) Erwinia (2),
Siccibacter (1)
Enterobacteriaceae Raoultella (54), 10.4% 100%

Enterobacter (2),
Citrobacter (1)

Xanthomonadaceae Stenotrophomonas 5.1% 5%

Moraxellaceae Acinetobacter 4.0% 100%

Enterobacteriaceae (67) Kosakonia (33), 3.1% 100%
Cronobacter (15),

ou Salmonella (17),

Enterobacter (1),
Escherichia-Shigella (1)

Erwiniaceae (3) Siccibacter (3)

Sphingobacteriaceae Sphingobacterium 2.1% 50%
Xanthomonadaceae Stenotrophomonas 1.3% 100%
Flavobacteriaceae Flavobacterium 1.0% 100%
Pseudomonadaceae Pseudomonas* 0.4% 100%
Enterobacteriaceae Yersinia (405), 0.3% 75%

Serratia (87),
Rahnella (6)

Erwiniaceae (3) ou Erwinia (3) 0.1% 50%
Enterobacteriaceae (1) Citrobacter (1)

Xanthomonadaceae Stenotrophomonas 0.04% 50%
Comamonadaceae Aquabacterium 0.02% 5%

TAB. C.3 — Proportion de reads, prévalence parmi les quatre échantillons de féces et
affiliation taxonomique des genres bactériens révélés par métabarcoding 16S dans les
féces de S. gregaria. Pour les variantes bactériennes 1, 2 et 5, la région 16S Vj ne
permet pas de discriminer entre plusieurs genres de la base de données Silva SSU
132 (i.e. "Multi-affiliation’ dans les résultats FROGS). Dans ce cas, le nombre de
différentes taxonomies ayant obtenu les meilleurs scores d’alignement blast (i.e., avec
un score €gal) sont écrites entre parenthéses.*: 5 différents variants bactériens ont
blasté avec le genre Pseudomonas (tous les autres genres sont représentés par un
unique variant bactérien)
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Fic. C.3 — Résultats préliminaires d’analyses par PTR-MS des émissions de gaiacol
provenant de deuzx échantillons de feces de larves du criquet pélerin au stade L5 (en
bleu) et un échantillon de féces de L3 (en rouge). La courbe verte représente les
échantillons témoins. La PTR-MS nécessite une quantité importante de feces pour
détecter les COVs. Dans cette analyse préliminaire, la quantité de feces de L3 était
insuffisante pour permettre de suivre la dégradation du gaiacol au cours du temps.
La différence d’intensité des pics entre les deux échantillons de féces de L5 s’explique
également par la différence de quantité de féces des deux échantillons (le premier
échantillon, représenté par la courbe bleu clair, contenait 2 fois plus de féces que le
second,).

151



D. Chapitre 4

D Chapitre 4

D.1 Protocole ODD du modele démogénétique a base d’agent
en cours de développement (en anglais)

The description of this model follows the ODD (Overview, Design concepts, and
Details) protocol, described by (Grimm et al., 2006, 2010, 2020). We will specify for
each part whether it concerns model 1 or model 2. By default, if nothing is specified,

the part concerns both models.

Purpose

The aim of this model is to assess how spatial and temporal variability in vege-
tation may influence the evolution of locust a phase polyphenism characteristic. This
model is a multi-level model composed of a demogenetic model (model 1) and a local

interaction model (model 2).

Entities, state variables and scales

Entities

This model has two types of agents: locusts and vegetation cells.

In both models, locusts are characterised by their position p =(z, y), orientation
h, age A, speed s, energy state F gregarisation threshold G, and total number of
neighbours V.

In model 2, locusts are also characterised by their number of neighbours in each
of the perception zones: n, (attraction zone), n, (alignment zone) and n, (repulsion
zone), their group number num, (for gregarious only), their attraction vector to the
vegetation d, = (z,,y,), their force vectors of the collective movements: attraction
dg, alignment d, and repulsion d,., and finally by the final direction d;, equal to
the weighted sum of the 4 force vectors mentioned above and corresponding to the
direction that will be taken by the individual at the next time step.

