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“If we use excessively elaborate apparatus to examine simple natural phenomena nature

herself may escape us."

Karl von Frisch (1886-1982)

“Il est facile de développer d’abord une théorie et de 'appuyer ensuite par des exemples,
car la nature est si riche et si variée qu’en cherchant bien, on trouve toujours des exemples

apparemment convaincants, méme pour une théorie complétement aberrante.”

Konrad Lorenz (1903-1989)

“In the course of thirty years devoted to ethological studies I have become increasingly
convinced that the fairest characterisation of Ethology is "the biological study of beha-
viour”. By this I mean that the science is characterised by an observable phenomenon
(behaviour, or movement), and by a type of approach, a method of study (the biological
method). "

Nikolaas Tinbergen (1907-1988)






Résumé

ETUDE DU COMPORTEMENT D’AGREGATION DES LARVES NECROPHAGES DE

DIPTERES : DE L’INDIVIDUEL AU COLLECTIF

Le comportement d’agrégation est considéré comme le premier pas vers des niveaux de
socialité supérieurs. La compréhension des facteurs clés permettant I’émergence des dé-
cisions collectives chez les groupes composés d’individus simples (ayant une connaissance
limitée de leur environnement) est donc fondamentale pour étudier I’évolution de la so-
cialité. A I'heure actuelle, la majorité des études se sont focalisées sur les espéces les
plus sociales, et notamment celles formant des groupes monospécifiques. A contrario,
les larves nécrophages de Diptéres (asticots) forment sur un méme cadavre des agrégats
hétérospécifiques pouvant contenir des milliers d’individus, leur offrant divers bénéfices
(production de chaleur, d’enzymes). De part ces observations in natura, ces insectes
apparaissent étre un bon modéle biologique dans un contexte évolutif d’étude des com-
portements collectifs. Ce travail de thése s’attache & mettre en évidence et quantifier
les phénomeénes d’agrégations des larves de Lucilia sericata (Diptera : Calliphoridae) et
les mécanismes qui sous-tendent ces regroupements. Aprés une description introductive
des groupes hétérospécifiques chez les arthropodes, nous présentons pour la premiére
fois la démonstration expérimentale d’un comportement d’agrégation actif des larves.
Nous avons également démontré 'effet d’attraction/rétention sur les larves d’un com-
posé cuticulaire déposé au sol par les individus et reconnu par leurs congénéres. Cette
reconnaissance se fait probablement via 'utilisation d’un comportement exploratoire
caractéristique que nous avons décrit et quantifié : le scanning. Puis, nous avons mis
en évidence la capacité des larves de deux espéces proches phylogénétiquement et éco-
logiquement, L. sericata et Calliphora vomitoria, & faire un choix collectif en groupe
monospécifique comme en hétérospécifique. Ces résultats suggérent l'existence d’une re-
connaissance interspécifique de vecteurs d’agrégation (e.g. le signal larvaire). Enfin, nous
avons mis en évidence l'existence de préférendums thermiques chez ces espéces, et la
capacité des larves & sélectionner collectivement cette température préférentielle. Dans
son ensemble, ce travail offre des connaissances inédites sur la vie de ces groupes. Il ouvre
des perspectives d’étude prometteuses sur les comportements collectifs interspécifiques

et les bénéfices évolutifs liés & I'agrégation.



Abstract

AGGREGATION BEHAVIOUR OF NECROPHAGOUS DIPTERA LARVAE :

FROM INDIVIDUAL TO COLLECTIVE

Aggregation behaviour is considered as the first step toward higher level of sociality. The
understanding of the key factors that permit the emergence of a collective decision in a
large group composed of simple individuals (having a limited knowledge of their close
environment) is fundamental to deciphering the evolution of sociality. To date, a large
majority of the publications are focused on eusocial species, especially those forming
monospecific groups. Conversely, necrophagous Diptera larvae (maggot) form large he-
terospecific groups that can contain thousands individuals on a same decaying carrion,
which offer several benefits (heat production, enzymes). Regarding these observations,
such insects appear as a good biological model in the evolutionary context of the study
of collective behaviour. This thesis work aim to highlight and quantify aggregation phe-
nomenon in Lucilia sericata larvae (Diptera : Calliphoridae) and mechanisms underlying
such grouping. After a descriptive introduction about mixed-species groups in arthro-
pods, we demonstrated, for the first time, an active aggregation behaviour of larvae. We
also highlighted an attractive/retentive effect on larvae of cuticular signal deposit on the
ground by individuals and recognize by congeners. Such chemical recognition was proba-
bly due to the utilization of a characteristic exploratory behaviour which we described
and quantified : the scanning. Then, we highlighted the ability of two phylogenetically
and ecologically close related species, L. sericata and Calliphora vomitoria, to collectively
choose in monospecific and heterospecific groups. These results suggested the existence
of an interspecific recognition of aggregation cues (e.g. larval signal). Finally, we high-
lighted specific thermal preferendum, and the ability of larvae to collectively choose such
temperature. As a whole, this thesis work offer original knowledges about social life of
such groups. It opens up promising perspectives on the study of interspecific collective

behaviour and evolutionary benefits of aggregation.
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Introduction

“When you have seen one ant, one bird, one tree, you have not seen them all."

Edward O. Wilson (1929-.)
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0.1 La vie en groupe

0.1.1 Définition

Les individus d’'une méme espéce, ou non, peuvent se réunir et former des groupes so-
ciaux [1]. Il faut distinguer les foules, caractérisées par le rassemblement d’individus re-
cherchant les mémes conditions écologiques mais n’ayant aucune affinité [1], des groupes
sociaux, caractérisés par la présence de relations privilégiées entre les individus au-dela
de la reproduction [1]. On peut ainsi utiliser le terme de social dés lors qu'un individu
appartient a un groupe social de fagon temporaire ou permanente |1, 2].

La socialité est présente dans de nombreux taxons animaux (Figure 1), puisqu’il peut
s’agir d’amphibiens, de mammiféres ou encore d’arthropodes [1, 2|. Ce phénoméne po-
lyphylétique est expliquée par cette diversité extréme de taxons. En effet, apparition
de la vie sociale a, selon Le Masne [3], un caractére sporadique et polyphylétique. Ceci
suggérant que les divers types de regroupements sociaux actuels se sont formés d’une
maniére indépendante, & partir de formes non sociales, au sein de phyla bien distincts.
Ce phénoméne indique par ailleurs que la socialité offre aux individus un avantage évo-
lutif indéniable. Elle constitue une méme réponse adaptée d’espéces différentes a des

contraintes environnementales.

FicURE 1: Exemples de regroupements sociaux chez différents taxons animaux. A.
Flamants roses, Kenya. B. Raies mantas, Golfe de Californie (photo : F. Schulz). C.
Criquets, Madagascar. D. Eléphants, Tchad.
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0.1.2 Valeur adaptative et cotts

A premiére vue, la vie en groupe apporte des inconvénients. Parmi les plus évidents,
on peut citer une transmission facilitée des pathogénes entre les individus ou encore le
partage inégal d’une ressource entre les membres d’un groupe social [4]. Malgré tout,
ce mode de vie offre de nombreux bénéfices (recensés par Krause et Ruxton [5]). L'un
des plus documenté et étudié dans la littérature est une diminution du risque de préda-
tion [6]. Des effets de dilution/confusion sont notamment impliqués et sont caractérisés
par une augmentation soudaine de proies pouvant effrayer le prédateur ou diminuer ses
chances de capture. Il y a également une augmentation de la vigilance, I'hypothése de
Ieffet many-eyes. Plus il y a d’individus, plus il y a d’individus-détecteurs diminuant de
fait le temps de détection d’'un prédateur. Le regroupement d’individus offre également
un rapprochement des partenaires sexuels amenant & une augmentation du taux d’ac-
croissement et de reproduction de la population [7]. Cette liste, bien que non exhaustive,
montre certains avantages liés a la vie en groupe. Ces avantages vont étre pérennisés par

le maintien de la cohésion sociale [5].

