


e long sommell des Insectes

Dans certaines populations d’insectes, les individus s’endorment
dans le sol pendant des durées variables. L’espece est ainsi garantie
contre les changements imprévisibles de I’environnement.

es insectes ont colonisé la plupart

des régions du Globe, parce qu’ils

se sont adaptés a tous les milieux.

Dans les foréts équatoriales, latem-
pérature, I’lhumidité et les ressources ali-
mentaires permettent leur reproduction
et leur développement pendant toute
I'année. En revanche, les espéces qui
vivent dans les régions tropicales, tem-
pérées ou arctiques endurent de longues
périodes de sécheresse ou d’inondation,
de froid ou de je(ne. La plupart des
insectes se sontadaptés aces conditions
extrémes grace a des phases de vie ralen-
tie, nommeées dormances.

Ainsi, le cycle de vie du balanin de
la chataigne (Curculio elephas), un cha-
rancon qui attaque les chataignes et
les glands, comprend des phases de
dormance de deux types : la diapause
etlaquiescence. Aprés lacopulation, la
femelle pond dans les chataignes, dont
elle a préalablement perforé la bogue
épineuse et I’enveloppe a I'aide d’un
rostre. Elle produit au maximum 50 a
60 ceufs pendant sa vie (qui dure en
moyenne 15 jours dans la nature) ; en
général, elle dépose un a deux ceufs par
chéataigne. Lalarve, qui se nourrit dans
le fruit, n’acheve son développement
qu’une vingtaine de jours apres lachute
de ce dernier. Lorsqu’elle a atteint son
quatriéeme stade, elle sort du fruitets’en-
fouitdansle sol, entre 1 et 60 centimétres
de profondeur selon les individus et le
type de sol. Elle se confectionne ensuite
une logette de terre et entre dans une
période de diapause.

Une partie seulement des larves
sortent de diapause au début du pre-
mier hiver, vivent une période de
quiescence, et reprennent leur déve-
loppement au printemps ; les autres
restent en diapause prolongée, pen-
dant un, deux ou trois ans. Entre son
enfouissement et sa sortie du sol,
I'insecte ne s’alimente pas : il vit sur

les réserves qu’il a constituées pen-
dant qu’il était dans la chataigne.
Pour une population donnée, chaque
année, 59, 37 et 4 pour centen moyenne
des adultes sortent du sol apres res-
pectivement un, deux et trois ans ;
quelques individus y séjournent quatre
ans. La proportion d’individus qui
entrent en diapause prolongée ne
dépend pas des conditions de déve-
loppement et de reproduction rencon-
trées par I'insecte I’lannée suivante.
Pourquoi I’évolution a-t-elle sélec-
tionné ce comportement? La diapause
prolongée du balanin ne procure aucun
avantage reproductif aux individus :
uninsecte qui prolonge sadiapause aug-
mente le risque de mourir avant de se
reproduire. Nous verrons que la sélec-
tion naturelle semble favoriser un
ensemble de genes (génotype) capable
de produire une diapause de durée
variable. Cette variabilité garantitla
population contre plusieurs facteurs
imprévisibles: sécheresses estivales
d’intensité exceptionnelle, irrégu-

larité de I’abondance des fruits et Q

des ramassages des chataignes au
sol par I’'hnomme ou de leur consom-
mation par les sangliers, les porcs ou
les moutons. La destruction de 95 pour
cent des larves présentes une année
dans les fruits n’a qu’une faible inci-
dence sur le nombre d’insectes de I’an-
née suivante.

