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1. Introduction

La famille des Tephritidae (ou mouches des fruits), appartenant a I’ordre des dipteres,
regroupe pres de quatre mille especes réparties dans les régions tropicales, subtropicales et
tempérées (White & Elson-Harris 1992, Dhillon et al. 2005). Les larves des espéces de la
sous-famille des Dacinae se développent dans les fruits, en se nourrissant de leur pulpe
(White & Elson-Harris 1992, Vayssiéres 1999). Beaucoup d’entre elles sont considérées
comme des ravageurs d’importance économique, sur les cultures fruitiéres et maraichéres,
notamment du fait de leur polyphagie (White & Elson-Harris 1992, Carroll et al. 2002,
Quilici et al. 2002, Drew 2004, Vayssieres et al. 2008). Ainsi, la mouche du melon,
Bactrocera cucurbitae (Coquillett) (sous-famille des Dacinae) s’attaque a prés de 125
plantes-hdtes (Vayssieres 1999), causant des dommages d’importance économique a 81
d’entre elles (Dhillon et al. 2005). Les especes du genre Bactrocera sont natives d’Asie
Tropicale, d’Australie et des régions du Pacifique Sud alors que celles du genre Dacus
proviennent essentiellement d’Afrique (White & Elson-Harris 1992, Drew 2004). D autre part
certaines especes ont été introduites dans de nouvelles régions via le commerce des fruits ou

les transports aériens (Duyck 2005).

A La Réunion, trois espéces de Tephritidae présentent une importance économique
significative sur les cultures de Cucurbitaceae: B. cucurbitae, Dacus ciliatus Loew et Dacus
demmerezi Bezzi (Vayssiéres et al. 2008). Seule D. demmerezi est native des Mascareignes
(White & Elson-Harris 1992). Dacus ciliatus, la « mouche éthiopienne des Cucurbitaceae »,
est la premiere espece nuisible aux Cucurbitaceae a avoir été signalée a La Réunion, en 1964,
par Pointel (Vayssiéres 1999). Originaire d’Afrique, elle est présente jusqu’en Inde (White &
Elson-Harris 1992). Bactrocera cucurbitae, la « mouche du melon », est originaire du
continent asiatique mais a largement étendu son aire de répartition puisqu’on la rencontre
dans les iles du Pacifique, et dans de nombreux pays d’Afrique de I’Est (White & Elson-
Harris 1992) et de I’Ouest (Mwatawala et al. 2009). Elle a été signalée dans les Mascareignes,
par Etienne en 1972 (Vayssiéres 1999). Ces trois espéces sont majoritairement inféodées a la
famille des Cucurbitaceae (Vayssiéres 1999). A La Réunion, B. cucurbitae et D. ciliatus se
développent sur 16 especes de cette famille et D. demmerezi sur 13 d’entre elles. Quatre de
ces especes sont sauvages et fournissent aux femelles de mouches des sites de reproduction

durant toute I’année (Vayssiéeres et al. 2001).

Les cultures maraicheres de I’ile de La Réunion sont un élément essentiel de la production

agricole locale (Ryckewaert et al. 2010). Les trois espéces de Dacinae mentionnées
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précédemment sont a I’origine de pertes considérables sur les cultures de Cucurbitaceae
(Vayssieres 1999, Vayssieres et al. 2008). Celles-ci peuvent parfois toucher jusqu’a 100% des
récoltes (courgettes, citrouilles, etc.), malgré les traitements insecticides couramment
pratiqués (Deguine et al. 2010, Ryckewaert et al. 2010). Peu efficaces, ceux-ci sont également
colteux pour les agriculteurs et nuisibles aux organismes utiles (polinisateurs, parasitoides et
prédateurs) et a I’environnement (Deguine et al. 2010, Ryckewaert et al. 2010). Des
recherches sur I’écologie, la biologie et la génétique de ces mouches ont donc été mises en
ceuvre, dans le but de développer des méthodes de gestion agro-écologique des populations
(Ryckewaert et al. 2010). Dans ce contexte, Psyttalia fletcheri (Silvestri) (Braconidae:
Opiinae), un parasitoide de certaines mouches des Cucurbitaceae, a été introduit avec succes
sur Iile de La Réunion, afin de contribuer a contréler les populations de B. cucurbitae
(Quilici et al. 2004). De méme, une technique de prophylaxie par [I’utilisation
d’ « augmentoria » (structures permettant de stocker les fruits infestés) permet d’éliminer les

mouches émergentes, tout en laissant s’échapper les parasitoides (Deguine et al. 2010).

Chez les insectes phytophages, le rdle de la compétition interspécifique dans la structure et la
dynamique des populations a fait I’objet de nombreuses études (Connell 1980, Denno et al.
1995, Stewart 1996, Reitz & Trumble 2002, Duyck et al. 2004). Des espéces peuvent se nuire
(Dajoz 1996) lorsqu’il y a compétition pour la recherche ou I’exploitation de ressources
communes (nourriture, abris, sites de ponte, partenaire sexuel...), et ce, quelque soit leurs
abondances. On distingue deux types de compétition : la compétition par exploitation, ou I'un
des individus exploitant la ressource commune diminue la disponibilité de celle-ci pour l'autre
concurrent et la compétition par interférence, qui implique une interaction directe entre les
concurrents, l'un empéchant l'accés aux ressources a lautre soit de facon active
(comportement agressif), soit de fagon passive (substances chimiques) (Barbault 1992).

