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Glossaire et abréviations

Axénique : Organisme vivant qui se développe ou est élevé dans un milieu stérile et qui est
totalement dépourvu de microorganismes.

Composés organiques volatils : Composés organiques a faible tension de vapeur qui
peuvent facilement se retrouver sous forme gazeuse dans I'atmosphére.

Conventionnel : Se dit d’'un individu dont le microbiote n’a pas été altéré ou dont le microbiote
a éte altéreé puis réintroduit a 'identique.

Emergence : Passage du stade larvaire au stade adulte chez les insectes.

Fécondité : Nombre d’ceufs pondus.

Fertilité : Nombre d’ceufs viables.

Holobionte : Défini pour la premiére fois par Lynn Margulis en 1991, I'holobionte représente
un ensemble formé par un organisme eucaryote supérieur et I'ensemble de son microbiote.
Chaque acteur de I'holobionte peut contribuer au fonctionnement biologique de I'ensemble.
Kairomone : Substance volatile ou mobile émise par un étre vivant, dans I'environnement et
qui déclenche une réponse comportementale chez une autre espéce réceptrice, procurant un
bénéfice a ce dernier.

Mono-associé : Qualifie un organisme eucaryote supérieur dont le microbiote a été modifié
pour n’étre composé que d’'une seule souche de microorganisme.

Microbiome : Ensemble des génes du microbiote d’un écosystéme donné (individu, espace
géographique ect.).

Microbiote: Ensemble des microorganismes (archées, bactéries, champignons,
protozoaires, virus) d’un écosystéme donné (e.g. organisme ou tissus animaux, végétaux)
Phéromone : Molécule produite par un organisme, qui induit un comportement spécifique
chez un autre membre de la méme espéce.

Symbiose : Définie pour la premiére fois par Anton de Barry en 1879, la symbiose représente
la vie en communauté d’'organismes hétérospécifiques. Lorsqu’il y a une différence de taille
entre les deux organismes, I'organisme le plus grand est qualifié d’h6te tandis que le plus petit
est qualifié de symbiote. La symbiose peut étre neutre, avantageuse ou couteuse pour chacun

des organismes en interaction.
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I. Introduction

Parmi les métazoaires, les insectes (Insecta) forment la classe d’organismes la plus
importante en termes de diversité. Avec pres de 1,3 million d’espéces décrites ils représentent
85% de la biodiversité animale. lls sont également capables de coloniser des habitats tres
contrastés (déserts, habitations, cultures etc.) (1). Différentes approches (phylogénétique,
métabolique, étude des réseaux trophique, etc.) ont été adoptées afin d’étudier I'influence des
insectes sur leurs écosystemes. Certains insectes considérés comme especes clé de volte,
revétent une importance particuliere pour la compréhension des interactions trophiques et
I'équilibre des écosystémes. Parmi ces catégories d’insectes, on retrouve notamment les
pollinisateurs qui assurent la reproduction de 87,5% des plantes a fleurs (2), les coprophages
qui contribuent au recyclage de la matiére organique, les saproxylophages qui participent au
recyclage de la matiére végétale dans les sols forestiers ou encore les phytophages qui
régulent la croissance des végétaux (3).

Les insectes, comme tous les organismes eucaryotes supérieurs, hébergent un
ensemble de microorganismes (archaées, bactéries, virus, champignons et protozoaires)
formant leur microbiote et qui varie en fonction d’un certain nombre de facteurs comme par
exemple le sexe de I'héte, son stade de développement ou encore son régime alimentaire (4).
De nombreuses études témoignent de I'importance de prendre en compte les interactions
héte-microbiote afin de mieux décrire la biologie de I'héte. Ces études font ainsi écho au
concept d’holobionte (5). Ce concept prend en compte la physiologie et I'écologie de I'hote
mais également I'influence de ses microorganismes associés. Si 'on congoit facilement que
ces interactions impactent négativement la valeur sélective de I'héte lorsqu’elles impliquent
des microorganismes parasites ou pathogénes [(e.g. certaines bactéries parasites du genre
Wolbachia sp. induisent un phénotype d'incompatibilité cytoplasmique chez leur héte qui a
pour effet de réduire sa fécondité (6)], elles peuvent aussi avoir des effets bénéfiques sur I'hbte
[e.g. les microorganismes facilitant la digestion de certains composés nutritifs ou assurant une
protection contre l'infection par des pathogénes ou favorisant le développement (7)]. De fagon
intéressante, il a été démontré chez 'lhomme qu’un changement dans la composition et la
structure du microbiote pouvait moduler le comportement des individus et que réciproquement,
les individus pouvaient eux aussi exercer une influence sur leur microbiote selon leur mode de
vie (8). Parallelement, des études récentes menées chez les insectes témoignent de

l'influence majeure de certaines communautés microbiennes sur le comportement de leur hote

(9).
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Figure 1. Schéma simplifié illustrant des comportements clés au cours du cycle de vie
des insectes. Les exemples illustrant l'influence du microbiote des insectes sur leur
comportement sont détaillés dans la partie Ill. Les exemples illustrant l'influence des
microorganismes de I'environnement sur leur comportement sont décrits dans la partie IV.
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Pour répondre efficacement aux changements du milieu, les insectes, comme la
plupart des animaux doivent faire face a ces variations par des mécanismes de résistance,
d’adaptation ou de plasticité. Leur forte plasticité est notamment a 'origine du succes évolutif
de nombreuses espéces d’insectes. Certaines de ces réponses impliquent des réactions
comportementales complexes et tres diversifiées englobant notamment I'ingénierie d’habitats,

les interactions sociales, la locomotion, la recherche de nourriture ou la reproduction.

Ce mémoire bibliographique a pour objectif de faire un état des lieux des
connaissances sur les liens entre microbiote et comportement chez les insectes. Dans une
premiére partie, nous nous intéresserons a |'étude de I'éthologie chez les insectes. La
deuxieme partie sera consacrée a I'impact du microbiote sur le comportement des insectes en
ciblant différentes étapes clés de leur cycle de vie (Figure 1) : la reconnaissance des
apparentés et le choix du partenaire sexuel, la recherche du gite de ponte, la recherche de
nourriture ainsi que d’autres comportements liés spécifiquement a I'écologie de certaines
especes. Enfin, la derniére partie du mémoire sera dédiée a I'impact des signaux microbiens

de I'environnement sur le comportement des insectes.

