Annales de Parasitologie (Paris), t. 43, 1968, n® 1, pp. 65 a 77

Contribution a I'érude
de la biologie des Dipteres Acridiophages. (1)

Par Jean-Claude LEONIDE

(Laboratoire de Zoologie de la Faculté des Sciences de Marseille)

Reésumeé

L’Auteur rapporte les grandes lignes des cycles biologiques des
Diptéres acridiophages (Anthomyiidés, Tachinidés Acemyiini et
Ormiini, Némestrinidés) étudiés dans une thése de Doctorat d’Etat.

Pour chaque esp2ce sont analysés, par l'observation et l'expé-
rimentation, les faits biologiques intéressant la vie imaginale, la
vie préimaginale, les interactions dans les couples hotes/parasites et
la spécificité parasitaire.

La confrontation des différents modes de vie de ces entomo-
phages laisse apparaitre quelques caractéristiques du parasitisme
protélien : diversité, signification, importance des différentes phases
parasitaires, degrés d'influence de I'hote et du parasite sur les
modalités parasitaires, origines probables du parasitisme.

Su mmary

The author reports the outlines of the biological cycles of
acridiophagous Diptera (Anthomyiidae, Tachinidae Acemyiini and
Ormiini, Nemestrinidae), previously studied in his Doctor's degree
thesis.

He gives, for every species, an analysis of the biology of these
Insects during their imaginal and pre-imaginal life ; he shows
the interactions between hosts and parasites, and the manifestations
of parasitic specificity.

Comparison between different ways of life reveals in these
entomophagous some characteristics of protelian parasitism such
as diversity, signification, importance of several parasitical phasis,
degrees of influence of host and parasite on the modalities of
parasitism, and probable origin of parasitism.

(1) Résumé de la lhése de Doctorat d'Etat déposée et enregistrée aux archives originales du

.N.R.S., sous le n® A.O.
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L’étude des Diptéres acridiophages n’était pas, lorsque je I'ai abordée il y a 7 a
8 ans, un sujet totalement « neuf ». Il existait déja sur le plan diptérologique de nom-
breuses contributions taxinomiques, et sur le plan biologique de non moins nombreuses
données émanant le plus souvent de praticiens. Mais j'ai envisagé ce sujet du point de
vue tout différent du parasitologiste et naturaliste, c'est-a-dire avec le souci de porter la
lumiére sur tous les aspects de la biologie des Diptéres rencontrés, qu'ils parasitent des
Orthopteres économiquement importants ou non.

De ces préoccupations a résulté une méthode d'étude combinant toutes les possi-
bilités du terrain et du laboratoire, de 'expérimentation, de la dissection et de I'élevage,
ainsi que de la morphologie et de la biologie.

Une de mes intentions initiales fut de dresser l'inventaire des Dipteres parasites
d’Orthoptéres de la faune qui m’était accessible. Ce but n’a pas été atteint (j'ai dd,
aprés quelques recherches — Léonide 1961 b, ¢ —, laisser de coté les Sarcophagidés, et
il y a encore, méme parmi les autres Diptéres, des découvertes i faire, telle celle que je
viens de réaliser de I'acridiophagie d’un Tachinide hébergé par des Tetrigidés et n’appar-
tenant a aucune des tribus signalées comme ayant des représentants acridiophages).

Détourné par I'importance qualitative des faits observés les premiers, je me suis
limité a I'étude de six especes toutes singulieres par leur nouveauté ou leur biologie.

11 s’agit de I'Ormiini, Plesiooestrus leonidei Mesn., espéce nouvelle pour la Science
et appartenant & une tribu (plus vraisemblablement une sous-famille), dont la présence
était jusqu’alors insoupgonnée en Europe ;

— des Acemyiina, Ceracia mucronifera Rond., Myiothyria benoisti Mesn. et
Acemyia acuticornis Meig., les deux premiers étant nouveaux pour la France :

— de I"’Antomyiide Acyglossa pollinosa Vill., seul représentant de la famille, signalé
comme endoparasite d’Ensiféres ;

— et du Némestrinide Symmictus costatus Loew.