Chez les insectes phytophages, cette compétition interspécifique est influencée par les
ennemis naturels, les plantes hotes et I’environnement abiotique (Hairston et al. 1960, Price
1980, Denno et al. 1995; 2002, Duyck 2005). Chez les Tephritidae de nombreux
déplacements d’espéces dus a la compétition interspécifique, ont été observés ces dernieres
années lors d’invasions accidentelles (White & Elson-Harris 1992, White et al. 2000, Allwood
et al. 2002, Duyck et al. 2004a, Clarke et al. 2005, Ekesi et al. 2009). Chez les adultes on
peut distinguer les interactions physiques et chimiques (Fitt 1989). Chez les mouches de
fruits, des cas d’interférences physiques entre individus de méme sexe sont répertoriés dans la
littérature: les males défendent des territoires de reproduction tandis que les femelles
défendent des sites d’oviposition (Fitt 1989). Camargo et al. (1996) ont observé des attaques
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d’adultes d’Anastrepha obliqua Macquart sur des femelles de Ceratitis capitata (Wiedemann)
engendrant leur déplacement de mangues vers des oranges. Cependant, en général, I’effet de
ces interactions sur le succes reproducteur des individus reste faible (Fitt 1989). Les
interférences chimiques semblent avoir un rdle plus conséquent sur la distribution des
populations. Les femelles de nombreuses espéces de Tephritidae déposent, aprés la ponte des
ceufs, des phéromones de marquage (ou HMP, Host Marking Pheromones) sur la plante hote
(Roitberg & Prokopy 1987, Duyck 2005). Ces substances chimiques, signalant la présence
d’ceufs dans le fruit, sont généralement percues par des individus de la méme espece, et
peuvent ainsi réguler la compétition intraspécifique larvaire (Duyck 2005). L’influence de
cette derniére est reconnue comme essentielle dans la structure des populations de Tephritidae
(Fitt 1989, Duyck et al. 2006a). Ainsi, Duyck (2005) a mis en évidence des effets
asymétriques de la compétition larvaire entre quatre especes de Tephritidae (Bactrocera
zonata (Saunders), Ceratitits rosa Karsch, Ceratitis catoirii Guérin-Méneville, et C. capitata)
qui conduisent a avantager une espece (ici B. zonata) par rapport aux autres. Au stade larvaire,
la compétition par exploitation peut se traduire par une diminution de la survie larvaire et/ou
de la taille des pupes, et parfois par une augmentation de la durée de développement. De tels
résultats ont été montrés chez B. curcubitae lors d’une compétition avec D. ciliatus (Qureshi
et al. 1987), et chez C. capitata lors d’une compétition avec B. dorsalis (Keiser et al. 1974).
Des travaux récents ont mis en évidence un effet des facteurs environnementaux abiotiques
(température, humidité) (Duyck et al. 2006b) et biotiques (plantes hétes, ennemis naturels)
(Duyck et al. 2008)sur les résultats de la compétition larvaire chez les Tephritidae.

Les mécanismes de la compétition interspécifique larvaire chez D. demmerezi, D. ciliatus et
B. cucurbitae sont actuellement étudiés au CIRAD Réunion (these C. Jacquard). Dans ce
cadre, ce stage de Master a pour but de développer les connaissances concernant les
interactions entre les trois espéces, aux stades larvaires, en présence d’une ressource connue.
Le suivi de paramétres de développement (taux de survie, poids pupal et durée de
développement) des trois espéces, selon différentes conditions d’infestation, doit permettre de
mieux comprendre les conséquences de la compétition larvaire. Ces nouvelles connaissances
pourront s’avérer bénéfiques pour de futurs travaux sur les méthodes de lutte et la dynamique

des populations des Dacinae.



2. Matériel et méthode

Modeles biologiques

Les trois espéces de mouches des légumes étudiées sont élevées en laboratoire dans une
chambre climatique (température: 25°C +1°C ; humidité relative: 60% +10% ; photopériode:
LD 12 :12) d’apres la technique d’écrite par Duyck & Quilici (2002) et Duyck et al. (2004).
Les mouches disposent d’eau, de sucre et de protéines (hydrolysats de levure de biére (ICN
Biomedicals, USA). Si nécessaire, I’introduction de mouches sauvages dans les cages
d’élevage permet de renforcer le stock de mouches.

La courgette, Cucurbita pepo L. (Cucurbitaceae), a été sélectionnée comme fruit-hote pour
notre étude car elle est favorable au développement des trois espéces, sans a priori favoriser

I’une d’entre elles (Vayssiéres 1999).

Protocole expérimental

Récolte des ceufs
Pour obtenir les larves qui servent aux infestations, des courgettes sont placées dans des cages
d’élevage en plexiglas (50 x 50 x 60 cm) afin que les femelles pondent leurs ceufs sous
I’exocarpe du fruit. Aprés 24 heures, les ceufs sont retirés des courgettes et placées sur du
papier buvard humidifié placé dans une boite (diametre de 8 cm) elle-méme enfermée dans un
boite (25 x 10 cm) en plastique ou un fond d’eau garantit une bonne hygrométrie. L’ensemble
est alors mis a incuber dans une étuve (25°C £1°C; humidité relative: 60% +10% ;
photopériode: LD 12 :12) pendant 24 heures.

Infestation synchrone des courgettes
Pour s’affranchir des différences de taux d’éclosion des ceufs (compétition interspécifique
entre femelles qui pondent, taux de fertilité variable...), les légumes sont directement infestés
avec des jeunes larves (stade L1). Des entailles pratiquées sur I’exocarpe des légumes
accueillent alors les larves récoltées a I’aide d’un pinceau fin sous une loupe binoculaire, avec
un maximum de dix larves par entaille. Chez les Tephritidae, des études antérieures ont
montré que la compétition intraspécifique avait un fort impact sur la survie et le poids pupal, a
partir de deux larves par gramme de fruit (Fitt 1986, Jacquard com. pers.). Aussi, pour étudier
la compétition interspécifique tout en limitant la compétition intraspécifique, nous avons
choisi pour cette étude d’utiliser une densité d’une larve par gramme de courgette. Les
infestations croisées sont testées pour les trois couples d’espéces, soit B. cucurbitae / D.

ciliatus, B. cucurbitae / D. demmerezi, et D. ciliatus / D. demmerezi. Chaque modalité est



répétée 5 fois. On teste pour chaque couple d’especes les différentes gammes d’infestations
croisées suivantes :

Niveau de compétition 0%-100%, avec 0% d'espece 1 et 100% d'espece 2

Niveau de compétition 25%-75%, avec 25% d'espéce 1 et 75% d'espece 2

Niveau de compétition 50%-50%, avec 50% d'espéce 1 et 50% d'espéce 2

Niveau de compétition 75%-25%, avec 75% d'espéce 1 et 25% d'espece 2

> = > > >

Niveau de compétition 100%-0%, avec 100% d'espece 1 et 0% d'espece 2

Les niveaux 100%-0% et 0%-100% constituent des témoins, pour lesquels la compétition
interspécifique est nulle.