Il. L’éthologie des insectes : historique et dispositifs d’étude

Avant d’introduire les études récentes témoignant de I'impact du microbiote sur le
comportement des insectes, il est important d’appréhender dans un premier lieu I'éthologie
des insectes. L’éthologie est I'étude du comportement des animaux et regroupe 'étude des
mécanismes physiologiques et neurosensoriels, I'étude des mécanismes de I'ontogenése et
'approche computationnelle des fonctions cognitives (10). Les premiers témoignages
historiques d’études du comportement animal datent de I'antiquité et ont été menées par
Aristote (11). Ce dernier s’est notamment intéressé a I'éthologie des insectes sociaux et en
particulier des abeilles. Le XIX®™ siécle voit naitre un regain d’'intérét pour I'éthologie grace
notamment aux travaux de Jean-Baptiste de Lamarck qui appuie sa théorie sur le
transformisme des espéces par des exemples en lien avec I'implication du comportement dans
les processus d’acclimatation (12). Un second évolutionniste de renom, Charles Darwin, est
parfois considéré comme le fondateur des études comportementales et y consacre également
certains de ses ouvrages, dans lesquels il rapproche comportements humains et
comportements animaux avec sa théorie de I'évolution des espéces par la sélection naturelle
(13). Les études sur les insectes ont étés marquées par les travaux de Jean Henri Fabre aux
XIX-XXéme siécles qui se concentrent essentiellement sur les comportements innés plus que
sur des comportements acquis. L’éthologie moderne doit beaucoup aux travaux de Konrad

Lorenz, Nikolaas Tinbergen
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Figure 2. Dispositifs expérimentaux utilisés dans I'éthologie des insectes.

(A) Labyrinthe en Y permettant d’enregistrer le choix de l'insecte parmi deux possibilités (deux
odeurs dans I'exemple représenté). (B) Dispositif d’enregistrement des activités locomotrices
(LAM25H). Un individus est positionné au sein de chaque tube. Leurs déplacements sont
enregistrés par des faisceaux de lumiére infrarouge. (C) Labyrinthe a choix multiples
permettant d’étudier la mémorisation.



et Karl von Frisch (14) qui posent les fondements scientifiques de la discipline montrant que
(i) le comportement repose sur des bases génétiques, (ii) les comportements ont un fondement
physiologique indépendant et nécessitent un stimulus ayant un seuil d’activation propre, (iii)
les mécanismes d'apprentissage peuvent modifier ces seuils. Il existe donc un psychisme
animal ne se basant pas uniquement sur I'innée et I'acquis mais sur la coexistence des deux.
Les variations individuelles des comportements étudiés surtout chez des insectes sociaux
permettent de mettre en lumiére I'existence d’une personnalité propre a chaque individu (15).

Chez les insectes, toutes les catégories de comportements ne sont pas étudiées de la
méme maniére. Certains reposent sur l'utilisation de tests standardisés et faciles a mettre a
ceuvre tandis que d’autres nécessitent l'utilisation de dispositifs plus sophistiqués (voir
exemple Figure 2). Les études les plus approfondies portent plus particulierement sur la
recherche de nourriture, la reproduction, la sélection du partenaire sexuel et la mémorisation.
Ces comportements, en plus de pouvoir faire I'objet de tests standardisés, impactent
directement la valeur sélective des individus. A titre d’exemple, il est possible d’étudier la
recherche de nourriture par des tests de choix entre deux sources nutritionnelles en mesurant
le temps que passe un individu sur chacune des sources ou en dénombrant les individus
s’orientant vers celle-ci. De méme, il est aujourd’hui possible de tracer chaque individu dans
une population a I'aide de caméras et de marqueurs et (i) de mesurer le nombre de contacts
entre individus, (ii) de comparer plusieurs conditions et (iii) d’estimer leur fécondité et leur
fertilité (16). Les tests de choix peuvent également étre utilisés pour mesurer la réponse
olfactive des insectes face a des kairomones d’intérét. En effet, certains olfactomeétres
permettent de mesurer l'attirance ou la répulsion des insectes face a une ou plusieurs
molécules. L’apprentissage et la mémorisation peuvent pour leur part étre étudiés en utilisant
des labyrinthes : une substance attractive (généralement nutritive) est placée a I'extrémité du
labyrinthe. Il est alors possible d’estimer si les méthodes exploratoires suivent des motifs
prédéterminés, siil existe des marqueurs de repérage et/ou si toutes les informations spatiales
sont mémorisés par l'insecte (17). Par ailleurs, I'activité locomotrice et le sommeil peuvent étre
suivis par des caméras qui mesurent la fréquence et la durée des périodes d’activité (16).
Chacun de ces tests correspond a un comportement spécifique qui est étudié de maniére isolé
des autres comportements ce qui permet la normalisation nécessaire a I'extrapolation des
données. Cette extrapolation doit cependant étre remise dans son contexte et il est important
de prendre en compte I'interdépendance des différents comportements. Cependant, les tests
de comportements croisés sont quasiment inexistants car ils sont fastidieux et difficilement
extrapolables.

L’étude du comportement des insectes peut étre couplée a différentes approches
(génétique, protéique, transcriptomique, métabolomique et chimique) afin d’identifier les

mécanismes impliqués dans le comportement étudié. Si de nombreux comportements ont une






base geénétique, un nombre croissant d’études mettent en avant l'importance des

changements épigénétiques (18) dans les variations du comportement des insectes.