In both models, vegetation cells are characterised by their position p =(z,y) and

the amount of resource they contain K.

Temporal units

Model 1: one step equals 10 days in order to create a new generation every 9
steps (= 90 days). The model stops after 90 000 steps (10 000 generations), that
corresponds approximately to 2500 years.

Model 2: one step equals 10 s. The model stops after 10 000 steps that corres-
ponds approximately to 3h for the locust agents.

Spatial units

In both models, the world is considered as a torus of 1000 x 1000 patches.
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Model 1 : one patch of the represents a 100m x 100m. The whole world represents
a 100 x 100 km area.
Model 2: one patch represents 10 cm. The whole world represents a 100 x 100

11 area.

Process overview and scheduling

Model 1: The model 1 is based on 8 sub-models that represent all the actions
that a locust can do in one time step: (M1-1) grow up, (M1-2) detect neigbours,
(M1-3), update phase, (M1-4) eat (if required conditions are checked), else: model 2
starts to represent local interactions between individuals (M1-5), and model 1 stops
until the end of model 2 (10 000 steps). Then, back in model 1, locust either move
(M1-6) or die (M1-8), if energy state is too low. If the locust is an adult and if its
energy threhold is high enough to alow reproduction, it will reproduce (M1-7) and
then die (M1-8). Else, it will just die (M1-8). Fig. D.4 shows the activity diagram of

a locust at each time step of model 1.

Model 2: The model is based on 5 sub-models that represent the different acti-
vities of a locust larva: (M2-1) eating, (M2-2) detecting its neighbours, (M2-3) taking
a direction, (M2-4) adapting its speed and (M2-5) moving (see activity diagram in
Fig. D.5). At each time step, the locust first eats if it is able to do so, i.e. if it is
on a cell containing vegetation and if it is not already in the digestive phase (i.e. if
t = 0). Then, it detects its neighbours perceived in each of the zones of its radius of
vision (attraction, alignment and repulsion), then it calculates its new direction and
its speed according to the position of its neighbours and the vegetation. It then moves

towards its new direction.

Design concepts

Emergence

Collective motion, evolution of the gregarization value G and attraction, repul-
sion and alignment forces (d,,d,,d;,d,) emerge from ecological processes (interactions
between nymphs) and evolutionary processes (inheritance of traits through reproduc-

tion).

Adaptation

In both models, locusts move according to vegetation around. Furthermore, a
gregarious locust adapts its movements to those of its neighbours. Solitarious indivi-
duals are only attracted by patches with more resources whereas gregarious indivi-
duals find a compromise between being attracted by vegetation and being attracted

by their neighbours, and they adapt their movement according to this compromise.

Objectives

In both models, the objectives of a locust is to increase the quantity of resources

he eats during his life. The number of descendants is proportional to this energy value
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E. Mate competition and sexual selection are not represented explicitly but implicitly

through the fitness computation.

Sensing

Model 1: locusts detect the 8 neighbouring patches around them.

Model 2 : locusts have a circular perception zone that allows them to detect other
agents in the model (locusts and vegetation cells), except for those located behind
them in their blind zone of angle « (see Fig 2.2). The perception zone is based on the
3-zone model of Couzin et al. (2002), i.e. composed of three concentric non-overlapping
sub-parts: a repulsion zone, an alignment zone and an attraction zone (see Fig 2.2).

Interaction

Locusts interact with each other and with vegetation cells. When an individual is
on a vegetation cell, he eats it by decreasing its K value. In parallel the energy state
FE of the locust increase.

Stochasticity

The initial positions and orientations of the locusts are stochastic (see section D.1
for more details on the initialization). Random noise is added to the direction taken
by the individuals at each time step (0,0).

Initialization

Model 1: Locusts agents are randomly initialised in the world (i.e. position and
heading have got random values). Energy state is set to 0. Gregarization threshold
can be initialized at a given value.

Vegetation cells are initialized according to the setup options chosen (to be com-
pleted).