La biologie de trois de ces esp2ces était totalement ignorée ; elle n’était pour les
trois autres qu'a peine entrevue.

Ces Diptéres appartiennent aux principaux groupes d’acridiophages obligatoires
mentionnés jusqu'a ce jour dans le monde ; j'ai donc retrouvé, en France, des repré-
sentants de chacun d’eux, a I'exception des Gynandromyiini.

Jai étudié, dans des conditions aussi précises que possible, le cycle biologique de
ces parasites, et rassemblé une somme de faits inédits dont I'exposé, accompagné d’une
revue critique des données antérieures, forme le premier travail d’ensemble de cette
importance présenté sur les Diptéres acridiophages.

La nécessité de déterminer les parasites a tous leurs stades m’a amené a décrire les
ceufs, les larves et les pupes. Cette description qui se justifie, en outre, par la valeur pro-
pre des stades préimaginaux, vu leur utilit¢ dans la systématique et leur signification
adaptative, constitue une importante contribution a la connaissance de la morphologie
de ces Diptéres (Léonide 1967).
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AL‘_}glo.rm Pollino.fa ViLL., dont j'ai découvert I'acridiophagie (v. ma note pré-
liminaire — 1963 ¢ — dans laquelle cette espece a été citée sous le nom d’Acrostilpna
et Hennig, 1966 : 73-75), a été élevé de I'Ensifere, Barbitistes fischeri Yers. Le cycle a
¢été suivi dans la nature et in vitro par propagation de ce parasite.

Ce Diptére, univoltin, se rencontre du début avril au début mai dans de nombreu-
ses localités provengales du type « garrigues ». Les femelles volettent, dés 9 h du matin
jusqu'au coucher du soleil, de branche en branche, a la découverte de I’hdte. Les indi-
vidus des deux sexes sont floricoles et se rencontrent principalement sur les Euphorbes.
Les femelles sont ovipares, leur fécondité est de 250 a 300 ceufs.

La vie imaginale se singularise par le comportement de ponte. La femelle introduit,
a l'aide de son ovipositeur, une dizaine d’ceufs a la fois (en moyenne) dans le corps de
I’hote, par un orifice qu'elle a préalablement pratiqué avec sa trompe buccale dont les
labelles sont pourvus d’un systéme perforant. Juchée sur le dos de I’hdte, qui est encore
a un stade larvaire, donc apteére, elle perfore les membranes intersegmentaires de 1'abdo-
men dans une région latéro-dorsale. Au cours de la perforation elle absorbe de I’hémo-
lymphe qui suinte de la plaie.

Ce mode de nutrition, ici complémentaire de la floricolie, est bien connu parmi les
Hyménopteres. 1l est rare chez les Diptéres et n'était signalé que chez les Acridomyia,
autres Anthomyiides acridiophages dont le comportement imaginal est similaire de celui
d’Acyglossa pollinosa. Chez les Hyménopteres l'orifice est pratiqué avec 1'oviscapte et
I' « host feeding » peut apparaitre comme une déviation du comportement de ponte ;
ici la ponte suit la perforation buccale et en est peut-étre la conséquence.

Les femelles d'Acyglossa poliinosa acceptent de déposer leurs ceufs dans des
trongons du corps de I’hdte, expérimentalement sectionné. On voit volontiers dans la
facilité avec laquelle on obtient, dans ces conditions, le dépdt des ceufs — ceux-ci ne se
développant pas dans ces fragments qui se décomposent rapidement — le comportement
vestigial d'un saprophage.

Quoi qu’il en soit, j'ai utilisé cette opportunité pour soumettre le comportement
d’infestation a une étude expérimentale.