Outre son intérét en biologie évo-
lutive, lacompréhension de ladiapause
prolongée estindispensable a une lutte
efficace et écologique contre les insectes.
De nombreux ravageurs, tels lachenille
processionnaire du pin Thaumetopea
pityocampae, le doryphore Leptinotarsa
decemlineata, lamouche de la cerise Rha-
goletis cerasi ou le balanin de la noi-
sette Curculio nucum présentent une
diapause prolongée qui complique leur
contrdle par I’homme.
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Dormir quelques mois

Afin de comprendre la diapause pro-
longée du balanin de la chataigne, com-
parons-la a celle d’autres insectes. A
quels états physiologiques correspond-
elle? Dans quelles conditions inter-
vient-elle?
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1. LE CYCLE ANNUEL du balanin de la chéa-
taigne comprend une période de dormance,
nommée diapause : a I'automne, les larves
de quatrieme stade (a) s’enfouissent dans le
sol (enrouge) et entrent en diapause (en rose).
Une partie d’entre elles en ressortent au début
de I’hiver (en violet) et restent en quies-
cence hivernale (en orange) tant que les
températures sont basses. Pour une autre par-
tie de la population, la diapause se prolonge
pendant un, deux ou trois ans (en bleu). Cet
étalement est une garantie contre I’extinction
de la population dans un milieu variable et
imprévisible. Les larves qui sortent de quies-
cence au printemps continuent a se dévelop-
per (en jaune), forment des nymphes (b et vert
foncé) qui se métamorphosent en juillet et
en ao(t. Les adultes sortent alors du sol puis
copulent (en vert clair) sur les chataignes
(c). Les femelles pondent dans les chataignes,
dont elles percent la bogue et I'enveloppe avec
leur rostre (d) en ao(t et en septembre. Les
larves se développent alors (en marron) dans
les chataignes, jusqu’a la chute de celles-ci
et leur entrée en diapause. Les périodes d’émer-
gence, de développement embryonnaire et lar-
vaire, d’enfouissement et de diapause
automnale se chevauchent en raison d’une
forte variabilité interindividuelle.
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2. Des larves de Megastigmus spermotrophus, un hyménoptére qui attaque les graines de
sapin de Douglas, prolongent leur diapause pendant un an ou plus. Pendant ce temps,
I'autre partie de la population poursuit son développement et entre en nymphose. On voit
ici, aux rayons X, les deux stades de développement a I'intérieur des graines.

La dormance la plus simple est la
quiescence : le développements’arréte
sous I'effet direct d’une baisse de la tem-
pérature, d’un assechement ou d’un
manque de nourriture. Lorsque, par
exemple, la température descend au-
dessous d’une valeur seuil (qui dépend
de I’espéce considérée), les réactions
biochimiques du métabolisme sont
arrétées: I'insecte entre en quiescence.
Deés que latempérature redevient supé-
rieure au seuil, le développement
reprend. L’entrée et la sortie de quies-
cence dépendent directement des condi-
tions environnementales.

Ladiapause, en revanche, n’est pas
un simple arrét de croissance et de
développement, mais un état physio-
logique dynamique, contrélé par des
modifications hormonales. L’entrée en
diapause correspond au déclenche-
ment de réactions biochimiques, telle
la synthése de glycérol et de sorbitol
qui servent d’«antigel» a I'insecte pour
résister au froid hivernal. Le dévelop-
pement de diapause a des caractéris-
tiques différentes du développement
classique. Ainsi, tandis que la vitesse
de la morphogenése diminue avec la
température jusqu’a s’annuler lors de
la quiescence, le développement de
diapause est accéléré par des basses
températures ou complétement indé-
pendant de la température, comme
chez le balanin de la chataigne.

Contrairement a I’entrée en quies-
cence, I’entrée en diapause a lieu avant
gue les conditions climatiques ou nutri-
tionnelles ne se dégradent. Dans les
régions tempérées, la diapause hiver-
nale commence le plus souventalafin
de I’été ou en automne, alors que les

températures sont encore favorables
au développement. Les insectes réagis-
sent a des signaux annonciateurs tels
que ladiminution de la durée du jour,
qui précéde chaque année I’abaisse-
ment des températures et la raréfac-
tion de la nourriture.

Alors que la fin de la quiescence
intervient dés I'amélioration des condi-
tions environnementales, la levée de
ladiapause n’alieu que lorsque le déve-
loppement de diapause est achevé.
Chez le balanin de la chataigne, lamor-
phogeneése est arrétée entre octobre et
fin décembre, quelles que soient les
températures subies par I’insecte pen-
dant cette période.