0.1.3 Classification

Plusieurs auteurs se sont essayés a classer les différents niveaux d’organisation sociale.
Wheeler [8] fut I'un des précurseurs, et c’est a partir de ses observations sur les insectes
qu’il classa les niveaux de socialité sur la base du lien entre la mére et sa progéniture.
C’est a partir des travaux de Wheeler que Michener, aidé par Wilson, établit une clas-
sification hiérarchique des niveaux de socialité (Tableau 1). Cette classification, appelée
classification de Michener-Wilson, reste & ce jour la plus communément utilisée, et no-
tamment en entomologie. Michener et Wilson considérent une espéce dite sociale, comme
toute espéce présentant une communication réciproque de nature coopérative [9, 10]. Par
communication est entendue ici toute action individuelle qui influence la probabilité d’ap-
parition d’un comportement chez un autre individu. Pour résumer, ’eusocialité caracté-
rise le niveau le plus élevé, que l'on retrouve trés majoritairement chez les arthropods
et notamment les fourmis, les abeilles ou les termites. Ce stade est défini par un che-
vauchement des générations d’adultes, une coopération pour les soins aux jeunes et une

spécialisation d’individus pour la reproduction (Tableau 1)

Bien que critiquée par plusieurs auteurs (critiques résumées par Costa [13]), la classi-
fication de Michener-Wilson est largement utilisée dans la littérature scientifique. Une
critique fréquente est que ces auteurs se sont basés sur des espéces d’arthropodes, et qu’il
était donc difficile de transposer cette classification aux sociétés de vertébrés. Une autre

classification tirée de I'observation des groupes de vertébrés a été proposée (Tableau 2;
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TABLE 1: Classification des différents niveaux de socialité selon Michener et Wilson
(cité dans Lihoreau [11] et modifié d’aprés Aron et Passera [2]).

Solitaire

Absence de tout trait caractéristique des niveaux de

socialité supérieurs

Présocial Grégarisme
Subsocial

Parasocial Communal

Quasisocial

Semisocial

Interattraction

Soins parentaux non coopératifs

Vie commune des individus de la méme génération

Soins parentaux non coopératifs

Vie commune des individus de |la méme génération

Coopération pour les soins parentaux

Vie commune des individus de la méme génération

Coopération pour les soins parentaux
Spécialisation d’individus dans la reproduction

Eusocial

Chevauchement des générations d’adultes
Coopération pour les soins parentaux
Spécialisation d’individus dans la reproduction

TABLE 2: Classification des différents niveaux de socialité suite a ’observation des
sociétés de vertébrés (tiré de Kerth [12]).

Agrégation Rassemblement d'individus anonymes,
généralement moins stable que les
animaux vivant en société.

Société Groupe d'individus présentant des liens

sociaux, s’'engageant dans des
comportements coopératifs, se
reconnaissant mutuellement, soit en tant
gu’individu soit en tant que membre du
groupe, pouvant mener a des conflits
d'intérét liés au sexe, au statut
reproducteur, a 'age, a la dominance.

Sociéteé fission/fusion

Groupe d'individus ayant les mémes
caractéristiques que la société (liens
sociaux, reconnaissance, coopération)
mais se divisant réguliérement en sous
groupe (fission) pour plus tard, se réunir
de nouveau (fusion).
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[12]). Avec cette derniére, les groupes de blattes, les volées d’oiseaux ou encore les larves
nécrophages de Diptéres sont considérées comme grégaires. Des exemples de sociétés de

type fission/fusion sont retrouvés chez les éléphants (Figure 1) ou les dauphins.

Afin d’éviter toute confusion, les termes de grégaire, social et eusocial seront ici utilisés

pour définir les niveaux de socialité, en accord avec la classification de Michener-Wilson.

0.2 L’agrégation

Le comportement d’agrégation, ou grégarisme, est considéré d’un point de vu évolutif
comme le premiers pas vers des niveaux de socialité supérieurs [1, 2]. Ce comportement
d’inter-attraction entre les individus est indépendant de ’attraction sexuelle. Si on se
référe a la distribution spatiale des organismes, Camazine et al. [14] définissent une agré-
gation comme un assemblage d’individus qui entraine une forte densité de ceux-ci dans
les environs. Ces groupes trouvent leur origine et leur cohésion par l'inter-attraction de
leurs membres, d’ou la nécessité qu'il y ait un transfert d’information (i.e. communi-
cation) entre les individus constituant ce groupe [14, 15|. L’agrégation est généralisée
aux sociétés d’invertébrés (Figure 2) et peut apparaitre comme une réponse a des hété-
rogénéités environnementales (agrégation non sociale) ou a lattraction entre individus
(agrégation sociale [13]). Le grégarisme est 'un des phénomeénes sociaux les plus pri-
maires, et beaucoup d’activités d’insectes sociaux lui sont liées, comme les déplacements

ou le fourragement [16-18].

0.2.1 Les différents types d’agrégation

Deux types d’agrégation sont classiquement connus et admis dans la littérature : I'agré-

gation dite non sociale et celle dite sociale.

L’agrégation non sociale, ou agrégation résultant de ’habitat selon Danchin et Wagner
[19], n’est qu’apparente car elle est dépendante des facteurs abiotiques. Les individus
vont répondre positivement & des hétérogénéités environnementales. Imaginons un habi-
tat ol on observe un grand nombre de parcelles pauvres et quelques parcelles riches, et
qu’une population répartie de maniére libre idéale s’y trouve. Libre étant défini par le fait
que les individus se déplacent entre les diverses parcelles sans aucun cotit ni contraintes
et idéale mentionne qu’ils connaissent parfaitement ’environnement. Bien qu’il y ait un
rassemblement sur les parcelles riches, cette observation ne fait que refléter la variation
de la qualité de I’environnement. Il résulte de la somme des réponses individuelles aux
hétérogénéités du milieu. Ces caractéristiques du milieu peuvent jouer un roéle de tem-

plate, un modéle, permettant de prédire le pattern agrégatif final observé [14]. Un second
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exemple d’agrégation non sociale apparait lorsque les facteurs abiotiques vont déplacer et
restreindre les individus dans une zone. Les agrégats de méduses en sont un bon exemple.
Par la force des courants marins et des vents en surface, des mouvements de convection

ameénent a la formation d’agrégats contenant de nombreux individus [20].

L’agrégation sociale, qui nous intéresse plus particuliérement dans ce travail, est définie
par Evans et Schmidt [6] comme étant la tendance qu’a un animal a s’agréger avec
d’autres de fagon a ce qu’il soit en contact l'un de ['autre, ou proche, et que la distribution
de ces animauz dans l’environnement local soit extrémement inégale’. La constitution de
ces groupes implique la présence d’interactions sociales [21] & plus ou moins longue portée
et basées sur des signaux chimiques, visuels, tactiles ou sonores. Ces agrégations sont
variables en terme de durées et de compositions. Des espéces peuvent étre regroupées
durant toute leur vie, comme les fourmis ou les abeilles, ou seulement & un moment
de leur développement comme les larves de Diptéres. D’autres exemples de grégarisme
chez les arthropodes sont présentés dans l'article de vulgarisation paru dans Especes (cf.