L'ensemble des courgettes est placé dans des boites contenant un fond de sable afin que les
larves de dernier stade (L3) puissent y sauter et s’empuper. Les boites sont stockées en salle

climatique. L’infestation des courgettes est effectuée I’aprés-midi.

Récolte, pesée et classement des pupes
Les pupes sont récoltées quotidiennement par tamisage du sable (Vayssiéres 1999). Elles sont
pesées a I’aide d’une balance de précision & 10™g prés (modéle Sartorius 1801) et sont
regroupées en classes de poids d’étendue 1 milligramme dans des boites cylindriques en
plastique (3 x 3 cm). Les boites sont conservées en chambre climatique jusqu’a I’émergence

des adultes. Les relevés sont effectués a 8 h, tous les jours de la semaine.

Emergence des adultes
L’émergence des adultes permet I’identification des espéces et des sexes qui est difficile au
stade pupe. Les femelles se différencient des males par la présence d’un ovipositeur au bout
de I’abdomen. Les trois especes se différencient par les bandes longitudinales du scutum et les
nervures des ailes (Etienne 1982). Bactrocera cucurbitae présente trois bandes longitudinales
jaunes sur le scutum et une tache noire le long de la nervure médiocubitale de I’aile. Dacus
demmerezi posséde une seule fine bande jaune sur le thorax, la bande costale des ailes est
sombre, large et peu marquee et la nervure médio-radiale est foncée. Le scutum de D. ciliatus
n’est pas marqué de bande jaune, et ses ailes sont sans taches avec une bande costale étroite,
nette et élargie a I’extrémité (Etienne, 1982). Les relevés d’émergence sont effectués a 11 h,

tous les jours de la semaine.

Analyses des données
Pour mettre en évidence I’effet de la compétition larvaire interspécifique au sein d’un méme

fruit-héte, nous mesurons le taux de survie (du stade larvaire au stade adulte) de chaque
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espéce au sein d’une courgette, le poids moyen des pupes, la durée moyenne de
développement larvaire (du stade L1 a I’émergence des pupes) et le sexe ratio.

Les analyses statistiques ainsi que les représentations graphiques sont réalisées a I’aide du
logiciel R (version R, 2.13.0). Tous les tests statistiques sont considérés au seuil de 5%.
L’homogénéité des variances ainsi que de la normalité des résidus sont vérifiées
graphiquement. Pour étudier I’effet de la compétition interspécifique sur chacun des
parameétres de développement mesurés, on réalise des analyses de variance (ANOVA). Le test
se fait soit par couple d’espéce avec une ANOVA a un facteur (parametre de développement)
et quatre modalités (les niveaux de compétition, le niveau 0%-100% n’étant pas pris en
compte), soit pour chaque espéce selon le niveau de compétition avec une ANOVA a un
facteur (parametre de développement) et deux modalités (les espéces en compétition). Pour
les distributions non-normales, notamment les taux de survie moyen, un modeéle linéaire
généralisé est réalisé. Un test de Tukey permet alors de comparer deux a deux les différentes
modalités.

Pour les différentes especes, selon les différents couples et niveaux de compétition, un test
binomial exact permet de vérifier si le nombre de femelles est significativement différent du

nombre de males.



3. Résultats
Sélection des réplicats

Le nombre de réplicats pour les différentes infestations varie entre 4 et 9, car certains réplicats
ont été éliminés pour I’analyse, notamment lorsque la présence de pontes d’autres especes
(mouches des légumes et/ou drosophiles) avant I’infestation des fruits hétes, a été décelée lors
des émergences des adultes. Quand les conditions (nombre suffisant de mouches dans
I’élevage) I'ont permis, ces réplicats ont été remplacés. Ainsi la modalité 75% Bc - 25% Dc
n’a pas pu étre retenue dans nos analyses statistiques du fait d’une contamination des
courgettes par des drosophiles modifiant la quantité et la qualité de ressources disponibles

pour les espéces étudiées.

Taux de survie, de I’éclosion des ceufs a I’émergence des adultes
Dans les cas d’infestation ou une seule espéce est présente dans les fruits, le taux de survie
moyen de D. demmerezi (0,52 + 0,20) est nettement supérieur a celui de B. cucurbitae et de D.
ciliatus, respectivement p = 0,012 et p < 0,001 au test de Tukey. De plus, les taux de survie de
B. cucurbitae (0,26 + 0,16) et D. ciliatus (0,10 + 0,03) ne sont pas significativement différents
(test de Tukey, p = 0,102) (Figurel).

La survie de B. cucurbitae n’est pas affectée par la présence des larves de D. demmerezi au
sein du fruit hote, quelque soit le niveau de compétition (Figure 1 (a), Tableau 1). Par contre,
sa survie moyenne est plus élevée quand elle est en compétition larvaire avec D. ciliatus
(niveaux 50%-50% et 75%-25%) que lorsqu'elle est seule a se développer dans une courgette,
respectivement p = 0,013 et p = 0,008 au test de Tukey (Figure 1 (a), Tableau 1). Ainsi, le taux
moyen de survie de B. cucurbitae est bien plus élevé lorsque cette espéce subit une pression
de compétition interspécifique forte (niveau 25%-75%) de D. ciliatus plutét que de
D.demmerezi (ANOVA, p = 0,009). Bactrocera cucurbitae a un taux de survie de 0,26 + 0,16
lorsqu'elle est seule dans la courgette et de 0,65 + 0,11 en présence de 75% de larves de D.

ciliatus.

De maniére générale, D. ciliatus présente des taux de survie tres faibles (0,12 + 0,10).
Seulement, en cas de competition faible (75%-25%) avec B. cucurbitae, I'espece montre un
taux de survie moyen de 0,23 + 0,12 (Figure 1 (b), Tableau 1) significativement supérieur a
celui en présence de D. demmerezi (ANOVA, p = 0,020).
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Figure 1: Taux de survie de I’éclosion des oeufs a I’émergence des adultes (moyenne +
erreur standard) de (a) Bactrocera cucurbitae, (b) Dacus ciliatus et (c) Dacus demmerezi en
fonction des proportions de larves introduites dans le fruit hote et de la compétition avec les
espéces correspondantes (cf. Iégende). Pour chaque proportion de larves, les différences
significatives entre les especes en compétition sont représentées par *** (p < 0,001), ** (p <
0,01) et * (p < 0,05).