Les individus qui sortent de dia-
pause avant la fin de I’hiver entrent
ensuite dans une phase de quiescence
postdiapause. Pendant cette quies-
cence, I'insecte garde la plupart des
caractéristiques de I'état de diapause
(accumulation de graisse, résistance au
froid), mais son développement
reprend deés le retour des conditions
favorables. Les larves du balanin de
lachétaigne sont ainsi maintenues dans
un état de quiescence postdiapause
entre janvier et février, car les tempé-
ratures ne dépassent le seuil de déve-
loppement qu’en mars.

Ainsi ladiapause est une adaptation
des insectes a des modifications sai-
sonnieres, prévisibles, de leur environ-
nement. Grace a ce comportement, ils
résistent a des stress climatiques et nutri-
tionnels périodiques. La diapause syn-
chronise le développement d’insectes
avec celui de la plante dont ils se nour-
rissent: beaucoup d’espéces des régions
tempérées entrent ainsi en diapause a

I'automne et ne reprennent leur activité
gu’au début du printemps de I'année
suivante, en méme temps que leur plante
héte recommence a se développer.

Dormir un an, ou plus

A la fin du x1xé siécle, ’entomolo-
giste francais A. Giard a découvert que
des larves de Lygellus epilachnae, hymé-
noptere qui pond ses ceufs dans les
nymphes de la coccinelle Epilachna
argus, prolongeaient leur diapause pen-
dantun an. Ce comportement, d’abord
considéré comme anormal, est prati-
qué par de nombreuses especes.

Le record de durée de diapause pro-
longée est détenu par le papillon Pro-
doxus y-inversus, qui attaque les fruits
du yucca dans les régions arides des
Etats-Unis : des larves sont restées
17 ans en diapause. Une telle durée de
dormance est exceptionnelle : chez la
majorité des espéces étudiées dans la
nature, les individus a diapause pro-
longée restent inactifs pendant seule-
ment deux ou trois années. En général,
la proportion d’insectes qui sortent de
diapause chaque année diminue lorsque
ladurée de la diapause augmente. Chez
lamouche Rhagoletis mendax, qui attaque
les myrtilles, en moyenne 80 pour cent
desindividus se réveillentaprés un hiver
en diapause, 16 pour cent aprés deux
hivers, 4 pour cent apres trois hivers et
0,4 pour cent apres quatre hivers.

La diapause prolongée est a dis-
tinguer des trés longs développements
connus chez plusieurs espéces. Par
exemple, le cycle ceuf-larve-nymphe
de Buprestis aurulenta, coléoptére qui se
développe dans le bois, se prolonge sur
20 a 50 ans. Les nymphes des cigales
périodiques américaines du genre Magi-
cicada émergent en masse du sol tous
les 130u 17 ans, selon les especes. Chez
le hanneton commun Melolontha melo-
lontha, en France, les adultes appa-
raissent tous les trois ans, aprés une
succession de dormances hivernales et
de phases de développement.

Quels sont les avantages adaptatifs
de la diapause prolongée? On ren-
contre ce comportement chez des
espéces vivant dans des environne-
ments ou de longues périodes sont
défavorables au développement des
insectes (régions arides, milieux d’al-
titude etarctiques). Il est aussi fréquent
chez des espéces des régions tempé-
rées qui se développent dans des
graines ou dans des fruits : I’'abondance
de ces habitats temporaires, qui four-

© POUR LA SCIENCE - N° 226 AOUT 1996



nissent la nourriture, varie tous les ans.
La diapause prolongée existe enfin chez
des insectes qui se développent dans
des larves ou dans des nymphes d’es-
péces présentant elles-mémes une dia-
pause prolongée : le développement
des deux especes est alors synchronisé.