lll. Impact du microbiote des insectes sur leur comportement

A) Reconnaissance des apparentés et choix du partenaire sexuel

Pour se reproduire, les insectes doivent reconnaitre leur partenaire sexuel. Chez
certaines espeéces, la reconnaissance des individus apparentés représente également un
enjeu important. C'est notamment le cas chez les insectes sociaux qui doivent maintenir et
défendre leurs colonies. Pour mettre en ceuvre ces stratégies de reconnaissance, les insectes
ont développé différentes formes d'interactions. Certaines sont basées sur des signaux
physiques. Par exemple, les moustiques réalisent une parade d’accouplement durant laquelle
le méle et la femelle augmentent la fréquence de leurs battements d’ailes afin qu’ils deviennent
synchrones (19). Les abeilles pour leur part utilisent les vibrations émises par les danses
réalisées sur le cadre de leurs ruches pour communiquer (20). Certaines interactions
dépendent plutdt de signaux chimiques, par exemple, les hydrocarbures cuticulaires assurent
un réle dans la protection des insectes mais constituent aussi une signature moléculaire
spécifigue impliquée dans la reconnaissance entre individus (21). D’autres composés
chimiques appelés phéromones ont la particularité d’étre volatils et jouent un rdle essentiel
dans la reconnaissance et le choix du partenaire lors de la reproduction. Ces molécules sont
sécrétées via des cellules spécialisées appelées oenocytes. Elles sont ensuite pergues par
d’autres individus via les protéines réceptrices des antennes également appelées « odorant
binding proteins »(22). Le choix du partenaire sexuel peut parfois représenter un enjeu
important pour des membres du microbiote de l'insecte. Récemment, des recherches ont
motré que des microorganismes peuvent influer sur le choix du partenaire sexuel en modulant
la perception et/ou la sécrétion de phéromones par I'héte. Cette stratégie a souvent pour
objectif de faciliter la transmission transgénérationnelle des microorganismes. Chez la mouche
tsé-tsé Glossina morsitans vectrice du trypanosome responsable de trypanosomiases
humaines, il a récemment été montré que le microbiote peut moduler le choix du partenaire
sexuel (23). Les auteurs ont montré qu'un traitement des glossines par un mélange
d’antibiotiques a large spectre a un impact direct sur la composition en phéromones et plus
particulierement sur la 15,19,23-trimethylheptatriacontane, une phéromone sexuelle de
contact dont la production est significativement réduite (24). Par ailleurs, des tests d’attractivité
ont montré que des males s’accouplent préférentiellement avec des femelles dont le

microbiote n’a pas été perturbé par traitement antibiotique.
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Figure 3. Rble de la bactérie Wolbachia dans I'attraction du partenaire sexuel chez D.
paulistorum.

(A) et (B). Estimation de I'index d’isolement reproducteur dans des essais a choix multiples
entre D. paulistorum sauvage (wt) et D. paulistorum pour laquelle Wolbachia a été éliminée
(kd). Les essais ont été réalisés entre individus wt (en violet) ou entre individus wt et les
souches Wolbachia A28 (A) et O11 (B) aux générations F4, F5 et F13. Les résultats montrent
gue pour les 2 souches, l'index d’'isolement est proche de 1 a la génération F4 et atteint une
valeur moyenne proche de 0 a la génération F13 équivalente a celle mesurée pour les
croisements entre individus wt. (C-G) Observation par Hybridation in situ en fluorescence des
oenocytes de drosophiles. Wolbachia est marqué par un fluorochrome rouge et présente
dans les oenocytes de D. paulistorum 011" males (C, D) et absente a la génération F4
chez les males (E) et les femelles (F). A la génération F13 aprés élimination de Wolbachia,
les oenocytes sont en partie recolonisés par Wolbachia (G). (D’aprés Schneider et al. 2019).



L’importance du microbiote intestinal vis-a-vis de ce phénotype a également été mis
en évidence chez des drosophiles Drosophilia melanogaster (25). Dans cette étude, des
drosophiles ont été élevées durant plusieurs générations sur différents milieux nutritifs. Des
tests d’accouplement ont ensuite été réalisés et ont mis en évidence un accouplement
préférentiel entre partenaires s’étant développés sur le méme milieu. Apres traitement
préalable des drosophiles avec un cocktail d’antibiotiques, les auteurs ont observé une
réduction significative du taux d’accouplements entre drosophiles issues du méme milieu
nutritif. La transplantation du microbiote de drosophiles non traitées vers des drosophiles
traitées restaure la fréquence d’accouplement de ces derniéres a des niveaux comparables a
ceux observés pour des individus issus de milieux sans antibiotique. Des analyses
complémentaires réalisées sur chacune de ces populations ont permis d’identifier
Lactobacillus plantarum comme étant potentiellement impliguée dans cette interaction. Cette
hypothése a été confirmée par des tests d’accouplements entre individus mono-associés qui
ont montré que les individus colonisés par L. plantarum s’accouplent préférentiellement entre
eux. L’analyse des phéromones produites par ces individus a également permis aux auteurs
d’identifier une signature chimique olfactive spécifique aux individus infectés par la bactérie.
lls ont ainsi émis I'’hypothése que la bactérie pourrait diriger le choix du partenaire sexuel chez
la drosophile en modulant la composition des phéromones produites par l'insecte.

L’impact des bactéries symbiotiques intracellulaires Wolbachia sp. A28 et O11 dans le
choix du partenaire sexuel a également été étudié chez une autre espéce de drosophile :
Drosophilia paulistorum (26). A chaque génération, des tests d’accouplements ont été réalisés
entre des males pour lesquels les bactéries du genre Wolbachia avaient été préalablement
éliminées et des femelles conventionnelles naturellement colonisées par ces symbiotes. Au
cours des premiéres générations, les auteurs ont noté un faible taux d’accouplements entre
individus ce qui méne a un isolement reproductif entre individus infectés ou non par Wolbachia.
Les résultats ont montré que l'isolement reproductif initialement observé tend a diminuer au
fur et & mesure que la prévalence de Wolbachia augmente suite aux différents croisements
(Figure 3). Aucune différence significative dans le choix du partenaire n’a été détectée en
réitérant I'expérience avec des individus traités aux antibiotiques suggérant que chez D.
paulistorum le microbiote digestif bactérien n’interviendrait pas dans la préférence sexuelle.
Par ailleurs, cette étude a également montré que la bactérie Wolbachia colonise les oenocytes
(cellules productrices de phéromones) de la drosophile et modifie les profils d’expression de
27 phéromones sexuelles. Les résultats suggerent donc que I'absence de reconnaissance et
d’accouplement entre drosophiles infectées ou non par Wolbachia, pourrait étre liée a une

modification de la composition des signhaux chimiques de l'insecte.