Annexe B) co-écrit avec Pierre BROLY (Unité d’Ecologie Sociale, ULB).

FIGURE 2: Exemples d’agrégation chez différents taxons d’arthropodes. A. Bernard

Phermite fraise (Oenobita perlatus ; photo : K. Marks). B. Cloportes (Porcelio scaber ;

photo : S. Reekie). C. Larves nécrophages de Diptéres (Calliphoridae ; photo : J. Bou-

lay). D. Chenilles du papillon Ruby-spotted Swallowtail (Papilio anchisiades ; photo :
V. Ciau). E. Coccinelles (Harmonia azyridis ; photo : J. Goddard).

1. "the tendency of an animal to aggregate with others such that the animals are in contact with one
another, or are nearly so, and that the distribution of the animals in the local environment is extremely
patchy" [6].
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0.3 L’auto-organisation : de I’individuel au collectif

La notion d’auto-organisation est appliquée en éthologie, en particulier aux insectes
sociaux, pour montrer comment un comportement collectif complexe peut émerger a
partir d’interactions simples entre individus (Figure 3; [14]). Bonabeau et Theraulaz
[22] définissent l’auto-organisation comme les phénoménes au cours desquels une cer-
taine structuration spatiale et/ou temporelle s’opére plus ou moins "spontanément”, ou
encore sous l’effet d’un flur énergétique, entropique ou matériel. Cette définition étant
issue de la physique [23], Camazine et al. [14] en distinguent deux grandes différences
avec auto-organisation appliquée aux systémes biologiques. La premiére est la grande
complexité des sous-unités des systémes biologiques. Les sous-unités en physique sont
des objets inanimés alors qu’en biologie se sont des organismes vivants complexes. La
seconde concerne la nature des lois qui gouvernent les interactions dans ces deux dis-
ciplines. Dans les systémes physico-chimiques, les patterns créés au travers des interac-
tions obéissent uniquement aux lois de la physique. Les systémes biologiques obéissent
également a ces mémes lois mais les interactions physiologiques et comportementales
sont influencées par les propriétés génétiquement controlées des composants. Bonabeau
et Theraulaz |22] précisent cette définition dans le cadre des comportements collectifs
comme tout processus au cours duquel des structures émergent au niveau collectif, & par-
tir de la multitude des interactions entre individus, sans étre codées explicitement au
niweau individuel. Ces derniers résument l'auto-organisation & trois points essentiels :
(i) Uapparition d’une structure spatio-temporelle ; (i) cette structure est principalement
produite de lintérieur du systéme [...[; (iit) enfin, la notion mal définie qu’une struc-

non

ture "remarquable” "émerge" est traduite par la difficulté voire impossibilité pour un

observateur [...| de prédire U'apparition de la structure et encore moins ses propriétés.

Derriére cette définition, il vient & l’esprit la notion de complexité chére a Edgar Morin
[24]. Sumpter [25] relie cette notion a ’auto-organisation avec cette définition : Le principe
central de ['auto-organisation est que les interactions simples répétées entre les individus
peuvent produire des modeéles adaptatifs complezes au niveau du groupe?®. Dans sa thése
d’HDR, Gautrais [26] critique 'idée que les interactions entre les individus doivent étre
stmples tant qu’elles sont répétées. Il liste un certains nombre d’exemples d’interactions,
allant des réactions chimiques d’oxydo-réduction aux comportements individuels lors de
la construction de pistes chez les fourmis, montrant que ces comportements non rien de
"simples". Il avance plutot 'idée que la multitude d’individus présents se comportent de
maniére stochastique et donc non déterministe. Cet élément offre une source de fluctua-

tion qui constitue 'auto-organisation [26]. Gautrais [26] montre également I'importance

2. "The central tenet of self-organization is that simple repeated interactions between individuals can
produce complex adaptive patterns at the level of the group."[25]
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de l"amplification des interactions plus que leur répétition. Il donne ainsi sa propre défi-
nition de 'auto-organisation : "Modéle expliquant le comportement d’ensemble d’un sys-
téme stochastique par la possibilité que ses fluctuations aléatoires soient amplifiées. "|26].
Avec cette derniére définition, on voit bien les deux notions essentielles qui constituent
I’auto-organisation : la stochasticité et l’amplification. L'un des exemples les plus expli-
cites traduisant ces deux notions est le suivi de piste chez la fourmi [27]. Si on laisse &
une colonie le choix entre deux branches d’un méme pont strictement identiques allant
du nid & une ressource alimentaire, les premiéres fourmis vont choisir aléatoirement I'une
des deux branches du pont. Ces fourmis vont laisser un marquage chimique au sol (dé-
pot de piste) incitant leurs congénéres a emprunter cette branche. Ce premier choix de
branche s’est fait de maniére stochastique mais le choix des fourmis suivantes s’est vu
biaisé en faveur du pont marqué. Ces derniéres vont a leur tour marquer de leur passage
cette branche peu marquée augmentant un peu plus les probabilités que d’autres fourmis
empruntent cette branche du pont. Cet exemple refléte trés bien la dynamique de type

amplification d’un systéme stochastique.

FIGURE 3: Exemples de structures collectives. A. Banc de sardines (photo : B. Cole). B.

Entrée d’un nid de fourmis (Myrmecia sp. ; photo : G. Park). C. Mouvement de "Ola"

lors d’un match de basketball (photo : Journal Sud Ouest). D. Déplacement collectifs

de moutons en Irlande (photo : P. Brennan). E. Nid de termites dans le parc national
Litchfield (photo : H. Zaher).
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0.4 L’amplification du systéme

L’agrégation est une source d’amplification. Une augmentation de la densité d’individus
dans une zone accroit de fait la probabilité qu’ont les individus de reproduire une action
donnée. Ces mécanismes amplificateurs jouent un réle déterminant dans ’élaboration
des agrégations sociales reposant sur des dynamiques non linéaires |14, 16].

L’amplification est régie par des boucles rétroactives positives et/ou négatives, appelées
feedbacks, qui permettent I’accroissement du systéme mais aussi ’empéchent d’exploser.
Un exemple bien connu de feedback positif est le suivi de piste chez les fourmis décrit
précédemment (Figure 4). Une fourrageuse dépose une piste chimique allant de la res-
source au nid. Ses congénéres vont suivre cette piste accroissant sa concentration et ainsi
mécaniquement la probabilité que d’autres fourmis suivent cette piste augmente [28]. Un
autre exemple, toujours chez la fourmi, est la probabilité de déposer un cadavre d’une
congénéres, qui va augmenter avec le nombre de cadavres déja présents [27|. La proba-
bilité de quitter un groupe, qui décroit avec le nombre de membres, est un exemple de
feedback négatif (Figure 4). A noter qu’avec cet exemple de feedback négatif pairs cela
conduit a Papparition d’un feedback positif (plus d’individus sortent d’un groupe, plus
d’individus rejoignent un second groupe). D’autres exemples de feedbacks sont décrits

par Jeanson et Deneubourg [29].