Tandis que la diapause simple (hiver-
nale ou estivale) permet aux insectes
de survivre dans un environnementaux
variations réguliéres, la plupart des dia-
pauses prolongées sont des adaptations
a des variations irrégulieres des condi-
tions climatiques et biotiques. Selon J.
A.Powell, de I'Université de Californie,
la quasi-totalité des larves des papillons
du yucca du genre Prodoxus, qui vivent
dans des régions arides des Etats-Unis,
restent en diapause prolongée pen-
dant quatre a huit ans (parfois plus)
quand elles sont gardées, au laboratoire,
a une température élevée et sans expo-
sition directe aux précipitations. Des
recherches complémentaires seraient
nécessaires pour savoir si cette diapause
est prédictive, c’est-a-dire controlée par
des signaux environnementaux, telle
la pluie qui annonce I’'abondance des
ressources alimentaires végétales futures.
Une diapause prédictive stricte, ot tous
les individus d’une population pro-
longent leur diapause si certains signaux
annoncent des conditions défavorables
au développement et a la reproduction
de I'insecte, n’a pas encore été obser-
vée dans les conditions naturelles, cer-
tainement car aucun environnement
n’est totalement prévisible.

Chez la mouche du méléze Strobi-
lomyia melania, qui s’attaque aux graines
etaux cones du conifere, la proportion
d’individus qui entrent en diapause
prolongée varie de 5 a 50 pour cent
selon I’année. Plus la production de
cdnes chute d’une année sur l'autre,
plus la proportion d’entrées en dia-
pause prolongée est élevée. Selon Alain
Roques, de I'INRA d’Orléans, des sub-
stances chimiques contenues dans les
cdnes ont des conséquences directes
sur I’entrée en diapause prolongée des
insectes. L’abondance de c6nes une
année provoquerait des modifications
physiologiques favorables a la dia-
pause prolongée des insectes. La rela-
tion entre la durée de diapause et la
production en graines n’est toutefois
pas parfaite et, au sein d’une popula-
tion, la diapause simple coexiste tou-
jours avec la diapause prolongée. La
diapause prédictive n’est donc pas le
seul mécanisme responsable de ce com-
portement.
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La diapause prolongée permet aussi
a des especes de s’adapter a des chan-
gements cycliques du milieu, de période
supérieure a un an. L’hyménoptere
Megastigmus strobilobius, qui attaque les
graines d’épicéaen Finlande eten Scan-
dinavie, estadapté a la variation pério-
dique de la production en graines de
son hote. Alors que cette derniére est
statistiquement cyclique (elle est forte,
en moyenne, tous les trois ans), les
insectes ont une diapause prolongée de
deux a quatre ans, avec un maximum

25 000 — p

sur trois ans (plus de 50 pour cent des
individus d’une population). Cette dia-
pause prolongée cyclique n’est pas une
diapause prédictive : chaque année, des
insectes d’une population émergent
apres deux, trois et quatre ans de dor-
mance, indépendamment de la pro-
duction réelle de graines par I'épicéa.

La diapause du balanin de la cha-
taigne est, en revanche, préventive :
la proportion de la population qui pro-
longe sa diapause est relativement
stable d’une année a I’autre. Aucun
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3. L’EVOLUTION DE POPULATIONS du balanin de la chataigne a été simulée par ordinateur.
Des génotypes qui produisent des diapauses de durée fixe, de trois mois (en bleu) ou de
15 mois (diapause prolongée, en vert), s’éteignent avant 100 ans. En revanche, une popu-
lation a génotype mixte qui prolonge la diapause chez 50 pour cent des larves se maintient

facilement (en rouge).

PROBABILITE DE PERSISTANCE SUR 200 ANS

POURCENTAGE DE DIAPAUSE PROLONGEE

4. UN GENOTYPE A STRATEGIE MIXTE, dont chaque année une partie des porteurs seulement
entrent en diapause prolongée, a une forte probabilité de persister malgré des variations assez
grandes du pourcentage de diapause prolongée. Si la survie des individus en diapause prolon-
gée est, par exemple, de 60 pour cent (en orange), le pourcentage de la population qui entre
en diapause prolongée peut varier entre 20 et 50 pour cent sans menacer I'existence de la

population.
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5. DES INSECTES RAVAGEURS DES PLANTES, tel le balanin de la
noisette Curculio nucum (a gauche) ou la chenille processionnaire
du pin Thaumetopea pityocampae (au milieu) résistent bien aux varia-

signal ne permet a ces insectes de
connaftre les conditions environne-
mentales de I’année suivante. Quel
mécanisme génétique peut étreal’ori-
gine de ce comportement?