La survie moyenne de D. demmerezi (Figure 1 (c), Tableau 1) n’est pas modifiée par la
compétition interspécifique larvaire, qu’elle soit en concurrence avec B. cucurbitae (ANOVA,
p =0,251) ou D. ciliatus (p = 0,48).

Poids pupal
Les témoins mettent en évidence que les pupes de D. ciliatus sont les plus petites en moyenne
(13,70 £ 2,54 mq), suivies de celles de B. cucurbitae (18,30 + 2,79 mg) puis de D. demmerezi
(23,18 £ 3,63 mg). Les trois especes présentent des poids pupaux significativement différents
(ANOVA, p < 2,2 x 10™). 1l est noté également, que les femelles de chaque espéce émergent
de pupes qui sont en moyenne plus lourdes que celles des méles (ANOVA, p < 0,001).

Le poids des pupes de B. cucurbitae n'est globalement pas affecté dans le cas de la

compétition larvaire au sein d’un méme fruit hote, avec D. ciliatus comme avec D. demmerezi
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(Figure 2 (a), Tableau 1). Par rapport aux pupes témoins, seule une légére diminution du poids
moyen des pupes de B. cucurbitae apparait, de 17,96 mg contre 18,20 mg (test de Tukey, p =
0,0447), lorsque dans une courgette le nombre de larves de cette espece est équivalent a celui
de D. ciliatus, soit le niveau de compétition 50%-50%.

Concernant D. ciliatus, lorsque dans un fruit héte il y a un taux de 75% de cette espece contre
25% d’une autre espece, le poids de ses pupes est supérieur (Figure 2 (b), Tableau 1) en
situation de compétition avec B. cucurbitae (14,61 + 2,85 mg) par rapport a une compétition
avec D. demmerezi (ANOVA, p < 0,001).

(a) (b)

I N |
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Figure 2: Poids pupal en milligrammes (moyenne + erreur standard) de Bactrocera
cucurbitae (a), Dacus ciliatus (b) et Dacus demmerezi (c) en fonction des proportions de
larves introduites dans le fruit hote et de la compétition avec les especes correspondantes (cf.
Iégende). Pour chaque proportion de larves, les différences significatives entre les espéces en
compétition sont représentées par *** (p < 0,001), ** (p <0,01) et * (p < 0,05).

Aucune tendance claire ne ressort vis-a-vis des infestations réalisées avec des larves de D.
demmerezi (Figure 2 (c), Tableau 1). En absence de compétition interspécifique les pupes sont
de plus faible poids (23,18 + 3,63 mg) que lorsque 25% et 50% de larves de B. cucurbitae ont
été introduites dans les légumes, respectivement 24,16 + 3,83 mg et 25,02 + 4,10 mg (test de
Tukey, p = 0,012 et p = 0,001).



De méme, lors de la compétition larvaire avec D. ciliatus (niveaux 25%-75% et 75%-25%), le
poids moyen des pupes est significativement supérieur au poids des pupes témoins (test de
Tukey, p < 0,001). Cependant, le poids moyen des pupes pour le niveau 50%-50% ne differe
pas du témoin.

Pour finir, concernant les niveaux 25%-75% et 50%-50%, le poids moyen des pupes de D.
demmerezi en compétition larvaire avec B. cucurbitae est significativement différent de celui
lorsqu’il y a compétition larvaire avec D. ciliatus. En effet, pour le premier niveau
d’infestation cité, les pupes de D. demmerezi sont en moyenne de poids inférieurs en présence
de B. cucurbitae, alors que pour le second niveau d’infestation cité, ce poids moyen est
supérieur.

Néanmoins, de maniere générale, ces différences significatives de poids pupaux mises en
évidence sont assez faibles (de I'ordre du mg) et il semble donc que le poids pupal de D.
demmerezi soit peu affecté par la compétition larvaire interspécifique avec B. cucurbitae et D.

ciliatus.

Durée de developpement larvaire
Les témoins montrent que les trois espéces n'ont pas la méme durée de développement
larvaire (ANOVA, p < 2 x 10™*®). Les larves de D. demmerezi et B. cucurbitae s'empupent en

7,5 jours en moyenne contre 9,0 jours pour D. ciliatus.

La durée du développement larvaire pour les différents couples testés varie en fonction du
niveau de compétition existant au sein du fruit h6te (ANOVA, p < 0,001).

La durée de développement larvaire de B. cucurbitae, en présence de 50% et 75% de D.
ciliatus, est inférieure a celle du témoin (test de Tukey, p < 10™) (Figure 3 (a), Tableau 1). Au
contraire, la compétition larvaire avec D. demmerezi augmente la durée de développement des
larves de B. cucurbitae pour le niveau 50%-50% par rapport a I’ensemble des autres niveaux
(test de Tukey, p < 0,001).

Lorsque 75% de larves de D. ciliatus sont en compétition avec 25% de larves de B.
cucurbitae, la durée de développement larvaire des premieres est diminuée par rapport au
témoin (test de Tukey, p = 0,007). Cette tendance est également observée pour le niveau 50%-
50% mais la différence avec le niveau témoin n’est pas significative (test de Tukey, p = 0,179)
(Figure 3 (b), Tableau 1). De fortes densités de D. demmerezi diminuent la durée de

développement des larves de D. ciliatus. En effet, le niveau 25%-75%, avec une durée de 7,76
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+ 1,14 j, se distingue des niveaux 100%-0% et 75%-25%, respectivement 9,20 + 1,39 j (test
de Tukey, p =0,016) et 9,53 + 0,62 j (test de Tukey, p = 0,008).