+ -
Trail intensity Path selection Group size Leaving group
+ -

FIGURE 4: Exemples de boucles rétroactive positives (+) chez les fourmis et négatives
(-) chez les blattes (tiré de Jeanson et Deneubourg [29]).

0.5 La prise de décision collective

La prise de décision collective, collective decision-making, joue un role central dans la
vie des animaux sociaux. Les humains en sont un bon exemple avec les élections dans
les démocraties. Selon Conradt et Roper [30] cette décision, souvent appelé abusivement
Uintelligence collective par le grand public, peut étre de deux formes. La premiére est la
combined decision, que Conradt et Roper [30] définissent comme un choiz individuel des
membres du groupe (mais pas nécessairement indépendamment) entre deux ou plusieurs

actions. Ils ne visent pas un consensus mais les résultats combinés de leurs décisions
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affectent généralement le groupe dans son ensemble3. Ces auteurs présentent quelques
exemples de telles décisions comme l'allocation de taches chez les insectes eusociaux
ou des décisions liées a la consommation chez I’humain. L’individu choisit seul sans
chercher un consensus mais son comportement est dépendant de celui du groupe auquel

il appartient.

Le second type de décision collective, celui qui nous intéresse dans ce travail, est la déci-
sion consensuelle, consensus decision, (Figure 5) qui apparait lorsque les membres d’un
groupe choisissent entre deur ou plusieurs actions mutuellement exclusives dans le but
spécifique de parvenir a un consensus* [30]. Les exemples avancés par Conradt et Roper
[30] peuvent étre la coordination des prédateurs pour 'attaque d’une proie ou encore le
choix d’une destination lors d’un trajet. Conradt et Roper [30] ont ensuite établi une
classification des décisions consensuelles (Figure 5) selon qu’il y ait, ou non, un conflit
d’intérét puis la présence d’'une communication globale ou locale. Une communication
globale étant définie comme une communication simultanée entre tous les membres du
groupe, a la différence de celle locale, ou seulement les individus proches peuvent com-
muniquer [30]. Dans le cas des larves nécrophages de Diptéres, les individus ont une
perception limitée de leur environnement, laissant penser & ’existence d’une communi-

cation locale des membres au sein du groupe.

Conflict of interest?

Communication Communication
global or local? global or local?

| | Classification of consensus decisions |

Example Example Example Example

Summary of empirical examples

Small navigating groups
Decision makers?
Possibly partially shared in
informed subgroup
Mechanisms?

Not known

Functions?

Indirect empirical evidence
for information pooling

Nest choice in honey bees
and ants; large navigating
groups

Decision makers?
Usually partially shared
within informed subgroup
Mechanisms?
Self-organizing
Functions?

Empirical evidence for
effective information
pooling and trade offs
between speed and
accuracy

Synchronization of activity
and travel destination in
small groups

Decision makers?
Evidence equivocal;
sometimes partially shared
within demographic
subgroup

Mechanisms?

Possibly ‘voting’ and vote
‘counting’

Functions?

Shared decisions decrease
consensus costs

Synchronization of activity
and travel destination in
large groups

Decision makers?
Partially shared within
demographic subgroup
Mechanisms?

Likely to be self-organizing
Functions?

Shared decisions decrease
compromise costs

FIGURE 5: Vue schématique de la classification actuelle des décisions consensuelles,

consensus decisions (tiré de Conradt et Roper [30]).

3. Combined decision : members of a group choose individually (but not necessarily independently)
between two or more actions. They do not aim for consensus but the combined results of their decisions
usually affect the group as a whole.

4. Consensus decision : members of a group choose between two or more mutually exclusive actions
with the specific aim of reaching a consensus.
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0.6 Les insectes nécrophages

0.6.1 L’écosystéme cadavre et role des insectes

Par définition, le cadavre est une ressource instable et éphémeére. Ce biotope, & haute
valeur énergétique, apparait de facon imprédictible, d’oll la nécessité pour les espéces né-
crophages, i.e. qui se nourrissent des cadavres, de le détecter et de s’y rendre rapidement.
C’est un environnement hétérogéne avec différentes gammes de températures ainsi que

des spots de nourriture a valeur nutritionnelle inégale (e.g. foie, cerveau etc.) [31].

Les insectes nécrophages sont les principaux artisans de la décomposition d’un cadavre
[32, 33]. En s’alimentant, ils vont contribuer de maniére significative a augmenter la
vitesse de dégradation du cadavre (Figure 6, [33]). On trouve principalement parmi eux

des espéces de Dipteéres et de Coléoptéres.
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FIGURE 6: Evolution temporelle de la masse de porcelets (Sus scrofa) en présence A
et en absence B d’insectes nécrophages (tiré de Payne [33]).

0.6.2 Les insectes pionniers : les Diptéres Calliphoridae et Sarcopha-

gidae

Les insectes pionniers que ’on retrouve sur les cadavres en décomposition appartiennent
principalement aux Calliphoridae et Sarcophagidae. Ces insectes sont dotés d’organes
sensoriels trés sensibles leurs permettant de détecter un corps a plusieurs kilométres de
distance [34]. Cette détection se fait dés quelques heures aprés la mort via la perception
des composeés volatils relargués par le cadavre [35]. Le cadavre va servir de substrat de

ponte et de ressource alimentaire pour leurs larves, appelées couramment asticots.
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0.6.2.1 Cycle de développement

Les Dipteéres nécrophages sont des insectes holométaboles, c’est-a-dire & métamorphose
compléte. Leur cycle de développement est composé de 4 stades : ceuf, larve, pupe et
adulte (Figure 7). La durée de ce cycle est dépendante de deux paramétres : 'espéce et
la température. Plus la température ambiante est élevée, plus la durée du cycle de déve-
loppement est courte (et inversement). De plus, a température identique, des individus

vont se développer plus ou moins rapidement selon l'espéce a laquelle ils appartiennent.

La femelle pond ses ceufs, préférentiellement au niveau des orifices naturels du corps
(Figure 8). Ces ceufs sont pondus en paquets d’environ 200 et sont généralement agrégés
avec ceux d’autres femelles |36, 37]. Cette agrégation des pontes est la résultante de
signaux attractifs comme la présence d’ceufs, de larves et/ou d’adultes. Les femelles vont
chercher un site de ponte & la fois humide, évitant ainsi la dessiccation des larves, et
permettant pour leur progéniture un accés facile a la nourriture. Aprés I’éclosion, les
larves vont passer par trois stades (L1, L2 et L3) entrecoupés par deux mues. Puis, le
stade pré-pupe, qui est un stade intermédiaire entre L3 et pupe, et qui correspond, chez
la plupart des espéces, a la phase d’éloignement du corps. Ensuite, la larve pré-pupe se

transforme en pupe (i.e. cocon), d’on émergera un imago (Figure 7).

Adulte

CEuf
Mue imaginale &
S 1
Qy ‘ Larves

Mb},’mph:lc /

FIGURE T7: Cycle de développement des Diptéres Calliphoridae (schéma : J. Boulay;
Infographie : Espéces). A 25°C, la durée de ce cycle pour Lucilia sericata est de 13 jours
alors que pour Calliphora vicina elle est de 17 jours [32].
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FIGURE 8: Pontes agrégées de femelles de Diptéres Calliphoridae sur un cadavre de
porcelet (photo : Edward B. Mondor).