La sélection des génes

La diapause prédictive (ou en partie
prédictive) est explicable par I’exis-
tence, chez les insectes, de génotypes
qui ajustent la durée de la diapause
aux conditions environnementales. Si
des signaux qui annoncent les condi-
tions environnementales futures exis-
tent, la sélection naturelle a retenu
des génotypes capables de décoder ces
signaux et de prolonger la diapause
si les conditions sont défavorables. Une
forte irrégularité dans la variabilité des
conditions de I’environnement permet,
a moyen terme, que ces génotypes
envahissent la population : leur pro-
babilité d’extinction est beaucoup plus
faible que celle de génotypes qui n’en-
trainent qu’une diapause simple.

La diapause prolongée cyclique de
Megastigmus strobilobius est explicable
par la coexistence de trois génotypes,
qui produisent une diapause de deux,
trois et quatre ans. La production de
graines par I’épicéa est statistique-
ment cyclique avec une période de trois
ans: une forte productionalieu, le plus
souvent, tous les trois ans, mais aussi,
plus rarement, tous les deux ou quatre
ans. A long terme, aucun des trois géno-
types n’est éliminé. Les individus que
leur génotype conduit a une diapause
de trois ans sont toutefois privilégiés.

La diapause prolongée préventive
du balanin de lachétaigne provient-elle,

de la méme facon, de la coexistence au
sein d’'une méme population, de géno-
types produisant des durées différentes,
mais fixes, de diapause? La méthode
la plus rapide pour répondre a cette
question est de simuler par ordinateur
I’évolution de populations de balanin
de lachataigne dans un environnement
variable et imprévisible. Pour simpli-
fier, nous ne considérons que deux géno-
types, dont les porteurs émergent apres,
respectivement, un an (diapause simple,
noté DS), et deux ans (diapause pro-
longée, noté DP).

Comme la variabilité de I’environ-
nement provoque des variations
annuelles de lamortalité et de lafécon-
dité des insectes, chaque année est
caractérisée par les valeurs de trois para-
meétres : le pourcentage de survie des
larves dans les chataignes pendant la
période de développement antérieure
aladiapause, leur pourcentage de sur-
vie pendant I’année qui précéde la
reproduction (diapause, quiescence
postdiapause, développement post-
quiescence) et lafécondité des insectes.
Nous avons restreint la variation de
chacun de ces trois parameétres a deux
valeurs, issues des observations dans
la nature, correspondant aux années
favorables et aux années défavorables.
Nous avons attribué a chacune de ces
valeurs une probabilité d’occurrence,
aussi calculée a partir des observations.
En tirant au sort les valeurs des diffé-
rents parametres pour chaque année,
nous avons simulé I’évolution de popu-
lations de balanins sur 200 ans.

Dans ces conditions, les probabilités
d’extinction des génotypes DS et DP sont
fortes : en fixant & 60 pour cent la sur-

tions de leur environnement et aux tentatives d’éradication
menées par I’homme. Leur cycle de vie contient des périodes de
diapause prolongée : en permanence, une partie de la population

vie pendant la diapause prolongée, 70
pour cent des populations composées
d’individus a génotype DS et 100 pour
cent des populations porteuses des géno-
types DP disparaissent avant 200 ans.
Autrement dit, dans un environnement
imprévisible, un génotype qui ne pro-
duirait qu’une diapause prolongée de
durée fixe ne peut pas se maintenir dans
des populations composées, au départ,
uniquement de génotypes DS et DP.