(a) (b)

4
14
|

*

11K

L1 1 1

1

1

Durée moyenne du
développement larvaire (j)

Durée moyenne du
développement larvaire (j)
0 2 4 6 810
02 4 6 8 10
|

100% 75% 50% 25% 100% 75% 50% 25%
Proportion de B. cucurbitae Proportion de D. ciliatus
(c)
oy, F
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gé 7 B B. cucurbitae
E3 “° 7 O D. ciliatus
g% 7 O D. demmerezi
0> o
0
=l o -
100% 75% 50% 25%

Proportion de D. demmerezi

Figure 3 : Durée du développement larvaire en jour (moyenne + erreur standard) de (a)
Bactrocera cucurbitae, (b) Dacus ciliatus et (¢c) Dacus demmerezi en fonction des proportions
de larves introduites dans le fruit hote, et de la compétition avec les espéces correspondantes
(cf. Légende). Pour chaque proportion de larves, les différences significatives entre les
especes en compétition sont représentées par *** (p < 0,001), ** (p < 0,01) et * (p < 0,05).

Les larves de D. demmerezi ont une durée de développement (Figure 3 (c), Tableau 1) plus
courte en cas de forte compétition larvaire avec B. cucurbitae (niveau 25%-75%), par rapport
aux compeétitions moyennes, faibles et nulles (respectivement les niveaux 50%-50%, 75%-
25% et 100%-0% ; test de Tukey, p < 0,001, p = 0,040, p = 0,074). Cependant le niveau 50%-
50% présente la durée moyenne de développement larvaire la plus élevée, différente des
niveaux 100%-0% et 75%-25% (test de Tukey, respectivement p = 0,002 et p = 0,008).

Au contraire, lorsque 50% de larves de D. demmerezi sont en concurrence avec 50% de larves
de D. ciliatus, on observe la durée moyenne de développement larvaire la plus courte (7,20 +
0,81 j), qui se distingue des résultats obtenus en compétition avec B. cucurbitae pour le méme

niveau (test de Tukey, p = 4 x 10™9).
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Pour conclure, la compétition larvaire entraine une diminution du temps de développement

des larves de D. demmerezi en présence de fortes densités de B. cucurbitae, et de densités

moyennes de D. ciliatus, alors qu’elle I’augmente en présence de densités moyennes de B.

cucurbitae.

Tableau 1: Taux de survie moyen de I’éclosion des ceufs a I’émergence des adultes
(x déviation standard), poids pupal moyen (£ déviation standard), et durée de développement
larvaire moyenne (£ déviation standard) pour les six couples étudiés en fonction des niveaux
de compétition.

Niveaux de Couples
competition Bcvs.Dc  Bcvs.Dd Dcvs.Bc Dcvs.Dd Ddvs.Bc  Ddvs. Dc
100%-0%  0,26+0,16° 0,26+0,16° 0,07+0,05° 0,07+0,05%  0,52+0,20° 0,52+0,20°
Tgle‘x 75%-25% ND 0,36+0,17°  0,23+0,12* 0,05+0,05*°  0,68+0,13" 0,67+0,20°
survie  20%-50% 0,51+0,19* 0,51+0,39* 0,11+0,13° 0,08+0,06*° 0,53+0,10° 0,66+0,20°
25%-75%  0,67+0,07° 0,29+0,19° ND 0,11+0,06*  0,54+0,10° 0,56+0,06°
Poids 100%-0% 18,20+2,54° 18,20+2,54* 13,70+2,79% 13,70+2,79% 23,1813,631 23,18+3,63"
oupal 75%-25% ND 18,17+2,84% 14,61+2,85% 12,41+2 85% 24,16+3,83° 24,6013,871
(mg) 50%-50% 17,96+2,43% 17,86+2,27° 13,17+3,17% 13,05+2,58° 25,02+4,10° 23,78+4,51°
25%-75% 18,38+2,32® 18,26+2,27° ND 13,53+2,29% 23,34+3,95" 25,07+4,03%
. 100%-0%  7,55+0,85° 7,55+0,85° 9,20+1,33* 9,20+1,33*  7,46+0,99° 7,46+0,99%
d[;“(;\e/f 75%-25% ND 7.04+084° 8,44+064° 953+062°  7,43+0,76° 7,67+0,66°
(jours). 50%-50% 6,40+0,57° 8,79+1,82% 8,53+0,90® 8,52+0,81" 7,87+0,86° 7,20+0,81"
25%-75%  6,95+0,42° 7,17+0,57° ND 7,76+1,15°  7,03+0,63° 7,89+1,06®

Notes : Dans une méme colonne, pour un paramétre donné, les valeurs qui ne sont pas
significativement différentes (Test de Tukey, p < 0,05) sont suivies par une méme lettre en
exposant. Les abréviations sont : Bc= B. cucurbitae, Dc = D. ciliatus, Dd = D. demmerezi,
Durée de dvl. = Durée de développement larvaire, et ND = Non Disponible.
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4. Discussion
Limites de I’étude