Jai précisé les éléments de la reconnaissance spécifique. Les pontes sur des hotes
sectionnés ont révélé que tous les trongons ne sont pas également acceptés, ce qui
démontre le role de la reconnaissance visuelle dans le déclenchement du comportement.
En faisant varier les parties du corps sectionnées j'ai pu établir qu'aucune n’était abso-
lument nécessaire, mais que la reconnaissance se faisait d’aprés la silhouette de I'héte.
J’ai pu confirmer ce résultat en obtenant la ponte sur des leurres mi-artificiels, mi-natu-
rels, calquant I'allure générale de I'hote. Mais, des femelles aux yeux vernis parvenant
a pondre, il faut également reconnaitre la participation de I'olfaction a la reconnais-
sance spécifique. En pratique, la reconnaissance de I'hdte est le résultat de laction
coordonnée des stimuli visuels et olfactifs.

L'orientation de la femelle par rapport a I'axe antéro-postérieur de I’hdte — qui
s’est révélée une phase constante du comportement de ponte — se fait également a par-
tir d'une somme globale d'éléments morphologiques équivalant a une silhouette.

Par diverses expériences j'ai également précisé la nature des stimuli qui déclen-
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chent quelques-uns des réflexes de la séquence du comporiement d’infestation. Le
contact de I'oviscapte avec I'hémolymphe suintant de la plaie faite avec la trompe permet
normalement la découverte de la blessure. Ce stimulus n’est en revanche pas suffisant
pour provoquer l'ovojection qui n’a lieu qu'aprés la stimulation conjointe due a l'intro-
duction de I'oviscapte au sein de la plaie humide.

Le comportement de ponte d'Acyglossa pollinosa m’est apparu constitué par une
série de phases (prise de possession de I'hote, et de la posture de perforation, perfora-
tion buccale, retournement de 180°, recherche de I'orifice avec I'oviscapte, ovojection) se
déroulant dans un ordre déterminé, mais dont certaines, telle la perforation buccale,
peuvent étre supprimées par suite de I'interférence expérimentale ou naturelle des
stimuli. J'ai ainsi fréquemment observé I'ovojection directe, sans perforation buccale
préalable, dans la section d’'un hdéte trongonné, a la suite du contact accidentel de
I'oviscapte avec la plaie. Lors d’attaques successives, la ponte peut également avoir
lieu directement dans I'un des orifices pratiqués antérieurement, la perforation buc-
cale est alors supprimée d’emblée. Cela conduit a reconnaitre au parasite une certaine
mémoire.

La vie préimaginale débute avec I'incubation des ceufs qui a lieu dans I’hémocoele
de I'hote.

Un phénomeéne curieux, et vérifié a maintes reprises, réside dans I’étalement du
développement embryonnaire des divers ceufs déposés lors d'une méme ovojection. Ce
fait qui a de multiples répercussions sur la vie larvaire est encore inexpliqué ; je n’ai
pu en découvrir I'origine dans la physiologie de cette espece et ne peut que le rappro-
cher des retards a I'éclosion signalés chez plusieurs Anthomyiides phytophages.

Les premiéres larves I apparaissent vers le onzieme jour aprés linfestation, mais
j'en ai observé jusqu’au 36° jour. Le régime des larves aux différents stades est, sans
doute, hématophage ou hémato-stéatophage. Dans les conditions de mes observations, je
n'ai pas noté de sarcophagie. On ne reléve pas davantage de localisation stricte ou de
fixation des larves qui se rencontrent dans toute la cavité générale de I'hote. En revan-
che, le grégarisme larvaire est de regle, il résulte du comportement maternel de ponte et
de I'absence de concurrence entre les larves comme latteste la faiblesse de leur taux de
mortalité. Si I'on trouve rarement des larves a un méme stade de croissance, cela est
uniquement di a I'échelonnement du développement embryonnaire. Celui-ci se répercute
jusque dans la sortie des larves qui s'effectue a travers la membrane collaire. Plusieurs
larves, en moyenne le tiers du nombre hébergé, parviennent & leur maturité et leur
émergence s'étale de 1 a 18 jours. L’hote finit par succomber, ce qui provoque la mort
des parasites retardataires. Une fois libres, les larves ne tardent pas a se nymphoser et
a entrer en diapause. Les puparia, qui constituent la forme de résistance, demeurent
dans le sol tout I'hiver, et peut-étre davantage.