Un génotype souple

Les populations de balanins seraient-
elles alors composées principalement
de porteurs de génotypes a stratégie
mixte, qui déclenchent chez certains
individus une diapause prolongée pré-
ventive et chez d’autres une diapause
simple, en fonction de facteurs envi-
ronnementaux indépendants des chan-
gements futurs de I’environnement?
Nous avons testé cette hypothése par
la simulation : quand le pourcentage
d’individus en diapause prolongée
varie entre 30 et 50 pour cent et que le
pourcentage de survie pendant la dia-
pause prolongée est supérieur ou égal
a 60 pour cent, la probabilité d’extinc-
tion de ces génotypes est beaucoup plus
faible que celle des génotypes a com-
portement fixe. Selon nos simulations
numeériques, ils ne s’éteignent que dans
moins de 20 pour cent des cas dans un
environnement qui varie de facon
imprévisible. En ne mettant pas toutes
ses larves dans le méme panier, un
génotype a stratégie mixte souscritune
assurance multirisque. Il est plus com-
pétitif qu’un génotype a diapause
simple etafortiori qu’un génotype adia-
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est enfouie dans le sol et inaccessible aux traitements. Le doryphore
Leptinotarsa decemlineata (a droite), originaire des Etats-Unis, a
été introduit accidentellement en France, dans les années 1920, &

pause prolongée cyclique quand I'im-
prévisibilité du milieu est forte.

Comment la durée de la diapause
d’un génotype a stratégie mixte est-
elle déterminée? Thomas Philippi, de
I’'Université de I'Utah, adémontré la pré-
sence de génotypes a stratégie mixte
chez Lepidium lasiocarpum, plante des
déserts Nord-Américains : une méme
plante produit des graines qui présen-
tent des dormances de durées variables.
Cette variabilité n’est pas due a des
différences génétiques entre les graines,
mais a leur taille et & leur position sur
la plante mére. Dans les régions arides
ou les pluies sontimprévisibles, ces géno-
types augmentent leur chance de suc-
ces reproductif, car, chaque année, seule
une partie des plantes risque de mou-
rir par desséchement. D’autres études
sur les plantes ont montré que I’age de
la plante mére lors de la production
desgraines intervientaussi sur ladurée
de la dormance de la descendance.

Les mécanismes d’entrée ou non en
diapause simple (estivale ou hivernale)
de plusieurs insectes sont aussi bien
connus. L’entrée en diapause d’un ceuf
du ver a soie Bombyx mori est pro-
grammeée au stade embryonnaire de la
future mere. L’age de cette derniére ou
les conditions environnementales
gu’elle subit interviennent aussi chez
d’autres espéces.

L’expression d’une diapause simple
ou prolongée par un génotype a stra-
tégie mixte dépend probablement aussi
d’effets maternels, ou de facteurs cli-
matiques ou nutritionnels subis par les
larves avant ou pendant I’entrée en dia-
pause. Le pourcentage de diapause
prolongée chez I’lhyménoptere Neodi-
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son cycle de vie.

prion sertifer dépend probablement
de la durée du jour et de la tempéra-
ture au début de la diapause. Chez le
balanin de la chataigne, la durée de la
diapause pourrait dépendre du poids
de la larve : plus elle a constitué de
réserves, plus elle aurait tendance a
prolonger sa diapause.

Les conséquences de la diapause
prolongée sur la variation de la taille
d’une population dépendent du type
de diapause considérée. Les diapauses
prolongées prédictives (ou en partie
prédictives) et les diapauses prolon-
gées cycliques conduisent a de fortes
fluctuations annuelles des effectifs.
En revanche, les diapauses préventives
réduisent I'amplitude des variations.
Dans tous les cas, la diapause prolon-

Bordeaux. Il a envahi I’Europe en moins de 60 ans, probablement
grace aux diapauses hivernale, estivale et prolongée qui rythment

gée favorise la survie des populations
dans un environnement irrégulier.

L’existence de la dormance prolon-
gée dans des groupes aussi différents
gue les insectes, les crustacés, les vers
nématodes, les plantes ou certains pois-
sons tropicaux témoigne de son impor-
tance dans I’évolution des espéces. La
similitude des comportements des
especes d’insectes et des groupes plus
éloignés résulte certainement d’une
convergence adaptative sous des pres-
sions sélectives semblables, telle I'irré-
gularité de I’environnement. La
dormance prolongée réduit le risque
d’extinction de nombreuses espéces ani-
males et végétales : c’est un mécanisme
majeur dans le maintien de la biodi-
versité de notre planéte.
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