Selon Vayssieres (1999), la courgette ne favorise pas préférentiellement le développement
d’une des trois espéces de Dacini. Ce Iégume a donc été choisi pour notre étude comme un
fruit hote bien adapté. Cependant lors de cette étude, nous avons observé que D. ciliatus
semblait désavantagée par rapport aux autres especes par la difficulté a obtenir des ceufs, par
la faible vigueur des larves et par un taux de survie trés faible (Figure 1 (b)). Toutefois
I’étude de Vayssiéres (1999) a été réalisée en plein champ, ce qui peut expliquer la différence
avec nos observations, nos mouches étant issues d’un élevage au laboratoire. De plus, il
semblerait que la méthode d’élevage actuellement utilisée au laboratoire du 3P ne soit pas
optimale pour le développement de D. ciliatus malgré I’introduction réguliére de mouches
sauvages. Suite a ces constatations, nous avons choisi de renouveler les infestations
comportant 100% de D. ciliatus, en effectuant cing infestations sur des courgettes de variéte
Anissa, dont nous étions sdrs qu’elles n’avaient recu aucun traitement insecticide. Le taux de
survie moyen au sein de ces courgettes s’est avéré pres de cing fois supérieur a celui obtenu
avec les courgettes du marché (résultats non-mentionnés, ANOVA, p = 7,02 x 10™*%). On peut
penser que ces derniéres présentent parfois des traces de résidus d’insecticides et que
D. ciliatus y serait est éventuellement plus sensible que les autres especes, ou encore que la
variété « Tarmino » utilisée dans I’étude ne favorise pas son développement. Malgré une
prédominance, dans la littérature, de I'étude des effets que différentes espéces de plantes-hbtes
(Bird & Akhurst 2006, Paini et al. 2008) peuvent avoir sur le développement des insectes
phytophages, plusieurs travaux ont également montré I’influence que la variété d'une méme
espece de fruit hote peut avoir sur le développement de ravageurs. Ainsi, au Pakistan,
certaines variétés de margose (Momordica charantia L.) s’avérent plus ou moins résistantes
aux attaques de B. cucurbitae qui se développe alors difféeremment selon les variétés de
margoses hdtes (Gogi et al. 2009). D’apres Dhillon et al. (2005), les résistances aux ravageurs
se rencontrent plus fréquemment chez les fruits sauvages que chez les fruits cultivés. De
méme, Vayssieres (1999) a remarqué qu’en plein champ, certaines espéces de mouches des
Iégumes eémergent plus sur certaines variétés de courgette. Par exemple, D. ciliatus domine B.
cucurbitae et D. demmerezi sur les variétés « Supremo », « Aphrodite », mais également sur
« Tarmino », ce qui laisse penser que les problémes rencontrés au cours de notre étude ne sont
probablement pas liés a la variété choisie. Il est possible enfin qu’au cours de nos essais, la
maturité du fruit ait joué un role important dans le développement des larves de mouches. En
effet, Vayssieres (1999) a constaté que les fleurs méales de courgette sont attaquées par les trois

especes de Tephritidae. En observant le comportement de pontes des femelles de Dacini en
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fonction des stades de maturité des Cucurbitaceae, il a mis en évidence que les premiéres
pigdres sont occasionnées préférentiellement au stade des ovaires non-fécondés et au stade de
trés jeunes fruits. Dans nos expérimentations, les courgettes infestées étaient peut-étre trop
mares pour un bon développement des larves de D. ciliatus.

Il serait intéressant d’étudier le développement des larves, et le comportement de ponte des
femelles de D. ciliatus en situation de choix, en présence de différentes sortes de courgettes
(variant par exemple en fonction des traitements insecticides, des stades de maturité et/ou des
variétés). De telles études permettraient de mieux définir les meilleurs hétes pour le
développement des larves de D. ciliatus tout en observant si le choix des femelles pour le site
d’oviposition est lié a la performance de la descendance. Chez les insectes herbivores,
I’hypothése de préférence-performance (HPP) (Gripenberg et al. 2010) suppose que les
femelles tendent a pondre sur les hdtes ou leur descendance se développe le mieux. De plus,
une méta-analyse (Gripenberg et al. 2010) a mis en évidence que les descendants survivent
davantage sur les plantes choisies par les femelles, et que ces dernieres pondent plus d’ceufs
sur les hotes propices au développement de leur progéniture, notamment chez les insectes
oligophages et les dipteres, auxquels appartiennent les trois espéces de Tephritidae étudiées
ici.

En termes de méthodologie, un des points a ameéliorer concerne I’évaluation de la durée de
développement des larves. En effet, les différences significatives observées sont en géenéral
trés faibles, de I’ordre de quelques heures. De méme, la variance des durées est minime. Ceci
peut s’expliquer par le fait que le tamisage des pupes n’a été effectué qu’une seule fois par
jour. Ainsi la majorité des pupes des especes au sein des courgettes a émergé le méme jour.
Par ailleurs, les pupes tamisées sont pesées toutes en méme temps bien qu’elles ne soient pas
forcément de méme age, pouvant avoir plusieurs heures de différence. Le poids des pupes
diminuant en fonction du temps, il aurait été préférable, comme dans I’étude de Duyck
(2005), de peser des pupes d’age précis (en I’occurrence inférieur a 4 heures). Ces
consideérations peuvent expliquer que nos résultats mettent en évidence des différences assez
faibles, méme quand elles sont significatives. Les tendances observées seraient surement plus

marquées en revoyant le protocole de tamisage et de pesée des pupes.

Taux de survie
Comme nous venons de I’expliquer, D. ciliatus a probablement été désavantagée par le fruit
hote choisi dans cette étude, aussi il est possible que la compétition interspécifique exercée
par les larves de D. ciliatus sur celles des deux autres espéces soit plus faible que sur un héte

de meilleure qualité. En effet, ceci peut expliquer I’augmentation des taux de survie des larves
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de B. cucurbitae lorsque la densité larvaire de D. ciliatus augmente au sein des courgettes : la
compétition interspecifique étant faible, les larves de B. cucurbitae ont une meilleure survie
guand la densité larvaire s’éleve a 25%, puisqu’elle est dans ce cas partiellement soulagée de
la compétition intraspécifique. Cependant cette hypothése n’est pas en accord avec les
résultats des études sur la compétition intraspécifique (Jacquard, com. pers.) ou le taux de
survie larvaire (nombre de pupes/nombres de larves introduites) de B. cucurbitae n’est pas
affecté par des densités larvaires pouvant atteindre huit larves par gramme de courgette. On
observe que, pour ces mémes réplicats, le taux de survie larvaire de D. ciliatus (niveaux 75%-
25%) est significativement supérieur au témoin. Il est possible que les cing courgettes de ce
niveau d’infestation aient été de meilleure qualité. Par conséquent, on constate que la présence
de nombreuses larves de D. ciliatus dans un méme fruit héte favorise la survie larvaire de B.
cucurbitae. Bactrocera cucurbitae aurait ainsi avantage a pondre dans des courgettes infestées
par des larves de D. ciliatus plutdt que par ses congéneres.

Compte tenu des taux de survie larvaire trés faibles de D. ciliatus, les résultats obtenus pour
cette espece ne peuvent étre analysés statistiguement. Cependant, d’apres Vayssieres et al.
(2008), D. ciliatus présente pour les stades pré-imaginaux et I’adulte, sur différentes especes
de Cucurbitaceae, des taux de survie proches de ceux de B. cucurbitae en I’absence de
compétition larvaire interspecifique.