La réaction de I'hGte au parasite est quasi nulle. Le parasite, en revanche, ralentit
de deux a trois jours le développement de I'hote. Ce dernier étant infesté a I'état pré-
imaginal, I'action du parasite sur I'activité génitale est nulle. Il n'y a aucun effet sur la
multiplication des gonocytes. Toutefois, lorsque I'infestation est tardive et I'action du
parasite se prolonge suffisamment durant la vie imaginale et la période pré-pubertaire
de l'activité ovarienne, 'on peut assister a un ralentissement de la croissance ovocytaire
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et dans quelques cas a son arrét. La spermatogéndse n'est pas perturbée. Les sorties
répétées des larves provoquent la mort de 80 % des hotes.

Acyglossa pollinosa apparait comme un entomophage dont le comportement mater-
nel est élaboré et intimement li€ a I'hote, alors que la vie larvairc endoparasitaire est
des plus simples.

La biologie des Acemyiing n'était pas totalement ignorée, mais leur propagation
in vitro, qui jusqu’ici avait échoué, m’a pzrmis d’apporter une contribution inédite a
leur connaissance.

Ceracia mucronifera Ronp., élevée d’Anacridium aegyptium L. (cf. Léonide
1961 a), est une espéce plurivoltine (4 générations in vitro). La derniere génération
passe I'hiver au stade I dans I’héte.

Les données que j'ai réunies sur la vie imaginale sont toutes originales. Les males
éclosent les premiers. L’accouplement se produit nécessairement dans les trois premiers
jours qui suivent I'émergence des femelles. Les deux ovaires contiennent de 120 a
160 ceufs, macrotypes, plan-convexes, tous mirs dés I'imaginalisation. La descente des
ceufs dans I'utérus, déclenchée par le coit, s'effectue en un peu plus de huit heures ; la
fécondation, qui intervient au fur et & mesure de la descente des ceufs dans les voies
génitales et de leur passage dans le récessus de fécondation, est achevée dans les mémes
délais. L'incubation a lieu dans I'utérus, ou les ceufs sont empilés en deux colonnes, et
dure de quatre a cing jours. Les ceufs expulsés contiennent des larves prétes a éclore.
Le comportement de ponte est simple : le parasite se précipite sur I'hote, le frole de
son oviscapte et dépose plusieurs ceufs a la fois (six & dix en moyenne), généralement
alignés et collés sur les parties découvertes les plus diverses du corps de I'hote et tout
particulierement les plus exposées (pronotum, téte, pattes, abdomen).

Jai précisé la vie préimaginale sur de nombreux points. Les larves des le dépot
des ceufs commencent a forer le chorion et le tégument. sous-jacent ; I’éclosion et la
pénétration ont lieu simultanément. Un collage correct de I’eeuf et une irrigation
convenable de la région du corps de I'héte sous-jacente sont deux conditions indis-
pensables a la pénétration. La larve I, qui séjourne sans localisation stricte dans la
cavité générale de I'hdte, est obligée d'accomplir, avant d’y parvenir, lorsque
I'ceuf est déposé sur un appendice, un déplacement important. La larve II, aprés une
phase libre, s'attache sur une trachée thoracique ou abdominale par I'intermédiaire d'un
siphon respiratoire secondaire et cela que I'hdte soit larvaire ou adulte. Chez I'hote
larvaire, les trachées les plus utilisées sont celles issues des stigmates promésothoraci-
ques, chez I'hote adulte ce sont les trachées abdominales. Ces choix paraissent déter-
minés par l'accessibilité et la taille des trachées, variables avec le stade de I'hote. Le
siphon, normalement trachéen, peut, lorsque I'hOte est trop petit et par suite ses tra-
chées trop étroites, devenir tégumentaire. Une particularité de la vie endoparasitaire des
Acemyiina, que j'ai mise, en évidence, réside dans I’élimination progressive et continue
d’excréments — qui débute dés le stade II et se poursuit jusqu’a la fin de la vie du
stade suivant. Ces formations excrémentielles s’accumulent sur le pourtour du
siphon en lisiere duquel s’ouvre I'anus. La vie larvairz, qui s'achéve par une phase de
sarcophagie, dure de 10 a 25 jours. Du fait méme des modalités de ponte plusieurs
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larves infestent simultanément 1'hote et peuvent arriver au terme de leur développe-
ment ; cependant, certaines meurent des suites de cette cohabitation. Arrivées a matu-
rité, elles sortent a travers des membranes intersegmentaires diverses et s'empupent tout
de suite en surface du sol. La période nymphale est de dix a douze jours.