Model 2: At the initialization, the phase status of individuals remains fixed
for the duration of the simulation. Solitarious locusts are randomly distributed in
the generated world (following a uniform distribution) while gregarious locusts are
grouped in the centre of the model so that they can collectively start foraging as
soon as the simulation is launched. To generate the gregarious group, individuals are
initialized in the centre of the landscape, with a random orientation. They then move a
distance d ~ U [0,\/2], with n the number of gregarious individuals. The generated
group is then circular, with an average distance to the nearest neighbour equal to
0.5. The gregarious and solitarious agents will then update the list of their perceived
neighbours and calculate their direction vector d;. The speed of the locust is set to 1,
its minimum value. The values associated with the parameters of the radius of vision
(radius R, R,, R,, angle « of the blind zone, and weights associated with each of the
forces wg, w,, w, and w,) are fixed and are not modified during the simulation. They
are identical for all agents (no inter-individual variations). The energy state value is
transferred from model 1. All other parameters (digestive status ¢, membership group

number num, and force vector values dq, dy, do and d,) are set to 0.

154



Chapitre 4. Perspectives de recherche a des échelles plus grandes

The number of vegetation cells in model 2 is equal to the K value of those of the
model 1. Each vegetation cell in the model 2 have K = 1 ressources. The initialization
of the cells can be done in two ways: (1) either by manually assigning a value of K
to all the cells (0 for a bare cell and 1 for a vegetated cell); (2) or by importing a
previously generated landscape.

Sub-models

In this section, the different sub-models of both models (1 & 2) are described.

Model 1:
M1-1 Grow-up

At each step, an individual increases its age A by 10 days:
A+ A+10 (12)

M1-2 Detect neighbours

Every locust detect its neighbours, defined as the other locusts located in the
same patch of the world. This submodel update the number of neighbours N of every
locust.

M1-3 Update phase

If the number of neighbours is higher than the gregarious threshold (N > G), the
locust becomes gregarious. Else, it becomes solitarious.

M1-4 Interact

If the amount of food in a patch is not enough to allow every locust to survie (i.e.,
if K/N < EO0 making equal sharing of the resource impossible), OR if all individuals
don’t belong to the same phase (i.e. if there is solitarious and gregarious individuals
in the same patch), it is necessary to launch model 2 to represent competition for
food between individuals. Model 1 stops and a simulation will be launched on model
2 with all the individuals of the patch concerned.

M1-5 Eat

If the amount of food in a patch is enough to allow every locust to survie (K/N >
E0, making equal sharing of the resource possible) AND if all individuals belong to
the same phase (all gregarious or all solitarious), all neighbours equally share the K
resources of the patch and increase their energy value:

E+« E+K/N (13)
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M1-6 Move

After eating, if the individual energy state is higher than the survival state (E >
E0), he will move. Movement of a gregarious agent will be dependent on the locations
and directions of its neighbours whereas solitarious move independently. All gregarious
locusts in the same patch will move to one of the 8 neighbouring patches. They will
chose the patch with the higher number of ressources K. If every patch is empty, they
will chose the patch in front of them.

M1-7 Reproduce

If E> E1 and A =9, the individual can reproduce. The number of offsprings de-
pends on F and on the phase. Based on literature, we consider that the mean number
of offspring a gregarious or a solitarious will produce is 75 or 115 eggs, respectively
(Maeno and Tanaka, 2008). After reproduction, the adults disappear from the model
and a new generation is born in the same place. According to a given mutation rate
1, the new generation of locusts will inherit the gregarization value of their parents,
with a probability of p that GG increases or decreases by 1. For reasons of simplicity,
we limit ourselves for the moment to the study of the evolution of G, but other values

than G could also be subject to mutation in next versions of the model

M1-8 Die

A locust can die for two reasons: (1) if it didn’t have enough energy: E < EO
where FO0 is the minimum value for survival, or (2) if he become an adult: A = 90.
Then, depending on its energy state E, he reproduces or not, and then die. We choose
to consider that adults die because they don’t belong to the same spatial scales than
hoppers. Indeed, they can cross higher distances in a few time by flying. We can
consider that adults move in another area after reproducing and then disappear from
the model.