D’autre part, D. demmerezi semble peu affectée par la compétition interspécifique larvaire et
présente des taux de survie du stade larvaire a I’émergence des adultes significativement
supérieurs a celui des deux autres especes étudiées. Ces résultats indiquent que cette espéce
est vraisemblablement assez tolérante a la compétition interspécifique larvaire, alors que ses
larves supportent au contraire plutét mal la compétition intraspécifique (Jacquard, com. pers.).
Si I’on considere le seul parametre du taux de survie, il semblerait donc que D.
demmerezi soit avantagée, par rapport aux deux autres especes étudiées, en situation de

compétition interspécifique.

Développement larvaire et poids pupal
Nous analyserons ici les résultats de durée de développement larvaire conjointement avec
ceux qui concernent le poids pupal. En effet, Duyck et al. (2008), dans leur étude des quatre
especes de Tephritidae polyphages nuisibles aux cultures fruitiéres de La Réunion, ont montre
gue ces parameétres sont le plus souvent corrélés négativement, sur trois des quatre espéces de
fruits hotes étudiés, quelque soit le niveau de compétition larvaire interspécifique entre les
espéces de mouches. De méme, lors de son étude de la compétition larvaire intraspécifique

chez les mouches des Iégumes, Jacquard (com. pers.) a observé une telle corrélation négative
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pour D. ciliatus et B. cucurbitae, quand le développement larvaire s’effectue sur Cucurbita
pepo. Cette relation peut s’expliquer par la préemption compétitive des ressources, c’est-a-
dire que les larves se nourrissant en premier bénéficient de plus de ressources que les
suivantes (Blanckenhorn 1999, Krijger et al. 2001). Elles dégradent alors le fruit hote et
préférentiellement les parties les plus nutritives de celui-ci (Zucoloto 1991). Ainsi, ces
résultats suggeérent qu’un faible poids des pupes couplé a une durée de developpement
larvaire importante, peut illustrer un effet de la compétition ; inversement, un poids important
des pupes issues d’un développement larvaire court, montre la capacité des larves de I’espece
a assimiler rapidement un maximum de ressource. Cependant, chez D. demmerezi, cette
relation linéaire entre le poids pupal et la durée de développement larvaire n’est pas observée
en situation de compétition intraspécifique : les pupes de cette espece présentent un poids
élevé quelle que soit la durée de développement larvaire sur courgette (Jacquard com. pers.).
Nous pouvons donc émettre I’hypothése qu’aux densités d’infestations utilisées dans I’étude
citée, les ressources restantes aprés consommation par des larves précoces de D. demmerezi,
restent de bonne qualité et en quantité suffisante pour les larves dont le développement est

moins rapide. .

Le poids des pupes de B. cucurbitae reste inchangé quelque soit le niveau de compétition
larvaire interspécifique pouvant exister avec D. ciliatus ou D. demmerezi. Cependant, en
présence de larves de D. ciliatus, les larves de B. cucurbitae se développent significativement
plus vite que lorsqu’elles sont seules dans le fruit hdte. La modalité 50%-50% lors de
compétition larvaire avec D. demmerezi, montre une durée moyenne de développement
larvaire nettement supérieure a celle des témoins.

Il apparait donc que B. cucurbitae présente un deéveloppement larvaire et un taux de
survie supeérieurs en présence de larves de D. ciliatus, plutét que de larves de D.

demmerezi, ou de celles de leurs congénéres.

De maniere générale, quels que soient les niveaux de compétition, le poids des pupes de D.
ciliatus reste inchangé. En situation de compétition larvaire avec B. cucurbitae, la durée
moyenne de développement sur les courgettes de modalité 75%-25% est plus courte que pour
le témoin, appuyant I’hypothese que ce lot de cing courgettes était sans doute de meilleure
qualité que les autres lots utilisés dans notre étude. Par ailleurs, nous observons également
cette diminution lors d’une forte compétition avec D. demmerezi (25%-75%), suggérant ainsi
que les larves de D. ciliatus se sont développées plus rapidement tout en assimilant
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suffisamment de ressources avec un poids pupal inchangé, que lorsqu'elles sont seules dans le
fruit hote.

Il semblerait que D. ciliatus raccourcisse la durée de son développement larvaire, sans
affecter le poids pupal, lorsque ses larves sont en compétition avec D. demmerezi et avec

B. cucurbitae.

En situation de compétition larvaire avec B. cucurbitae, D. demmerezi montre une
augmentation du poids moyen de ses pupes par rapport aux infestations témoins, sauf lorsque
la proportion de larves de B. cucurbitae est de 75%. La présence de cette autre espece semble
donc favoriser le développement larvaire de D. demmerezi sauf lorsqu’elle est en fortes
proportions, auquel cas le poids des pupes est comparable au témoin. De méme, quelque soit
le niveau de compétition larvaire avec D. ciliatus, le poids des pupes de D. demmerezi reste
toujours supérieur aux témoins. En résumé, les larves de D. demmerezi ont la capacité
d’assimiler une quantité importante de ressources donnant in fine un fort poids pupal, et se
développent mieux lorsque la densité de leurs congénéres au sein d’une méme courgette
diminue. En effet, des trois especes étudiées, D. demmerezi est celle qui souffre le plus de la
compétition larvaire intraspécifique (Jacquard, com. pers.).

La compétition larvaire interspécifique au sein d’un méme fruit héte a peu d’effet sur le
développement larvaire et le taux de survie de I’éclosion des ceufs a I’émergence des

adultes, de D. demmerezi.