Les réactions de I'hote a la présence du parasite se manifestent, outre la siphono-
génése, par des phénomeénes d’encapsulement qui affectent essentiellement les larves
affaiblies par le superparasitisme. La brieveté du développement larvaire et la mort
immédiate de I'hote, consécutives aux Iésions dues a la sarcophagie et & la sortie du para-
site, ne m'ont pas permis de constater une réelle influence du parasite sur la croissance
de I'hdte. En revanche, les larves de la génération hivernante déterminent une castra-
tion parasitaire des femelles en empéchant la vitellogénése de débuter.

Ceracia mucronifera apparait dans la nature comme un parasite monophage ; in
vitro, il infeste divers Acridiens dans lesquels il se développe. La monophagie constatée
sur le terrain résulte, sans doute, d'une coincidence micro-spatiale (i.e. écologique) par-
ticuliere entre le parasite et son hote, mais je n’ai pu en apporter de preuve irréfutable.

La biologie d"Acemyia acuticornis MEiG. était partiellement connue ; ma con-
tribution originale a notamment porté sur la vie imaginale. L'obtention de la ponte, au
laboratoire, m’'a permis de m’assurer que la biologie de cette espéce différait peu de la
précédente. Les ceufs, mirs dés I'imaginalisation, descendent dans l'utérus ou a lieu
l'incubation. Plan-convexes, macrotypes, ils sont déposés par la femelle complétement
incubés et collés sur les diverses régions du corps de I'héte, qui est généralement adulte,
a I'exception des élytres. Le nombre d’ceufs placés sur un hote est plus faible que chez
C. mucronifera.

La biologie larvaire est également voisine de celle de I'espece précédente. Le gréga-
risme larvaire est toutefois plus réduit. Acemyia acuticornis est une espéce polyphage
[j’ai signalé (Léonide 1967) dix hotes nouveaux qui s'ajoutent aux seize déja connus] et
probablement plurivoltine.

La biologie de ]Wyiotlyria benoisti MesN., jusqu'alors totalement ignorée, a
donné lieu a une note préliminaire (Léonide 1963 b). L’héte principal est Pyrgomorpha
conica Oliv. mais je I'ai également obtenue de Chorthippus sp. La vie imaginale n’est
pas connue, la vie larvaire est similaire de celle des especes précédentes. Seule la phé-
nologie se singularise par un développement qui se déroule, au moins pour une
génération, en hiver, dans I'hote larvaire.

Les Acemyiina dont j'ai montré l'ovolarviparité ne peuvent étre maintenus dans
le « groupe parasitique I » de Pantel.

Les données sur la biologie de Plesiooestrus  leonidei MEesN., sont d’autant plus
intéressantes que I'on ne connaissait jusqu'ici que la vie d’une seule espece d'Ormiini et
encore trés sommairement. Les Ormiini constituent une tribu de Tachinidés singuliers
et énigmatiques sous les rapports les plus divers : morphologiques, taxinomiques, bio-
géographiques et biologiques. La découverte de P. leonidei dans Ephippiger ephippiger
Fiebig et quelques autres Ensifera provenant du massif de la Sainte-Baume (Léonide
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1963 b) m’a permis de confirmer l'acridiophagie des Ormiini réellement connue seule-
ment chez une espéce américaine.

La vie imaginale est ignorée, cependant I'existence de planidia cuirassés laisse sup-
poser, comme chez les autres Ormiini, la larviparité. En revanche, j'ai observé des
planidia en partie engagés a travers le tégument de I'hdte, ce qui constitue le premier
fait étayant réellement I'hypothése de la pénétration active.