Model 2:

The sub-models of model 2 are described in Chapter 2, section 2.2.7.
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UML diagrams

[ Grow up (M1-1) ]
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@

Fi1G. D.4 — Activity diagram proposition for the demogenetic model 1 of the multi-level
agent-based model to study gregarization threshold evolution in locusts 157
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Eat (M2-1)
-

\ 4
)

Detect neighbours
(M2-2)

\ 4
)

Take a direction

(M2-3)
—

\ 4
)

Adapt speed (M2-4)
-

\ 4
)

Move (M2-5)

Fic. D.5 — Activity diagram proposition for the model 2 of local interaction of the
multi-level agent-based model to study gregarization threshold evolution in locusts
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Des féces pour les gouverner tous, un locuste pour les trouver.

Des féces pour les amener tous et dans les ténébres les lier.

- Le Seigneur des Locustes, La Grégarité de I’Anneau.
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Résumé : Le polyphénisme de phase est une forme extréme de plasticité phénotypique densité-dépendante exprimée
par une vingtaine d’especes de criquets de la famille des Acrididae, nommées locustes. Les locustes présentent deux
phénotypes extrémes: la “phase solitaire” et la “phase grégaire”, possédant des caractéristiques tres différentes. Les
deux phases se distinguent notamment par leur mode de vie: les locustes solitaires vont adopter un comportement
sédentaire et cryptique, tandis que les grégaires vont se rassembler et se déplacer de maniére coordonnée sur de
longues distances, sous forme de bandes de larves ou d’essaims d’imagos dévastateurs. Dans cette thése, nous nous
intéressons a cet aspect particulier du polyphénisme de phase: les mouvements collectifs des individus grégaires,
que nous étudierons sous différentes échelles spatio-temporelles.

Une premiére partie de ces travaux de thése vise a explorer I'impact de la variabilité spatiale de la ressource sur
la recherche collective de nourriture a une échelle spatio-temporelle courte, correspondant a la distance parcourue
par une bande larvaire grégaire en quelques heures de marche (< 100 m). Pour cela, nous avons développé un modele
a base d’agents, permettant de représenter les interactions locales entre individus et avec la végétation, a une échelle
temporelle de ’ordre de 10s. Sur une grande variété de paysages, nous avons étudié sous quelles conditions le groupe
sera avantagé par rapport a des larves solitaires en terme de recherche de nourriture. Nos résultats soulignent
I'importance de I’alignement au sein du groupe pour optimiser la recherche de nourriture, et montrent que certains
paysages ol la ressource est agrégée et peu abondante (occupant moins de 40% de 'espace) avantagent les grégaires.

Une seconde partie explore 'hypotheése d’un effet attractif des feces sur les locustes grégaires, qui pourrait
notamment permettre aux larves grégaires s’étant perdues de retrouver facilement la trace du groupe. Un tel effet
pourrait assurer une meilleure cohésion du groupe sur une échelle spatio-temporelle plus grande (de l'ordre de la
journée, pour une distance supérieure & 100m). Pour cela, nous avons réalisé des tests olfactifs comportementaux
en laboratoire sur des larves au stade L3 du criquet pélerin, Schistocerca gregaria, en présence de féces de plusieurs
classes d’age (1h ou 24h). Nous avons également effectué des analyses chimiques (GC-MS) afin d’explorer quels
composés organiques volatils étaient émis par les feces de larves de locustes. Nos résultats montrent un effet attractif
des feces de 1h et de 24h sur les larves, suggérant que l’effet pourrait durer au moins sur une journée et ainsi permettre
a des individus retardataires de retrouver la trace du groupe.