0.6.2.2 Importance des Diptéres en entomologie forensique

L’entomologie forensique est 1’étude des insectes dans le contexte d’enquétes judiciaires.
Les bases de cette science ont été posées par Jean-Pierre Mégnin en 1894 dans son ouvrage
La Faune des cadavres. 11 est le premier & avoir décrit les différentes successions d’insectes
nécrophages sur un cadavre, qu’il a appelé escouades. Ces travaux ont montré que les

Dipteres Calliphoridae font parti des premiers insectes a arriver sur le cadavre.

Ces insectes, dont les durées de développement en fonction de I'espéce et de la tempé-
rature sont bien connues, vont permettre de définir une datation du déces [38|. Cette
datation se fait aprés identification des insectes et connaissant ’historique thermique du

lieu ol ces espéces se sont développées.

Avec toutes ces informations, 'expert entomologiste va pouvoir établir une chronologie
débutant par l'arrivée des insectes jusqu’a la découverte du corps (Figure 9). Il faut
bien garder a I'esprit que 'expert donne un Intervalle Post-Mortem minimum (IPMmin)
et non la date effective de la mort. En effet, suivant 'accessibilité du cadavre et les
conditions climatiques, les insectes vont mettre un certain temps & arriver et a pondre
sur celui-ci. Un corps retrouvé dans les bois sera rapidement colonisé, et donc un IPMmin
proche de la date du décés, en comparaison d’un corps retrouvé dans un coffre de voiture.
De méme, les conditions climatiques comme le froid ou la pluie vont fortement réduire

Pactivité des insectes [39].
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Les insectes nécrophages peuvent aussi étre utilisés comme matrice pour des dosages
toxicologiques, on parle alors d’entomo-tozicologie. On peut également les utiliser pour

détecter des traces de poudre dues a 'utilisation d’une arme & feu.

A Theure actuelle, la physiologie de ces insectes est bien connue alors que les études
comportementales font défaut. L’importance des Diptéres dans le cadre d’expertise ren-
force I'idée qu’il est nécessaire d’étudier le comportement de ces insectes. Ces recherches
comportementales pourraient permettre in fine d’affiner les techniques de datation exis-

tantes.

Découverte du corps

Préléevement des insectes

Date des
pontes

w ) e o

Délai H/—/ Elevage

de colonisation ?

Intervalle Post-Mortem minimum
(IPMmin)

F1GURE 9: Chronologie d’une expertise entomologique du décés. Le délai de colonisation
va étre impacté par 'accessibilité du corps et des conditions climatiques. La partie
élevage se fait en laboratoire en conditions de température et de nourriture controlées.

0.6.3 Description du modéle biologique

Cette thése s’est essentiellement focalisée sur deux espéces de Diptéres Calliphoridae, Lu-
cilia sericata (Meigen, 1826) et Calliphora vomitoria (Linné, 1758) (Figure 10). L’espéce
Calliphora vicina (Robineau-Desvoidy, 1830) a été utilisée seulement pour une étude (cf.
Chapitre 5). Ces espéces sont présentes dans toutes les régions tempérées et tropicales

du monde.

(A) Lucilia sericata  (B) Calliphora vomitoria  (C) Calliphora vicina

FIGURE 10: La mouche verte (A) et les mouches bleues (B et C), les espéces utilisées
lors de ce travail.
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0.6.3.1 Anatomie

Les larves nécrophages de Diptéres disposent de deux crochets buccaux antérieurs utilisés
pour l'alimentation (Figure 11). Dans cette méme région, deux organes sensoriels présents
en paire sont présents : I'organe dorsal (Dorsal Organ (DO)), utilisé pour I'olfaction [40]
et Porgane terminal (Terminal Organ (TO)) utilisé pour la gustation [41] (Figure 11).
Les larves disposent également de 12 photorécepteurs regroupés sous le nom d’organe de
Bolwig [42]. Cet organe détecte la lumiére sur un spectre allant de 400 a 630nm [42].
La Figure 11 a été obtenue en photographiant une larve L3 de Lucilia sericata avec
un Microscope Electronique & Balayage Environnemental (MEBE). Cet appareil permet
de photographier le sujet sans passer par une étape de métallisation des tissus comme
utilisée par Colwell et Kokko [43].

Sur la partie postérieure, des stigmates sont présents permettant aux larves de respirer
(Figure 12). L’emplacement, non intuitif pour un humain, de ces stigmates permet aux
larves de respirer tout en se nourrissant sur le cadavre. Aprés chaque mue, une fente
s’ajoute a celles déja présentes (stade L1, stigmate & une fente; stade L2, stigmates
a deux fentes et stade L3, stigmates a trois fentes). Cette caractéristique permet de

distinguer facilement le stade de développement de la larve observée.
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FIGURE 11: Organes sensoriels d’une larve de Lucilia sericata observés au microscope

électronique & balayage environnemental (MEBE). A. Téte de la larve avec la présence

des crochets buccaux. B. Dorsal organ (DO) utilisé pour Uolfaction. C. Terminal Organ

(TO) utilisé pour la gustation (photos : J. Boulay avec l’aide de Lucile GEANT (Tech-

nicienne au Laboratoire d’Analyses Physiques et de Caractérisation des Matériaux,
Douai)).

FIGURE 12: Vue postérieure d’une larve de Calliphora vicina (Diptera : Calliphoridae)

au stade L3. Les fentes des stigmates postérieurs permettent de déterminer rapidement

le stade de I'individu : 1 fente par stigmate au stade L1, 2 au stade L2 et 3 au stade L3
(photo : B. Bourel).
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0.6.3.2 Comportement

Cette section est issue du Chapitre Comportement et développement des larves nécro-
phages présent dans le livre Insectes, cadavres et scénes de crime (Edition : De Boeck ;
Editeurs : D. CHARABIDZE et M. GOSSELIN) et écrit en collaboration étroite avec Cindy

AUBERNON et Damien CHARABIDZE.

Sur un corps en décomposition, il est fréquent d’observer des masses de larves
de Diptéres pouvant compter plusieurs centaines a plusieurs milliers d’indi-
vidus. Les larves qui composent ces masses vont rester en contact physique

(agrégat) et se nourrir au méme endroit sur le cadavre [44].

Du fait de ce comportement grégaire trés prononcé, les larves sont en constante
bousculade (scramble competition) au sein des agrégats. Cette intense activité
génére un dégagement de chaleur métabolique pouvant atteindre plusieurs di-
zaines de degrés (Figure 13). Plus la quantité de larve est importante, plus
le dégagement de chaleur est élevé [45]. Cette augmentation de température
est propice au développement des larves puisqu’elle permet de diminuer sa
durée et de ce fait, le temps passé sur le cadavre, limitant ainsi les risques de
prédation. Une augmentation trop importante de la température risquerait
cependant de tuer les larves. Il existe donc des feedbacks négatifs qui jouent
le role de régulateurs. Ces régulateurs sont généralement des contraintes phy-
siques et environnementales (Figure 14). Chez L. sericata, il parait probable
que 'accés a la nourriture ainsi que la température locale soient deux facteurs
impliqués dans la régulation de la densité et de la localisation des agrégats

larvaires [45].