La vie endoparasite présente plusieurs particularités. Les planidia, une fois parvenus
dans la cavité générale, s’installent a I'intérieur des muscles du thorax et quelquefois de
I'abdomen. Ils y demeurent jusqu'a la mue I-II inclusivement (les exuvies I se retrou-
vent dans les muscles) qui se produit aprés que les individus aient subi une croissance
notable (ils quadruplent leur taille). Une telle localisation endomusculaire n’était pas
connue chez les Diptéres acridiophages. Les jeunes larves II, aprés une période de vie
libre, ouvrent un pore respiratoire cutané a travers les membranes pleurales, voire les
sternites de I’abdomen, ce qui induit en ce lieu la formation, chez I'hdte adulte aussi
bien que larvaire, d'un siphon respiratoire secondaire complétement clos. Ce siphon,
qui enferme totalement le parasite, est ultérieurement percé a son extrémité distale. La
nutrition des larves est hémato-stéatophage avec sarcophagie finale qui s’accompagne du
rejet dans I'hote de volumineux cordons de déjection atteignant 10 cm de long. Les
larves miires sortent a travers les membranes pleurales de I'abdomen et s’empupent
dans le sol.

Les réactions de I'hote a la présence du parasite se traduisent, outre I'édification
d’un siphon, par de fréquents phénoménes d’encapsulement dont j'ai vérifié 'origine
hémocytaire. Les Iésions internes dues a la sarcophagie sont importantes ; en revanche,
la spermatogéneése se déroule normalement. L’hote succombe a la sortie des larves.

Plesiooestrus leonidei, ainsi que les autres Ormiini signalés paraissent inféodés aux
Ensifera et montrent une prédilection extrémement nette pour les hotes de sexe male.
Mais je n’ai pu dégager les causes de cette spécificité liée au sexe.

Le Némestrinidé Symmiictus costatus Loew avait donné lieu a deux notes
mais bon nombre de problémes restaient a résoudre. Parmi ceux auxquels j'ai apporté
une réponse, il convient de citer les modalités de la ponte, la pénétration des planidia,
Iédification du pore, I'origine du tube respiratoire, les interactions dans le couple hote/
parasite, etc. (cf Léonide 1962 a, b, 1963 a, 1964 a).

Mes observations sur le terrain de la vie imaginale de S. costatus sont enticrement
originales et ont contribué a préciser certains aspects de la biologie des Némestrinidés.

S. costatus a été élevé d’Acridiens, en particulier Dociostaurus maroccanus, dans
la plaine désertique de Crau. Les imagos, trés localisés dans le temps et dans I'espace,
se rencontrent rassemblés dans de petites stations et volent du début juin au début juil-
let. Jai recensé annuellement plusieurs centaines de femelles et quelques males.
Symmictus costatus ne se nourrit pas et se déplace peu. Aprés I'émergence imaginale
(I'accouplement n’est pas connu), les femelles vont passer leur existence, qui n'excéde
pas une semaine, a pondre ; elles placent leurs ceufs non incubés sur des supports de
I'aire de I'héte et demeurent la nuit en ces lieux. Le matin, dés que le soleil parait, elles
vont rejoindre les maéles sur la végétation herbacée environnante, puis elles retournent
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pondre, vers 10 h lorsque la température est suffisamment élevée. Elles restent alors de
longues heures immobiles a déposer leurs ceufs. La fécondité est énorme: 3000-
4000 ceufs. Les lieux de ponte, question d’importance trés débattue chez les Némestri-
nidés, sont, chez S. costatus, incontestablement les petites cavités présentes sur des sup-
ports de bois (arbres morts, poteaux de cloture) ou de pierre (murs) et non celles de la
végétation herbacée (chaumes de Gramindes) pourtant abondante dans la localité.
En Crau, j'ai démontré la réalité de l'attirance des femelles vers les supports élevés, sur
lesquels elles se réunissent pour pondre.

L’incubation des ceufs dure environ 10 jours, les jeunes planidia sont disséminés
passivement (pesanteur, vent) et surtout activement (déplacements par sauts). La concen-
tration des femelles sur les supports de ponte en nombre limité, la quantité considérable
d’ceufs déposés, aboutissent a I'accumulation d’'un nombre encore plus élevé de germes
infestant en des stations de surface réduite (500 m2) que j'ai pour ces raisons qualifiées
de « foyers parasitogénes ».