Certaines interactions interindividuelles chez les insectes sont indépendantes des
phéromones. Par exemple, les termites ont co-évolué avec des microorganismes intestinaux
qui participent a la digestion de la lignocellulose. Il a été démontré que ces bactéries sont
également impliquées dans la reconnaissance entre termites appartenant & une méme colonie
(27). En effet, les termites utilisent leurs excréments comme ciment afin de consolider la paroi
de leurs colonies.. Ces excréments constituent ainsi une signature chimique directement issue
du métabolisme bactérien et caractéristique de leur appartenance a la colonie. Il a été
démontré que des individus qui reviennent dans la colonie aprés avoir subi un traitement aux
antibiotiques sont plus fréquemment agressés que des individus non traités. Cependant, a ce
jour, ni les molécules permettant ce marquage ni les bactéries impliquées dans cette

interaction n'ont été clairement caractérisées.

B) Contréle de l'oviposition

Aprés la fécondation, les ceufs des insectes doivent éclore pour que les larves puissent
se développer. Le choix d’'un gite de ponte permettant d’assurer le développement des larves
et leur émergence en adultes est donc une étape clé favorisant I'introduction et le maintien
des populations d’insectes sur un territoire donné. Selon leur biologie, les insectes pondent au
sein d’habitats naturels trés variés tels que des environnements aquatiques (moustiques,
demoiselles, grands hydrophiles...), le sol (fourmis, termites humivores...), des plantes hbtes
(de nombreux Iépidoptéres et coléoptéres...) ou encore sur des cadavres d’animaux (mouches
domestiques, Staphylin noir...). Chez la mouche de I'olive Bactrocera oleae, il a été montré
que I'absence de microbiote (individus axéniques) induit une aversion de l'insecte pour les
olives vertes, habituellement choisies comme lieu de ponte préférentiel des individus
conventionnels. De plus, des comparaisons entre individus axéniques et mono-associés avec
des bactéries issues du microbiote de la mouche ont permis de montrer que les bactéries du
tube digestif a elles seules restaurent un taux de ponte normal. Les auteurs ont émis
I'hypothése que les symbiotes intestinaux favoriseraient la reconnaissance des signaux
d’oviposition (28). Cependant le dialogue moléculaire a 'origine de cette interaction n’a pas
été clairement identifié. Chez les termites, le choix du gite de ponte est plus restreint car seules
les reines pondent des ceufs qui sont directement placés au sein des couveuses. Si l'influence
du microbiote sur le fonctionnement du systéme digestif des termites est bien caractérisée,
peu d’informations témoignent de I'impact de microorganismes sur leur comportement de
ponte. Cependant, une étude récente a mis en évidence l'impact du microbiote sur la
dynamique de ponte des reines. Les auteurs ont montré l'influence de la rifampicine (un

antibiotique a large spectre) sur le cycle biologique des espéces Zootermopsis






angusticollis et Reticulitermes flavipes. En effet, une corrélation positive entre la perte de
diversité au sein du microbiote intestinal et une altération de la fécondité des termites (ponte
plus tardive et de taille réduite) est observée (29).

Les guépes parasitoides Encarsia pergandiella chague sexe se développe dans un
hoéte spécifique : soit les nymphes d’aleurodes pour les femelles soit des nymphes de
parasitoides conspécifigues (méme espece) ou hétérospécifiques (espéces différentes) pour
les males. De plus, toutes les femelles de cette espéce sont infectées par le symbiote bactérien
Cardinium sp. (30). Lorsque la bactérie était éliminée, il a été montré que les femelles pondent
moins fréquemment dans les aleurodes (favorables au développement des individus femelles)
mais aussi fréquemment dans les parasitoides (favorables au développement d’individus
males). Ces travaux montrent que cette bactérie manipule le choix du gite de ponte de E.
pergandiella et est non seulement nécessaire pour une répartition optimal des ceufs

nécessaire au maintien du sexe ratio de I'espéce (30).

C) Impact sur la nutrition

Pour se déplacer, se développer, se reproduire ou encore assurer le maintien de
’'homéostasie, tous les organismes nécessitent de la matiére et de I'énergie issues de leur
alimentation. Les insectes sont dotés de systemes sensoriels gustatifs et olfactifs permettant
de détecter les nutriments dont ils ont besoin. La composition et la structure du microbiote
intestinal des insectes sont sensibles aux changements d’alimentation (4). Afin de faciliter leur
maintien au sein du microbiote, certains microorganismes ont mis en place des stratégies
visant a manipuler I'appétit de leur hote ou encore leur capacité a rechercher de la nourriture.

Les genres bactériens Acetobacter pomorum et Lactobacillus plantarum sont trés
prévalents et abondants au sein des populations de drosophiles Drosophila melanogaster (31).
Des drosophiles conventionnelles, axéniques et mono-associées soit a A. pomorum soit a L.
plantarum ont été nourries sur des milieux contenant (i) 'une ou l'autre des deux bactéries,
(i), un mélange des deux bactéries ou (iii) un mélange plus complexe de bactéries issues de
I'environnement. Les résultats ont montré que les drosophiles conventionnelles et mono-
associées a A. pomorum se nourrissent préférentiellement a partir des milieux contenant le
mélange des deux bactéries ou uniguement A. pomorum et qu’a l'inverse les mouches mono-
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uniqguement L. plantarum (32). Des tests de choix réalisés sur des larves ont permis de montrer
que les préférences pour I'un ou I'autre des milieux sont observées dés le deuxieme jour aprés
éclosion des ceufs. Des expériences réalisées sur des drosophiles mutantes délétées pour
des genes codant des protéines sensorielles ont permis de mettre en évidence que cette
attraction est médié par des génes impliqués dans les systémes olfactifs de I'insecte (32). Des
tests supplémentaires ont montré que lorsque les mouches mono-associées a A. pomorum ou
L. plantarum ont le choix entre différents régimes alimentaires, les premieres préferent une
nourriture riche en protéines alors que les secondes préférent plutdét un régime riche en
carbohydrates. Les conventionnelles quant a elles sélectionnent indifféremment 'une ou
l'autre des nourritures. Ces résultats mettent ainsi en lumiére I'implication de chaque bactérie
dans le choix d’un régime alimentaire particulier chez la drosophile (32).