Outre le dégagement de chaleur, Rivers et al. [44] mettent en avant plusieurs
bénéfices liés a 'agrégation (Figure 14). Le premier est une coopération pour
la digestion. En effet, les larves ont une digestion dite extracorporelle : elles
sécrétent une salive riche en antibiotiques et en enzymes protéolytiques qui
permettent de liquéfier les tissus [46, 47|. Plus il y a de larves, plus la quantité
de sécrétions salivaires est importante, aboutissant ainsi & une liquéfaction
facilitée des tissus et donc une meilleure assimilation [44]. Un autre bénéfice
fréquemment cité est la diminution du risque de prédation. Cette stratégie
d’évitement des prédateurs n’a cependant pas été étudiée chez les larves né-
crophages de Diptéres. Il est enfin probable que ’agrégation limite les pertes

d’eau des individus et les protége contre la dessiccation.
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Parallelement a ces bénéfices, Rivers et al. [44]) avancent trois effets déléteéres
majeurs dus a I'agrégation chez les larves de Diptéres nécrophages (Figure 14.
La production de chaleur au sein de ’agrégat peut aboutir a un stress ther-
mique compromettant le développement normal des larves. Wertheim et al.
[48] ont également mis en évidence une chemoattraction des prédateurs et
des parasitoides, attirés par 'odeur des masses de larves. Enfin, la problé-
matique majeure du grégarisme est la surpopulation au sein des agrégats. La
ponte des femelles étant stimulée par différents signaux attractifs (présence
d’ceufs, de larves), il y a dans un premier temps agrégation des ceufs [49].
Lorsque les jeunes larves écloses, elles sont donc déja agrégées sur certaines
zones du corps, notamment au niveau des orifices naturels. Au fur et & me-
sure du développement, la masse larvaire augmente en volume et consomme
les ressources. L’appauvrissement des ressources et I’accumulation des déjec-
tions (ammoniaque) peut alors compromettre le développement des larves.
Kuusela [50] et Prinkkila et Hanski [51] démontrent par exemple un effet
négatif de la compétition (forte densité larvaire) sur le développement des
larves de Lucilia. Cependant 'effet contraire, c¢’est-a-dire une augmentation
de la vitesse de développement lorsque la densité augmente, a été décrit chez
Calliphora vicina [52] et Calliphora vomitoria |31, 53]. Bien que de tels effets
de la densité de larves existent en conditions naturelles et doivent étre gar-
dés a Desprit, il est rare dans un contexte forensique que le cadavre soit une
ressource limitante pour les larves de Diptéres Calliphoridae. La compétition
(hors prédation) est donc généralement faible et n’a alors que peu d’effets sur

le développement des larves et ’estimation de 'intervalle post-mortem.
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(A) Masse larvaire (B) Larval-mass effect

FIGURE 13: A. Masse larvaire sur un cadavre de porc (Sus Scrofa ; photo : J. Boulay).

B. Génération de chaleur au sein d’une masse de larves de Calliphoridae (larval-mass ef-

fect). Cette augmentation locale de la température est positivement corrélée au nombre

d’individus présent au sein de la masse. Cette chaleur accélére le développement des

larves, diminuant ainsi le temps passé sur le cadavre en décomposition (photo : D.
Charabidzé).

Chaleur Contraintes physiques

Signal cuticulaire (¥ 1| Compétition alimentaire

Thigmotactisme interindividuel Perturbations extérieures

Bénéfices I | Colts
Limite la perte en eau Saturation du milieu en ammoniac (déjections)
Production de chaleur Stress thermique
Meilleure assimilation de la nourriture Surpopulation : compétition locale
Protection contre les prédateurs et les parasites Chemoattraction des prédateurs et des parasitoides

I Bénéfices et colits liés a I'agrégation I I Mécanismes de ’agrégation I

FIGURE 14: Schéma récapitulatif des bénéfices et des effets délétéres liés a 'agrégation
ainsi que des mécanismes permettant 'initiation, 'amplification et la régulation du
groupe chez les larves grégaires de Calliphoridae et de Sarcophagidae
(schéma : J. Boulay).



Objectifs et plan de la thése

“Comme symbole d’effronterie et d’impertinence, il faudrait prendre la mouche. Tandis
que tous les animauz, en effet, craignent ’homme au-dessus de tout et le fuient déja de

loin, la mouche, elle, se pose sur son nez.”

Arthur Schopenhauer (1788-1860)
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0.7 Objectifs

Cette thése a pour objectifs de mettre en évidence et de quantifier les dynamiques d’agré-
gation des larves nécrophages de Diptéres et les mécanismes qui sous tendent ces re-
groupements. Elle s’inscrit dans deux contextes bien distincts : un fondamental qui est
I’étude des comportements collectifs et le second, que 'on peut qualifier d’applicatif, qui
est 'entomologie forensique. Bien que le c6té théorique soit le plus présent dans cette
thése, I’éventuel apport applicatif de ce travail en contexte judiciaire ne doit pas étre

négligé.

Comme présentée précédemment dans I'Introduction générale, I’étude de I'agrégation
existe chez de nombreux taxons animaux, et en particulier chez les insectes. A I’heure
actuelle, aucune étude de ce type n’a cependant été réalisée sur les larves nécrophages
de Diptéres. Ces insectes ont un comportement d’agrégation trés marqué, ayant pour
conséquence une forte modification de leur environnement (e.g. génération de chaleur ou
. ) . . . .
production d’enzymes). Les agrégats formés sont, sur un méme cadavre, composés de

plusieurs espéces.

Les Dipteres (e.g. les mouches) sont, a I’heure actuelle, les principaux insectes étudiés et
utilisés pour la datation du décés [38]. Les durées de développement de ces insectes ont été
largement étudiées, permettant ainsi d’affiner les techniques de datation utilisées par les
experts. En revanche, le comportement des insectes reste mal connu et peu étudié. Cette
thése a pour objectif d’étudier le comportement des Diptéres, et plus spécifiquement
celui de leurs larves. Ce travail offre une vision comportementale inédite de ces espéces

d’intérét forensique, qui s’ajoutera & une vision physiologique déja bien établie.

De part ces observations in natura, les larves nécrophages sont un modéle d’étude inédit

et pertinent dans ce double contexte d’étude (i.e. comportements collectifs et forensique).

0.8 Plan

Cette thése comporte cing chapitres correspondant chacun a un article publié (cf. Cha-
pitres 2, 3, 4) ou soumis (cf. Chapitres 1, 5) dans une revue internationale a comité de

lecture.

Le premier chapitre est une revue de la littérature (ARTICLE 1) sur les groupes hé-
térospécifiques chez les arthropodes. Cette revue recense les articles oul les auteurs ont
observé, décrit ou étudié des groupes hétérospécifiques d’arthropodes dans le contexte
de I’étude des comportements collectifs. L’écriture de cette revue fait suite & la constata-

tion de I'absence d’une telle synthése chez ce groupe animal. L’existence de tels groupes
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dans la nature remet quelque peu en cause la définition commune de [’agrégation. Ils
posent également des questions sur la frontiére entre les phénoménes de coopération et
de compétition entre les espéces. Ces groupes nous offrent un angle d’étude particu-
liérement intéressant sur ces phénomeénes et notamment sur le processus de spéciation

sympatrique.

m ARTICLE 1 - Mixed-species aggregation in arthropods - a review

(soumis & Behavioral Ecology).

Le second chapitre (ARTICLE 2) traite de la mise en évidence du comportement actif
d’agrégation des larves de Lucilia sericata (Diptera : Calliphoridae) sur un milieu nutritif
homogeéne. Cet article démontre 'existence d’un signal déposé au sol par les larves et

reconnu par leurs congénéres.

m ARTICLE 2 - Evidence of active aggregation behaviour in Lucilia sericata larvae

and possible implication of a conspecific mark (publié dans Animal Behaviour).