La pénétration s'effectue a travers les membranes minces, voire par I'ouverture
stigmatique.

De la vie préimaginale je rappellerai uniquement les faits les plus saillants.

Le planidium, aprés avoir pénétré dans la cavité générale, s'introduit dans une
lumiére trachéenne et y séjourne prés d'une semaine. Puis il remonte vers I'atrium qu'il
perce juste sous le tégument, afin d’aller y creuser un pore respiratoire. Ce comporte-
ment explique que les pores cutanés se situent toujours au voisinage d'un stigmate. A
partir de la s'édifie un tube respiratoire, propre a tous les Némestrinidés acridiophages,
remarquable par sa spiralisation et sa longueur (20 mm), et dont I'origine hémocytaire
est des plus probables. Les pores de Symmictus costatus s’ouvrent essentiellement a tra-
vers la membrane tympanique, mais aussi a travers les membranes pro-mésothoraciques
et les membranes pleurales abdominales, quelquefois directement sur les atriums tra-
chéens, voire sur une ramification trachéenne éloignée. L'étude des variations des moda-
lités d'édification du pore de S. costatus a permis d’entrevoir I’évolution phylogénétique
des processus de fixation des Némestrinidés chez qui les pores apparaissent actuelle-
ment trachéens ou cutanés (Léonide 1967). Le tube respiratoire se forme aussi bien
chez I'hote adulte que larvaire ; chez ce dernier, au moment de la mue, le tube reste
fonctionnel et subit un simple déplacement. Les quatre stades larvaires demeurent fixés
et leurs exuvies se trouvent contre le tube respiratoire. Le régime, sans doute hémato-
stéatophage, devient sarcophage a partir du stade IV. 1l v a fréquemment surparasi-
tisme, mais les larves de §. costatus montrent des meeurs solitaires et les individus sur-
numéraires sont éliminés par suite des traumatismes subis. La vie endoparasitaire dure
de 30 a 40 jours.

Les larves mires sortent a travers les membranes pleurales de I'abdomen, s'enter-
rent et entrent en diapause. Ce stade corstitue la forme de résistance de cette espéce
univoltine. La nymphose survient au bout d'un an et selon les circonstances de 2 ou
3 ans, peut-étre davantage. La nymphe, qui se forme 20 a 30 jours avant ’émergence
imaginale, libre et mobile, remonte en surface.

Les réactions de I'hdte a la présence du parasite sont nettes : outre la siphonogé-
nése, on assiste a de fréquents encapsulements ; dans certains cas c’est le tube respira-
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toire lui-méme qui évolue en capsule. L’action du parasite sur I'hdte est notable : Iésions
dues a la sarcophagie, castration des femelles qui sont infestées grosso modo a la période
pré-pubertaire de leur activité ovarienne. On assiste 4 Iarrét de la vitellogenése et a la
dégénérescence des ovocytes vitellins qui ont pu se constituer avant que l'influence du
parasite se fasse sentir (période de latence). En revanche, la spermatogénése n’est pas
perturbée. L’action létale est importante.

Les planidia de S. costatus infestent divers Acridoidea qui n'offrent pas tous une
« suitability » identique : chez QOedaleus decorus le parasite meurt dés sa pénétration.

La comparaison des différents aspects, systématiquement passés en revue, de la
biologie des Diptéres acridiophages connus d’aprés les données bibliographiques et les
résultats de mes recherches, est riche d’enseignements (Léonide 1966).

Les Dipteres acridiophages se rencontrent, inégalement d’ailleurs, dans six groupes
taxinomiques treés différents : Némestrinidés, Anthomyiidés, Sarcophagidés et Tachini-
dés Acemyiina, Ormiini, Gynandromyiini.