Conclusion et perspectives
Nos résultats mettent en avant certaines tendances qui peuvent nous permettre de discuter de
la capacité compétitrice des trois especes de Dacini étudiées. Cependant les parametres de
développement étudiés ne permettent pas a eux seuls d’expliquer tous les aspects de la
compétition. Vayssieres et al. (2002, 2008) ont comparé les traits d’histoire de vie de B.
cucurbitae et D. ciliatus. Selon ces auteurs, d’apres la théorie de colonisation de McArthur &
Wilson (1967), B. cucurbitae pourrait étre qualifiée de stratége-r du fait d’une plus courte
durée d’incubation des ceufs et de développement des stades immatures, et d’une mobilité,
d’une fécondité, d’une fertilité, et d’une espérance de vie plus importantes que D. ciliatus, qui
correspond plus a une strategie ‘K’. Ces différences pourraient contribuer a expliquer la
prédominance de B. cucurbitae sur D. ciliatus a La Réunion (Vayssiéres et al. 2002). Certains
patterns de reproduction peuvent ainsi étre utilisés pour prédire la répartition géographique
des Tephritidae (Vargas et al. 2000). Ainsi, lors d’invasions successives d’espéces de

Tephritidae a La Réunion, Duyck et al. (2006a) ont montré que les envahisseurs successifs
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étaient des compétiteurs de plus en plus efficaces. Des especes non-natives des Mascareignes
(B. cucurbitae et D. ciliatus), notre étude montre que I’espece la plus récemment arrivee sur
I’Tle, B. cucurbitae, est en effet celle qui présente le meilleur potentiel en termes de
compétition larvaire. Elle semble également étre favorisée en ce qui concerne les autres
formes de compétition (p. ex. entre femelles adultes pour I’accés aux sites de pontes), et de
par ses traits d’histoire de vie (Vayssieres et al. 2002 et 2008). L’étude de Qureshi et al.
(1987) réalisée au Pakistan sur la compétition larvaire entre B. cucurbitae et D. ciliatus au
sein de courges blanches (nom latin non précisé, nous supposons qu’il s’agit de Lagenaria
siceraria, Bernicasa hispida ou Cucurbita spp.) a montré que pour un méme nombre d’ceufs
introduits dans les fruits hotes, le nombre d’adultes émergeants est bien plus élevé pour D.
ciliatus, qui, en situation de compétition larvaire interspécifique nuit a B. cucurbitae. Dans
leur discussion, les auteurs précisent également que par rapport a B. cucurbitae, D. ciliatus
présente des périodes de préoviposition et d’incubation courtes, ainsi qu’un fort potentiel
reproductif, mais ils ne donnent pas le détail de ces résultats. Bien que ces derniers soient
contradictoires avec nos conclusions, il est possible que la « courge blanche » avantage D.
ciliatus alors que la courgette avantage B. cucurbitae. Il est a noter aussi que les populations
de ces espéces présentent peut-étre des caractéristiques biologiques différentes entre le
Pakistan et La Réunion.

D’aprés nos resultats, D. demmerezi parait peu sensible a la compétition larvaire
interspécifique. Peu de recherches ont porté sur cette espéce indigene du sud-ouest de I’Océan
indien, aussi nous manguons d’informations sur ses traits d’histoire de vie, qui pourraient
permettre de mieux expliquer sa capacité compétitrice. D’aprés Vayssyeres (1999), la fertilité
de D. demmerezi sur courgetteest significativement supérieure a celles des deux autres
especes. Cependant, en prenant en compte I’ensemble des études qu’il a réalisées, sur de
nombreux fruits hotes sauvages et cultivés, B. cucurbitae semble globalement étre I’espéce

ayant la meilleure capacité biotique par rapport a D. ciliatus et D. demmerezi.

D. demmerezi se comporte globalement bien en situation de compétition interspécifique (taux
de survie de I’éclosion des ceufs a I’émergence des adultes, développement larvaire, poids
pupal). La présence de D. ciliatus semble favoriser le développement B. cucurbitae et D.
demmerezi. Ceci peut montrer soit une faible capacité compétitrice de I'espece face a B.
cucurbitae et D. demmerezi, soit un effet de la plante-héte qui n'a pas permis a D. ciliatus de

se développer et ainsi de faire pression sur les larves des deux autres espéces.
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Nous pouvons envisager que les résultats obtenus en conditions contrlées peuvent étre
différents selon les facteurs environnementaux (température, humidité, plante hote...). Par
exemple a 35°C, les ceufs de D. demmerezi n’éclosent pas alors que les deux autres especes
peuvent effectuer I’ensemble de leur cycle de développement (Vayssieres 1999). D.
demmerezi se localise, a La Réunion, surtout a des altitudes comprises entre 600 et 1200m
tandis que B. cucurbitae et D. ciliatus sont reparties a des altitudes inférieures (Vayssiéres
1999).

De méme, comme nous I’avons signalé précédemment, les plantes hotes peuvent favoriser le
développement de certains ravageurs, notamment en fonction de leurs espéces, de leurs

variétés et méme de leurs stades phénologiques (Vayssiéres 1999).
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RESUME

Les des mouches des fruits (Diptera: Tephritidae), ravageurs des cultures fruitiéres et
maraicheres, présentent une grande importance économique notamment du fait de leur
polyphagie, et cela dans de nombreuses régions du monde. A La Réunion, trois espéces de
Tephritidae présentent un impact économique significatif sur les cultures de Cucurbitaceae :
Bactrocera cucurbitae, Dacus ciliatus, et Dacus demmerezi. Dans cette étude des co-
infestations expérimentales dans un méme fruit héte, la courgette Cucurbita pepo, permettent
de définir les parameétres démographiques (taux de survie, poids pupal et durée de
développement larvaire) des trois especes en fonction de différents niveaux de compétition
larvaire interspécifique.

Les résultats suggerent que D. ciliatus est désavantagee par le fruit héte sélectionné pour
I’étude. Ainsi sa présence en sein du fruit hdte semble favoriser le développement des larves
de B. cucurbitae et de D. demmerezi. La compétition larvaire interspécifique a peu d’effet sur
le développement larvaire et le taux de survie de I’éclosion des ceufs a I’émergence des
adultes de D. demmerezi. Le taux de survie et le poids pupal de B. cucurbitae ne sont pas
affectés par la compétition larvaire interspécifique avec D. demmerezi.

Des études complémentaires sur I’influence du fruit-h6te (espéce, variété, et stade
phénologique) permettraient de mieux préciser les traits d’histoire de vie de D. ciliatus et

donc sa capacité compétitrice.

Mots clés : compétition larvaire interspécifique, Tephritidae, Cucurbitaceae.