Le troisiéme chapitre (ARTICLE 3) s’attache a décrire et quantifier un comportement
exploratoire caractéristique des larves nécrophages : le scanning. Ce comportement avait
été jusqu’alors associé & la recherche de nourriture. Cette étude montre que le scanning est
également impliqué dans la recherche de congénéres. De plus, ce travail met en évidence

les capacités de suivi de trace des larves de L. sericata.

m ARTICLE 3 - A first insight in the scanning behaviour of presocial blow fly larvae
(publié dans Physiological Entomology).

Le quatriéme chapitre (ARTICLE 4) met en évidence la prise de décision collective chez
deux espéces de larves, L. sericata et Calliphora vomitoria. Ces espéces sont capables
de choisir collectivement un site d’agrégation et ce, qu’elles appartiennent a un groupe
monospécifique ou hétérospécifique. Cette étude est la premiére, & notre connaissance, a

quantifier la dynamique d’agrégation d’un groupe hétérospécifique d’insectes.

m ARTICLE 4 - Interspecific shared collective decision-making in two forensically

important species (resoumis a Proceedings of the Royal Society of London B).

Le cinquiéme chapitre (ARTICLE 5) démontre le choix collectif des larves pour une tem-
pérature. Nous avons démontré 'existence de préférendum thermique spécifique chez les
larves nécrophages. Sur un gradient de température, les larves sélectionnent collective-

ment une température selon ’espéce & laquelle elles appartiennent.

m ARTICLE 5 - Thermoregulation in gregarious Dipteran larvae : evidence of species-
specific temperature selection (soumis a Entomologia Experimentalis et Appli-

cata).
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Enfin, ce travail s’achéve avec une Discussion, qui s’attache a replacer ces travaux dans
un contexte évolutif plus large. Elle apporte des perspectives de travail sur I’agrégation

des larves nécrophages et la portée plus générale de ces études.

Dans une envie de clarté et de continuité, les références bibliographiques de ce travail
(format numéroté) ont toutes été listées en fin de manuscrit (cf. Bibliographie géné-
rale). Ce choix assigne a une référence bibliographique un numéro unique pour tout le

document.
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1.1 Lay summary

Mixed-species groups are found in a large range of taxa. We reviewed the original re-
search on mixed-species groups and collective behavior in arthropods and highlight the
tools that have been used to study and quantify this type of aggregation. The existence
of such groups raises questions about the evolution of sociality in animals and the mecha-
nisms involved in cross-species recognition. Finally, this review questions how individuals

aggregate with closely related species and the benefits of such groupings.

1.2 Abstract

In nature, mixed-species groups are commonly found in mammals and birds, and they
have been studied in a collective behavior context. Such mixed-species groups are also
observed in a large range of arthropod taxa independent of their level of sociality. Here,
we offer the first synthesis of the research on mixed-species groupings in arthropods
and highlight the behavioral and evolutionary questions raised by such behavior. As
non-mixed (monospecific) groupings provide benefits to individuals, the advantages of-
fered by groupings are described and discussed. These advantages can be attributed to
the increase in group size and could be considered to be identical to those of non-mixed
groupings (e.g., protection against predators). Furthermore, the competition-cooperation
phenomena that might be involved between the species in a group are examined as are
the metrics and models commonly used to study heterospecific groups of animals. Several
examples are presented to highlight the mechanisms underlying such groupings, parti-
cularly the evidence for phylogenetic proximity between members. The study of mixed-
species groups offers biologists an interesting way to explore the frontiers of cooperation-

competition, especially the process of sympatric speciation.

Keywords : complex system, collective behavior, cross-species recognition, self-organization,

sociality.
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1.3 Background

Over the last 40 years, the research on collective behavior has rapidly expanded. In a
milestone book entitled Living in Groups, Krause and Ruxton [5] reviewed the concepts
underlying group living. They focused their work on the mechanisms that govern the
evolution and maintenance of animal groups in several species. In 2010, Sumpter [54] re-
viewed how the mechanisms driving group behavior are intertwined with understanding
its functions; indeed, simple rules may generate very impressive and complex systems,
such as migrating flocks of starlings, schools of fish or wildebeest herds. In this context,
the idea of self-organization has been increasingly applied to the study of collective phe-
nomena. Self-organization successfully explains how simple interactions between indivi-
duals can generate complex collective systems. Furthermore, self-organization is always
associated with the notion of emergence ; a phenomenon is emergent when observers can-
not predict its appearance based only on the knowledge of the behavior of components’
system to which it belongs. More poetically, self-organization is a mess organizer for
Edgar Morin [24]. From unicellular organisms to mammals, this theory has been used to
describe collective phenomena and to explain how individuals can form, amplify, regulate
or divide groups, and many examples of emergent phenomena are described in Camazine

et al. [14]. However, most authors have only focused on monospecific groups |14, 54-56].

Intraspecific collective behavior is actually poorly understood and has essentially only
been studied in arthropods (see the review by Jeanson et al. [57]), although some studies
of heterospecific groups of mammals or birds can be found in the literature |58, 59|.
In fact, a large majority of the publications are focused on eusocial species, especially
ants and bees [5, 10, 54|, which is especially surprising considering the small number of
eusocial insect species. Of 900 000 known insect species, eusocial insects represent only
2% but are the topic of 78% of the scientific publications related to insects [60, 61].
A common example of a mixed colony involves a Temnothorax americanus (the acorn
slave-raiding ant) parasitic queen invading a T. curvispinosus nest to take the place of
the legitimate queen and use her workers to rear the T. americanus offspring. During
this process, both species can be found working and living together in the nest, but
after some time, all of the host workers die leaving only the parasitic ants to occupy the
nest. This temporary association challenges the conventional definition of an interspecific
aggregation and highlights the unstable balance between different species that share the
same ecological niche. True interspecific aggregations can actually be found in species
with low levels of sociality (e.g., gregarious or communal ; see the classification of sociality
in Wilson [10]). A few interspecific associations have also been reported to arise from in
vitro interspecific breeding [62-64] (Table 1.1).
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This review attempts to assemble a comprehensive inventory of mixed-species arthropod
groups through the perspective of collective behavior. We redefine the common notion
of gregariousness as it applies to multi-species groups, and we examine the benefits
offered by such aggregations in comparison to those gained from non-mixed groups.
Then, we examine the frontier between cooperation and competition in the context of
collective behavior and discuss the mechanisms underlying mixed-species groups based
on the evidence for phylogenetic proximity among member species, which permits cross-
species recognition. Finally, we propose future research that will provide biologists with

an interesting way to explore the evolution of mixed-species groups.

1.4 Definition

Several terms are used in the literature for groups composed of individuals of different
species, including mixed-species, multi-species, interspecific, heterospecific or polyspeci-
fic. For the sake of clarity, the term mixed-species will be used throughout this review,
and it can refer to closely related species, species from different taxa or species from
different orders [59]. Two distinct notions can be used to characterize animal species that

form groups : gregariousness and social-tolerance.