Nous discutons enfin des implications possibles de ces résultats dans le contexte de I’émergence du polyphénisme
de phase des locustes et des perspectives pour de futures études sur le sujet. Au vu de nos résultats de modélisation, et
sachant qu’un environnement variable favorise I’apparition de plasticité phénotypique, la variabilité de la ressource
pourrait étre un des facteurs favorisant ’émergence du polyphénisme de phase. Des modeles d’optimum évolutif
pourraient démontrer 'intérét du polyphénisme, permettant de vivre isolé ou en groupe en fonction de la variabilité
de la ressources. Des modeles a base d’agent démogénétique permettraient d’étudier 'influence de la variabilité
spatiale et temporelle de la ressource sur ’émergence et I’évolution du polyphénisme de phase, au travers du seuil
de grégarisation des locustes. La prise en compte de Deffet attractif des feces, assurant une meilleure cohésion du
groupe, pourrait avoir des implications sur les résultats d’un tel modele. Ces futurs travaux permettraient de vérifier
si I’évolution du polyphénisme de phase résulte d’interactions & des échelles spatio-temporelles variables.

Mots-clés : Plasticité phénotypique, polyphénisme de phase, locustes, mouvements collectifs, modélisation & base
d’agents, tests olfactométriques

Abstract: Phase polyphenism is an extreme form of density-dependent phenotypic plasticity expressed by about
20 species of grasshoppers of the Acrididae family, named locusts. Locusts present two extreme phenotypes: the
“solitarious phase” and the “gregarious phase”, showing very different characteristics. The two phases are distin-
guished in particular by their way of life: solitarious locusts will adopt a sedentary and cryptic behaviour, while the
gregarious ones will gather and move in a coordinated way over long distances, as devastating bands of nymph or
swarms of imagos. In this thesis, we focus on this particular aspect of phase polyphenism: the collective movements
of gregarious individuals, which we will study under different spatio-temporal scales.

The first part of this thesis aims to explore the impact of spatial variability of resources on collective foraging
at a short spatiotemporal scale, corresponding to the distance covered by a gregarious nymphs band in a few hours
of walking (< 100 m). For this purpose, we developed an agent-based model, allowing to represent local interactions
between individuals and with vegetation, at a temporal scale of 10s. On a large variety of landscapes, we studied
under which conditions the group will have an advantage over solitarious nymphs in terms of foraging. Our results
highlight the importance of alignment within the band to optimize foraging, and show that certain landscapes where
the resource is aggregated and sparse (occupying less than 40% of space) favor gregarious individuals.

A second part explores the hypothesis of an attractive effect of faeces on gregarious locusts, which could notably
allow gregarious nymphs that got lost to easily find the group’s trace. Such an effect could ensure a better cohesion
of the group on a larger spatio-temporal scale (of the order of the day, for a distance higher than 100m). To this end,
we performed behavioural olfactory assays in the laboratory on L3-stage nymphs of the desert locust, Schistocerca
gregaria, in the presence of faeces from several age classes (1h or 24h). We also performed chemical analyses (GC-
MS) to explore which volatile organic compounds were emitted from nymphs faeces. Our results show an attractive
effect of the 1h and 24h faeces on the nymphs, suggesting that the effect could last for at least one day and thus
allow latecomers individuals to find the group’s trace.

Finally, we discuss the possible implications of these results in the context of the emergence of locusts’ phase
polyphenism, and prospects for future studies on the subject at higher spatiotemporal scales. Given our modeling
results, and knowing that a variable environment favors the emergence of phenotypic plasticity, resource variability
could be one of the factors favoring the emergence of phase polyphenism. Evolutionary optimum models could
demonstrate the benefits of polyphenism, allowing to live isolated or in groups according to the variability of the
resources. Demogenetic agent-based models would allow to study the influence of spatial and temporal variability
of the resource on the emergence and evolution of phase polyphenism, through the locust gregarization threshold.
Taking into account the attractive effect of feces, ensuring better group cohesion, could have implications on the
results of such a model. This future work would test whether the evolution of phase polyphenism results from
interactions at varying spatiotemporal scales.

Keywords : Phenotypic plasticity, phase polyphenism, locusts, collective movements, agent-based modeling, olfac-
tometric testing
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