Une étude récente a montré que les levures peuvent également controler les
préférences alimentaires des drosophiles. En effet, il semblerait qu’un régime alimentaire riche
en levures Saccharomyces cerevisiae et Hanseniaspora uvarum soit plus attractif vis-a-vis de
D. melanogaster qu’un régime alimentaire riche en Metschnikowia pulcherrima (33—-35). De
facon intéressante, I'impact des levures sur les préférences alimentaires varie selon les
espéces de drosophiles considérées (36). D’autres travaux ont montré que des drosophiles D.
melanogaster dont lintestin n’est pas naturellement colonisé par des levures ont plus
d’appétence pour des régimes riches en levures. En revanche, cette préférence n’est plus
observée lorsque la nourriture est enrichie en acides aminés, une modification des autres
éléments constitutifs du milieu n’ayant montré quant & eux aucun impact sur le comportement
des drosophiles. Aprés avoir été nourries sur un milieu dépourvu de ces acides aminés, des
drosophiles avec un microbiote réduit préférent des milieux contenant des levures. |l
semblerait donc que des carences en acides aminés soient a l'origine de I'appétence des
drosophiles pour des milieux riches en levures. Des expériences menées sur des drosophiles
mono-associées a des bactéries du tube digestif ont montré que cette préférence est due aux
bactéries Lactobacillus plantarum, Lactobacillus brevis, Acetobacter pomorum,

Commensalibacter sp. et Enterococcus faecalis (37)

D) Impact sur d’autres comportements

En plus des comportements clés du cycle de vie de l'insecte que nous venons de décrire,
d’autres comportements peuvent également étre impactés par le microbiote. Il a été rapporté
que des champignons appartenant a l'ordre des Entomophthorales entrainent une
hyperactivité sexuelle chez les cicadelles Magicicada sp. (38). Cette hyperactivité serait due a

la sécrétion de composés alcaloides (e.g. cathinone) qui






agissent en tant que neuromodulateurs. Cette stratégie faciliterait la dissémination du
champignon a travers les individus et les générations d’'une méme population. Le criquet
Nemobius sylvestris, lorsqu'il est infecté par le parasite eucaryote Nemobius sylvestris, est
plus fréquemment attiré vers des gites aquatiques propices a la reproduction de l'insecte (39).
Le parasite utilise cette stratégie afin d’accélérer sa propre dissémination. Cette attraction
serait déclenchée par la sécrétion de neuromédiateurs, monoamines et aminoacides par le
champignon (39). Le sommeil est une période qui est caractérisé essentiellement par la
suspension ou la baisse de la vigilance et le ralentissement de certaines fonctions, il peut aussi
étre modulé par des partenaires bactériens. Chez D. melanogaster, le sommeil est mesuré
par des réponses plus faibles aux stimuli environnementaux. Il a été démontré que Wolbachia,
en surexprimant des génes impliqués dans la production de dopamine, est capable de
prolonger la durée de sommeil des drosophiles en augmentant la fréquence de leurs épisodes
d’endormissement nocturnes (40). Outre son impact sur le sommeil, Wolbachia jouerait
également un réle dans les capacités de mémorisation et d’apprentissage de D. melanogaster.
En effet, Il a été montré que les génes impliqués dans ces comportements chez la drosophile
sont surexprimés en présence de Wolbachia. La bactérie agit en produisant 'ARN interférant
dme-miR-92b reconnu comme inhibiteur spécifique de 'ARNm crebA, impliqué dans la
répression des génes de mémorisation (41). Enfin, d’autres études ont montré que Wolbachia
rend les méles D. melanogaster moins agressifs en diminuant leur synthése d’octopamine,
une molécule impliquée dans 'agressivité (42) .

Tout au long de son cycle de vie, I'insecte doit se mouvoir pour assurer son cycle de
vie ou coloniser de nouveaux territoires. En effet, la quéte du partenaire sexuel, du gite de
ponte ou de la nourriture nécessite de facto que l'insecte se déplace pour atteindre sa cible.
Ainsi, un microorganisme capable de moduler le comportement de locomotion pourra
indirectement influer sur tous ces processus mais également sur les flux de populations de
'espéce qu’il colonise. A titre d’exemple, si un insecte est infecté par un microorganisme qui
impacte négativement sa locomotion, son territoire et la dissémination du microorganisme
seront principalement limités a un périmetre restreint autour du site d’infection. A l'inverse, si
le microorganisme favorise la locomotion, I'h6te et ses microorganismes associés seront
capables de coloniser de nouveaux territoires dont certains milieux pouvant étre plus
favorables que le milieu d’origine. Pour exister, ces stratégies nécessitent une forte interaction
entre le microorganisme et son hoéte. Lactobacillus brevis est I'une des bactéries les plus
prévalentes du microbiote intestinal de Drosophilia melanogaster (43) et participe au
développement des stades juvéniles de drosophiles (44). Il a été montré que l'activité
locomotrice de drosophiles adultes axéniques est plus intense et plus longue que celle

observée chez des drosophiles conventionnelles. Seule la mono-association des drosophiles






avec L. brevis a permis la restauration du phénotype conventionnel. Des études de génomique
fonctionnelle bactérienne ont montré qu’'une mutation sur un géne codant la xylose isomérase
est impliquée dans ce comportement locomoteur hyperactif. En effet, cette enzyme joue un
réle central dans le métabolisme énergétique puisqu’elle permet Iisomérisation de certains
sucres y compris la conversion du D-glucose en D-fructose. Il est supposé que la modulation
du comportement par cet enzyme serait due a la modulation de carbohydrates importants pour
le métabolisme tel que le tréhalose (44). De la méme maniere, de fortes densités de parasites
nématodes Brugia pahangi diminueraient la capacité de vol chez les moustiques Aedes
aegypti (45).