If characterized by the underlying mechanisms, gregariousness is an active behavior,
whereas tolerance is passive. Indeed, ’a species’ social tolerance (that) has evolved to fit
its optimal population density and optimal population structure [65], and this definition
implies that individuals do not recognize or use aggregation vectors. In contrast, grega-
riousness is defined by Evans et Schmidt [6] as the tendency of an animal to aggregate with
others such that the animals are in contact with one another, or are nearly so, and that
the distribution of the animals in the local environment is extremely patchy. When consi-
dering this definition, it is also important to include the idea of inter-attraction, which
permits animals to create such groups. In other words, individuals must have a way to
share information between group members. It is also important to separate temporary
groupings of individuals (groups that only form for mating or are created by environ-
mental stimuli) from gregariousness. This review focuses on mixed-species aggregations,
i.e., groups where members of different species actively aggregate and remain together

regardless of environmental heterogeneity or reproductive attraction (Figure 1.1).

The notion of gregariousness often implies cooperation and/or competition, and these
two phenomena are the most fundamental principles that drive the evolution of social
structures. In 1931, Warder C. Allee [66] was the first to observe and to experimentally
test for a positive relationship between a fitness component and population size or density

[7, 67]. Based on this pioneering study, Odum [68] named this idea the Allee principle,
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which is more widely known as the ‘Allee effect’, which mainly impacts survival and
reproduction. Indeed, aggregation offers direct benefits for group members and gathers
reproductive individuals together, thereby facilitating reproduction. However, there are
only a few empirical and theoretical studies of the consequences of the Allee effect for
mixed-species animals groups [69]. In one of the few known cases, Kyogoku and Nishida
[70] observed an Allee effect in female beetles due to the presence of males from a dif-
ferent species because Callosobruchus maculatus females are able to mate with both C.
maculatus and C. chinensis males. Accordingly, the presence of both species offers C.
maculatus females more reproductive partners, thus increasing the probability of repro-
ductive success |70]. Interestingly, this is not a two-way reproductive relationship as C.
chinensis females are not able to mate with C. maculatus males. Such interesting obser-
vations challenge the common definition of a species as related individuals that resemble
one another, are able to breed among themselves, but are not able to breed with members
of another species (Random House Webster’s Dictionary). Moreover, the definition of
aggregation is also complicated as the gathering of these two species is mediated by re-
production, which contradicts the definition presented above. Based on this example, the
study of mixed-species groups offers biologists an interesting way to explore the frontiers

of such concepts, especially the sympatric speciation process.

1.5 Benefits

Aggregation is one of the mechanisms that can explain the coexistence of multiple species
in patchy environments [71|. The advantages of mixed-species groups can be attributed
to the increase in group size, which also occurs in non-mixed groups, and individuals
cooperate to reach an optimal group size so that each individual will gain direct benefits.
However, while it may seem that the benefits of grouping are more or less equally shared
when individuals belong to the same species, this assumption becomes questionable for
groups composed of different species. Surprisingly, even though mixed-species groups are
interesting models to explore such questions, almost no experimental data can be found
in the literature. Some examples of the benefits offered by mixed-species groups include
protection against predators, protection against environmental constraints and foraging

advantages resulting from aggregation behavior [72-74].

1.5.1 Protection against predators

One of the best studied benefits of aggregation is protection against predators, and this
behavior is commonly believed to be one of the main advantages of aggregating in non-

mixed and mixed-species groups [6, 75]. Cooperative defense, or the many eyes and ears
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FIGURE 1.1: A. Large mixed-species group of necrophagous Diptera larvae (Chryso-
mya albiceps (dark maggots) and C. marginalis (light maggots). Species segregation is
observed due to the specific thermal preferences of the larvae (used with permission —
Cameron Richards). B. Lady beetles (Harmonia axyridis) and the spotted cucumber
beetle (Diabrotica undecimpunctata) on grass (used with permission - Nash Turley).
C. Large mixed-species group of woodlice composed of three species (Armadillidium
vulgare (dotted circle), Oniscus asellus (plain circle) and Porcelio scaber (dashed and
dotted circle) ; creative commons - Dave Ingram). D. A mixed-species group of tree-
hoppers composed of adults and nymphs (white) of Membracis elevata (black adults
with a white spot on their back) and M. dorsata (adults without a white spot) found
in Ecuador (use with permission - Robert Oelman).

theory, is one of the few benefits that have been studied in mixed-species groups. This
advantage can be provided more efficiently in a mixed-species group than in a conspecific
one because individuals of each species use their specific attributes to detect predators.
For example, Panulirus guttatus (a reef-obligate lobster) and P. argus (a temporary reef-
dwelling lobster) form mixed-species groups, and the two species are able to both perceive
interspecific aggregation cues as well as each other’s alarm odors [76]. These species share

the same predators |77], which can be better avoided by sharing alarm odors.
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1.5.2 Protection against the environment

Aggregation by woodlice has been shown to offer protection against water loss (Figure
1.1; [78]). Woodlice are fully terrestrial crustaceans that are very sensitive to water
loss, and Hassall et al. [79] demonstrated that two species of woodlice, Porcellio scaber
and Armadillidium vulgare, clump together. These authors further found that at low
densities, mixed-species groups promote population growth resulting in positive fitness
consequences (higher growth rates and survivorship of group members; [79]). Interestin-
gly, A. vulgare is more resistant to desiccation than P. scaber [79], and Broly et al. [80]
subsequently demonstrated that body shape explains the difference in the mass-specific
water loss rates between A. wvulgare and P. scaber. Accordingly, P. scaber aggregates
more than A. vulgare [81], and it can be supposed that P. scaber joins with A. vulgare
to form a larger group that is better able to withstand low relative humidity and/or high
ambient temperatures. Hassall et al. [79] also hypothesized that this type of gathering
offers members an additional food resource ; woodlice are detritivorous and feed on each

other’s feces.

1.5.3 Food assimilation

Living together improves the assimilation of food in some mixed-species groups, and a
good example is the larvae of carrion flies on a decaying cadaver (Figure 1.1; [44]). Mag-
got masses can contain hundreds to thousands of individuals from several species and
instars, and the larvae secrete digestive enzymes (from their salivary glands) and mecha-
nically liquefy muscles to facilitate the assimilation of food (exodigestion). This benefit
is likely a consequence of a simple numerical effect ; if more individuals are present in
a group (regardless of the species), more salivary enzymes are produced [82]. Dos Reis
et al. [83] observed a better survival rate in double-species groups composed of Chry-
somya putoria and Cochliomyia macellaria when they increased the larval density of
both species. They also showed that C. macellaria is an inferior competitor in the pre-
sence of Ch. putoria, so coexistence can occur. Obviously, such coexistence depends on
the condition that the cadaver size is not limiting (competition phenomenon). Ives [71]
quantified the strength of larval competition in carrion flies and demonstrated a reduc-
tion in interspecific competition compared to intraspecific competition through resource

partitioning.
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1.6 Species competition

The close proximity of competitors that occupy the same ecological niche decreases food
availability or the accessibility of reproductive partners, so competition can emerge bet-
ween members of mixed-species groups in habitats with insufficient food resources. In-
deed, even if aggregation offers advantages, there may also be unbalanced relationships
or even social parasitism in mixed-species groups, which will engage the competitive
abilities of each species. Moreover, mechanical exclusion of one species by another may
also be observed. At first, individuals of one species cooperate with those of another to
form a group, but once the group is formed and stable, species can mutually separate if
their optimal group size is reached. If the two species have sufficiently different ecological
niches, they can segregate but remain in contact (Figure 1.1; [121]), and it would be

interesting to fo