Les microorganismes et en particulier les pathogénes peuvent influer sur I'orientation
des insectes. Le champignon Ophiocordyceps unilateralis sensu latu (s.l.) infecte les fourmis
du genre Camponotus spp. Ce champignon entomopathogéne, dont le cycle de vie n’est pas
encore totalement compris, développe son mycélium dans les organes internes de la fourmi
jusqu’a atteindre une taille critique, ou il commence a manipuler le comportement de son héte
en lincitant a quitter sa colonie, a grimper sur la végétation et a s’ancrer a une feuille pour finir
par mourir (46). Ainsi en hauteur, le champignon produit des spores facilement disséminables
sur le cadavre de la fourmi pour infecter de nouveaux hétes. Des génes du champignon
impliqués dans des processus d’oxydoréduction et de pathogénie joueraient un réle dans la
manipulation de ce comportement (47). Plusieurs mécanismes permettent ensemble d’aboutir
au comportement observé lors de l'infection. Les fourmis affectées présentent une atrophie
musculaire de plus le champignon produit des métabolites secondaires et notamment des
alcaloides qui servent de neuromodulateurs du comportement de linsecte (48). La
perturbation du cycle circadien observé lors de linfection vient appuyer 'hypoyhése d’'une
modification physiologique du champignon sur le fonctionnement neurologique de son héte
(48). De méme, le virus entomopathogéne SeMNPV (Spodoptera exigua nuclear polyhedrosis
virus) infectant les chenilles Spodoptera exigua induit chez ces derniéres une phototrophie
positive les amene a se déplacer en hauteur guidée par la lumiere du soleil avant que le virus
ne les achéve. Ainsi positionnées, les chenilles sont plus facilement repérables par les oiseaux
prédateurs qui assureront par la suite la dissémination du virus via leurs féces (49).

Dans le tableau 1 sont résumés I'ensemble des exemples témoignant d'un impact du

microbiote des insectes sur leur comportement.
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Figure 4. Le microbiote intestinal module le comportement locomoteur de la drosophile
D. melanogaster.

Différentes modalités d’association ont été générées chez les drosophiles : conventionnelle
(Conv), axénique (Ax), soit mono-associés a Lactobacillus. plantarum (L.p) ou
Lactobacillus.brevis (L.b). (A) Analyse du temps de pause moyen. Les individus axéniques ou
mono-associés a L.p ont des temps de pause significativement plus courts que les individus
L.b et Conv. (B) Analyse de la durée moyenne de vol. Les individus axéniques ou mono-
associés a L.p ont des temps de vol significativement plus longs que les individus L.b et Conv.
(C) Activité locomotrice de femelles nullipares mesurée pendant 2 jours avec un cycle jour-
nuit (12h :12h). L’estimation de cette activité est le comptage du nombre de fois la drosophile
a coupé un faisceau infrarouge qui traverse sa cage. Les individus Ax sont plus actifs que les
individus L.p, L.b et Conv L.b. (D) Analyse de la vitesse moyenne. Les individus axéniques ou
mono-associés a L.p ont des vitesses de vol significativement plus longues que les individus
L.b et Conv. Sous le graphique D est représenté les traces du passage des mouches sur toute
la durée de I'expérience, plus la drosophile est active plus l'intensité des traces est importante.
(D’aprés Schretter et al, 2018)



IV. Impact des signaux microbiens de I’environnement sur le comportement des

insectes

Les microorganismes de I'environnement présentent une diversité généralement
supérieure au microbiote de I'héte per se. L’abondance et la composition de ces
microorganismes sont directement impactées par 'hétérogénéité des conditions biotiques et
abiotiques retrouvées au sein de I'habitat de I'insecte. Certaines de ces communautés peuvent
émettre des signaux microbiens impactant directement ou indirectement le comportement des
insectes qui les percoivent. Avec le développement de I'écologie chimique (I'étude du rble des
composés chimigues dans la médiation des interactions biotiques) plusieurs interactions
intraspécifiques et interspécifiques ont pu étre étudiées en prenant en compte les composés
chimiques sécrétés par un individu ou une communauté de méme que ceux issus de
'environnement. Les composés chimiques que les insectes sécrétent permettent par
exemple : le marquage du territoire, la recherche et le choix d'un partenaire sexuel, la
reproduction ou encore la reconnaissance interindividuelle ou inter-espéce (50). Les
microorganismes peuvent aussi sécréter des composés chimiques parfois volatils dans
'environnement. Ceux-ci peuvent alors étre percus par les organes chémorécepteurs des

insectes et modifier leurs comportements.

A) Signaux microbiens impliqués dans I'attraction des insectes

Certains microorganismes sont capables d’émettre des signaux attractifs vis-a-vis des
insectes. lls peuvent attirer préférentiellement les femelles gravides et impacter ainsi le choix
du gite de ponte de l'insecte. Par exemple, la drosophile D. melanogaster pond ses ceufs dans
les fruits en décomposition et une étude récente a démontré que le taux de ponte est corrélé
au taux de conversion du fructose en acide lactigue au sein des fruits par des bactéries
lactiques du genre Enterococci sp. (51). De plus, lorsque les bactéries lactiques sont éliminées
de la surface des ceufs pondus, les larves émergentes présentent un retard de développement
en comparaison des larves issues des ceufs n’ayant pas subi de traitement (51). Ces résultats
signifieraient donc que la drosophile est capable de reconnaitre certains métabolites sécrétés
par des microorganismes spécifiquement impliqués dans la décomposition des fruits et qui
conféreront par la suite un avantage sélectif a sa descendance.

L’arachide Arachis hypogaea qui présente un intérét agronomique majeur pour la
production de cacahuétes peut étre infectée par le champignon phytopathogéne Sclerotium
rolfsii. Ce champignon est responsable de la pourriture blanche mais son impact sur la plante
est décuplé par sa capacité a attirer un ravageur de culture : la noctuelle exigué Spodoptera

exigua (52). Cette derniére reconnait spécifiquement les composés organiques volatils émis
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par les plantes infectées par le champignon. Les femelles gravides vont alors déposer
spécifiquement leurs ceufs sur les feuilles de ces plants. Les plantes infectées possédent une
valeur nutritive supérieure aux plantes non infectées qui promeuvent par la suite la croissance
des chenilles émergentes. Ce phénoméne est notamment di & une augmentation de la
sécrétion de sucres et une diminution du taux de métabolites de défense (composés
phénoliques solubles) au sein des feuilles des plantes infectées (53).

Si certains signaux microbiens peuvent étre favorables aux insectes, d’autres peuvent

au contraire leur étre défavorable mais bénéficier aux microorganismes de I'environnement
qui vont attirer leurs hotes afin de se multiplier et / ou se disséminer. Les champignons
Monilinia spp. sont responsables de la monillaiose. Cette maladie qui touche les fruits blessés,
se caractérise par I'apparition de taches concentriques et d’'un pourrissement du fruit qui se
maintient cependant sur l'arbre sans tomber. Ce phytopathogéne est responsable de la
principale maladie touchant les arbres fruitiers de la famille des Rosacées. Il a été montré que
chez le Myrtillier Vaccinium spp. ou l'arbuste Gaylussacia sp., les ascospores du champignon
Monilinia spp. infectent d’abord les feuilles au niveau d’une blessure dont I'ouverture créée
permet de pénétrer dans la plante. Le champignon entraine ensuite une sécrétion de sucres
et de composés chromogéniques qui réfléchissent la lumiére ultra-violet au sein des feuilles
de sa plante hote (54). Ce symptdbme a pour effet de modifier les feuilles afin qu’elles imitent
la présence de fleurs. Les insectes polinisateurs de ces plantes sont leurrés par cette fausse
fleur et sont colonisés par les conidiospores du champignon lorsqu’ils s’y posent. lls vont ainsi
polliniser de vraies fleurs qui vont a leur tour étre infectées par le champignon et déclarer la
monillaiose. Les insectes servent donc de véhicule pour le champignon et contribuent ainsi a
la dissémination des conidiospores entre les plantes visitées (54).
L’une des principales voies d’acquisition de microorganismes est la nutrition. Dés lors, des
microorganismes manipulant la nutrition des insectes sont fréquemment retrouvés dans
I'environnement (55). Il a été montré que des larves de D. melanogaster conventionnelles
soumises a un choix entre régime équilibré ou régime enrichi en protéines avaient une
préférence pour le régime équilibré. Cependant, lorsque Lactobacillus plantarum ou
Acetobacter pomorum sont ensemencées dans chacun des milieux les larves ne montrent plus
de préférence pour I'un ou l'autre des milieux (56). Des tests par délétion des différents
éléments sensoriels de la drosophile ont permis de mettre en évidence que cette attraction
était due a I'olfaction.

Certains pathogenes peuvent étre vectorisés par des insectes. La manipulation de la
nutrition du vecteur permet alors d’assurer sa dissémination. Des exemples ont été retrouvés
chez les phytopathogenes comme le virus a ARN positif PLRV (« Potato Leaf Roll Virus »)

responsable de la maladie de I'enroulement de la pomme de terre. Ce phytopathogéne infecte
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des plantes de la famille des Solanaceae telles que les cultures de pommes de terre au sein
desquelles il entraine des pertes de rendement pouvant aller jusqu’a 50% de la production
totale (57). Les principaux symptdomes de la maladie sont la chlorose, la nécrose et un
enroulement des feuilles (57). Le vecteur principal est le puceron Myzus persicae qui acquiert
le virus en se nourrissant sur une plante infectée. Le virus colonise alors les glandes salivaires
de l'insecte en passant par son systeme circulatoire et est ensuite sécrété lorsque le puceron
se nourrit sur une nouvelle plante (57). Lorsque le virus infecte la plante, il induit la sécrétion
de nombreux composés organiques volatils (e.g. Cis-2-Hexen-1-ol) qui ont pour réle d’attirer
l'insecte vecteur et faciliter ainsi la transmission du pathogéne (58).

Les phytoparasites peuvent aussi avoir un intérét a répondre aux signaux que
produisent les microorganismes des plantes. C’est le cas de la guépe Cotesia marginiventris
qui parasite les jeunes chenilles de papillons, dont celles de 'espéce Spodoptera exigua (52).
Il a été montré que ce papillon suit les odeurs émises par les champignons qui infectent les
arachides qui sont favorables au développement de I'espéce. La guépe parasitoide qui infecte
le papillon est également sensible a ces composés qui sont caractéristiques des gites larvaires
préférentiels de son hote (52). De la méme maniére, la psylle asiatique des agrumes
Diaphorina citri et son parasite Tamarixia radiata sont attirés par la sécrétion de methyl
salicylate par des citrons infectés avec la bactérie Candidatus Liberibacter (59). Le vecteur de
C. Liberibacter étant D. citri, ce dernier attirerait donc a la fois le vecteur et son parasite.

Il a été montré qu’a courte distance, 'odeur humaine, issue du métabolisme du
microbiote cutané est plus efficace pour attirer la plupart des moustiques anthropophiles.
L’attractivité différentielle des humains face aux moustiques pourrait donc s’expliquer par des
variations dans la composition des communautés microbiennes présentes sur la peau de
chaque individu (Figure 5). Les composés organiques volatils émanant de la sueur humaine
résulteraient des activités métaboliques du microbiome bactérien et influeraient ainsi
directement sur l'attractivité des individus pour les moustiques (60). Deux espéces de
moustiques a haut degré d’anthropophilie An. gambiae et Aedes aegypti répondraient & un
spectre commun de kairomones (61). Récemment, une étude menée sur le moustique tigre
Aedes albopictus a permis d’identifier deux composés volatils bactériens, le dodecenol et le 2-
methyl-1-butanol, pouvant étre responsables de la préférence des moustiques pour certaines

peaux (62). Les femelles moustiques Anopheles gambiae quant a elles, sont

13



0.25[T
Al B Roseturia :mn:;; sHA
( )'g 27 (B) 0.20| stoes framiiesal
2 sty
I 0.15] AComamonadacsas(F)
% 13
) 0.10) 4 ASphingobium
[
= o 005 ”‘:‘ Y
3 8 Py’
E 7 0.0 [Ny,
= [y ree——
z -0.08] Dyacobacter aStaphyioooccus
3 s {dacoss,
E 010} o F“;:ﬁ‘m’““’“
o s
5 s 215 -
T——
@ .20 L riales(0)
'E PA aDevosa
g 14 025
Proaacoss)
@ A PAPA PAPA
= -0.30) ABstaprotecbacteria(C)
B 1
g 038 Jrm—
4 _0.40] sBurkhaldaria
3 41823 2253251033 1737 62911 5203938 1532 9435027 14 33057 314155524246 56 1334 263550 1404958 38 2485147
-0.22 0.20 -0.18 -0.16 -0.14 -0.12 -0.10 -0.08 -0.06 -0.04 -0.02 -0.00 0.02 0.04 0.06 0.08 0.10 0.12 0.14 0.16 0.18 0.20
Numéro des volontaires wPLS1
(©)
A A e I P . .
Agar complémenté, . Agar complémenté en sang incubé
€n sang avec le microbiote de la peau

60 40 20 0 20 40 60

Moustique attrapés (%)

Figure 5. Le moustique Anopheles gambiae est attiré par le microbiote de la peau
humaine.

(A) Attractivité relative de An. gambiae vis-a-vis de 48 personnes volontaires. Les barres
montrent I'attractivité de chaque volontaire estimée par un model linéaire généralisé (GLM).
Des volontaires ont été classés comme étant hautement attractif (HA, barres bleues) ou peu
attractifs (PA, barres rouges) (p<0.05). (B) Analyse multivariée par régression partielle des
moindres carrées (PLS) mettant en avant les genres bactériens spécifiquement associés aux
volontaires appartenant aux catégories HA et PA. (D’apres Verhulst et al, 2011). (C) Moyenne
des captures de An. gambiae dans des piéges contenant différents milieux gélosés
supplémentés par du sang avec ou sans ensemencement du microbiote de la peau . Les
moustiques sont significativement plus attirés par le milieu contenant la microbiote de la peau.
(D’aprés Verhulst et al, 2019).



particulierement attirées par 'odeur des pieds qui est principalement di a Brevibacterium
linens et Brevibacterium epidermis (63).

Chez la mouche tsé-tsé Glossina morsitans il a été montré que la recherche d’hbtes
pouvait étre influencée par des bactéries présentes dans les urines des mammiféres. En effet,
cette mouche serait attirée par 9 composés phénoliques volatils (dont le 4-cresol, le ortho-
cresol et le 3-cresol, phenol), produits par 8 des 19 bactéries présentes dans les urines parmi

lesquelles Enterococcus faecalis et Psychrobacter alimentarius (64).

B) Signaux microbiens impliqués dans la répulsion des insectes

A Tlinverse, certains microorganismes peuvent dissuader les insectes de choisir un
environnement pour se nourrir, se reposer ou y déposer leurs ceufs. La plante herbacée Silene
latifolia peut étre infectée naturellement par le champignon parasite Microbotryum violaceum
(65). Celui-ci dissuade alors le Iépidoptére ravageur Hadena bicruris de pondre ses ceufs sur
les feuilles. Une étude a démontré que les |épidoptéres pondent six fois moins fréquemment
sur les plantes infectées que sur les plantes saines. Cette répulsion peut notamment
s’expliquer par le fait que le champignon limite le développement des fruits, qui constituent a
la fois I'habitat et la source de nourriture des chenilles de H. bicruris (66).

Des mécanismes de répulsion ont aussi été décrits vis-a-vis des insectes adultes
comme par exemple chez le coléoptére Plagiodera versicolor qui évite les saules infectés par
le champignon Melampsora allii-fragilis (67). En présence du champignon, le temps de
développement et la mortalité du coléoptére augmentent (68). Les composés organiques
volatils émis par le microbiote des insectes hématophages peuvent présenter un effet attractif
ou répulsif selon le cycle de vie de l'insecte, leur concentration et le comportement étudié. En
effet, si les composés volatils émis par le microbiote de la peau au niveau des pieds attire les
femelles Anopheles gambiae pour son repas de sang, il a été montré que cette méme odeur

est répulsive pour les femelles gravides sur le point de pondre (69).

C) Autres effets des signaux microbiens de I'environnement sur les insectes

Les effets des microorganismes de I'environnement sur le comportement des insectes
ne se limitent pas a la répulsion ou a I'attraction. lls peuvent également influer sur 'activité
locomotrice. Par exemple, il a été montré chez le puceron Rhopalosiphum maidis que sa
fréquence de vol était plus élevée quand il se posait sur une plante infectée par le virus de la
mosaique du soja plutét que sur une plante saine. Cette stratégie augmenterait ainsi la
probabilité pour le virus de rencontrer une plante saine avant que le vecteur ne perde sa

capacité a transmettre le virus (70). De la méme maniére, le virus bacilliforme du tungro du riz
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augmente la fréquence de vol de son vecteur la cicadelle Nephotettix virescens favorisant
ainsi le taux de dissémination de la maladie aux plantes saines (71).
Les exemples témoignant d'un impact du microbiote de I'environnement sur le

comportement des insectes sont résumés dans le Tableau 1.
V Conclusion

Les insectes sont en contact permanent de microorganismes ou de COmMpoOsés
microbiens provenant de leur microbiote per se et de leur environnement. Cependant I'insecte
et son microbiote possédent des besoins propres et/ou partagent des intéréts communs. Par
exemple le microbiote est trés sensible aux variations des conditions environnementales
induites par le comportement des insectes. Les microorganismes quant a eux peuvent
coloniser de nouveaux milieux grace aux insectes et les insectes ont besoin de certains
nutriments apportés par les microorganismes et utilisent les composés microbiens comme
marqueurs sensoriels. La manipulation du comportement de I'hdte par son microbiote a été
observée dans toutes les étapes cruciales de la vie d’'un insecte mais aussi d’autres étapes
importantes de leurs cycles de vie. L’influence du microbiote peut donc dans certains cas étre
essentielle dans la prise de décision chez les insectes. De méme les, microorganismes de
'environnement agissent comme biomarqueurs des conditions environnementales de leur
écosystéme permettant aux insectes de choisir d’interagir préférentiellement avec certains
écosystemes. Cependant, malgré le regain d’intérét récent pour I'éthologie chez les insectes,
la plupart des interactions entre microbiote et comportements sont encore peu élucidés et
beaucoup de travaux mettent en évidence des interactions sans pouvoir approfondir la nature
des mécanismes qui aboutissent au phénotype observé. De plus, les espéeces d’'insectes et de
microorganismes étudiés sont trées peu nombreux et peu diverses. Les connaissances
acquises sur les différents modeéles sont trés loin de représenter la diversité réelle des insectes
et des microorganismes avec notamment une surreprésentation du modele de la drosophile
pour les insectes. Ces études modeéle centrées présentent certaines limites car elles sont
difficilement extrapolables aux autres taxa. En effet, de nombreux exemples d’interactions

reposent sur une coévolution aboutissant a une relation modéle spécifique.
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