Les données sur la vie dans le milieu naturel sont et demeurent insuffisantes. Elles
revétent pourtant un intérét particulier ; I’écologie, la chorologie, la phénologie, les
comportements de nutrition et de relation étant les éléments indispensables, entre autres,
a une bonne connaissance de la coincidence spatio-temporelle des cycles hdtes-parasites
et de I’ « host discovery », facteurs de la spécificité parasitaire.

L'étude de la sexualité et des comportements d’infestation a été, en revanche, des
plus instructives.

Certaines espéces (Némestrinidés, Ormiini) ont une fécondité trés élevée, d’autres
(Antomyiidés, Sarcophagidés, Acemyiina) plus faible ; les uns déposent des ceufs non
embryonnés (Anthomyiidés, Némestrinidés), les autres incubés (Acemyiina, Gynan-
dromyiini), voire des larves (Sarcophagidés, Ormiini). La nature des germes distribués
est indépendante de leur nombre et du comportement d’infestation, mais est liée au
degré d’incubation des ceufs au moment de leur dépdt et par suite a la présence d’un
utérus. :

La vie imaginale de certains Diptéres acridiophages s'écoule sans rapport avec le
parasitisme alors que chez d’autres la femelle recherche I'hote afin de lui confier sa
descendance. Ainsi les Némestrinidés — peut-étre les Ormiini — déposent leurs germes
loin de I'hdte. Les autres Dipteres acridiophages les placent sur, voire dans, le corps de
I'hdte. Chez ceux-ci, les comportements d’infestation apparaissent d’autant plus
complexes que s’accroit la dépendance entre 1'Orthoptére et le Diptére. Chez les Antho-
myiidés, ot I'on rencontre les liens les plus étroits, la femelle utilise I'hdte pour déposer
ses ceufs, mais aussi pour se nourrir.

La vie préimaginale comporte trois phases de signification parasitologique différente.

La phase pré-parasitaire montre la plus grande diversité ; elle se déroule dans les
voies génitales maternelles, le milieu extérieur et le milieu hdte. Tous les Diptéres
acridiophages ne passent pas forcément et également par ces trois milieux qui condition-
nent la vie du parasite et imposent des adaptations morphologiques et physiologiques.
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De ce point de vue, on peut opposer les espéces chez qui la phase pré-parasitaire est
essentiellement proxénique libre, c’est-a-dire se déroule loin de I'héte et celles ol elle
est paraxénique, c’est-a-dire se déroule sur I'hote. L'existence de chacune de ces deux
phases est déterminée par la physiologie de la fonction femelle et par le comportement
maternel d’infestation.

La phase proxénique peut comporter une période utérine si les germes déposés sont
incubés et une période libre lorsque les germes sont placés loin de I'hote. Les larves,
planidiformes, qui se trouvent alors dans le milieu extérieur sont appelées & y survivre,
a se déplacer a la recherche de I'hdte et a pénétrer par leurs propres moyens. De telles
larves sont résistantes ; elles peuvent étre cuirassées (Ormiini) et posséder des soies loco-
motrices (Némestrinidés).

La phase paraxénique existe d’'une maniére relativement durable lorsque la femelle
du parasite s'intéresse a I'hdte et expulse des germes sur son corps. Chez les Sarcopha-
gidés, larvipares, la durée de cette phase apparait d’autant plus bréve que le compor-
tement de larviposition est précis. La larve, projetée au hasard sur le corps de I'hote,
se montre capable de survivre plusieurs heures a I'extérieur, de rechercher le lieu conve-
nable a la pénétration et de s’introduire dans I’hémocoele par ses propres moyens. Si
elle est déposée avec précision au point méme ou elle doit s’introduire, la phase paraxé-
nique se réduit a la pénétration et la survie dans le milieu extérieur n’excéde pas quel-
ques minutes. Chez les espéces ovipares (Acemyiina, Gynandromyiini), qui émettent des
ceufs complétement incubés sur le corps de I'hote, la phase paraxénique se confond
avec la durée de I'éclosion-pénétration. La larve n’a plus a supporter les conditions du
milieu extérieur ni a rechercher I'emplacement favorable a la pénétration.

Les phénomeénes biologiques, propres aux diverses phases de la vie pré-parasitaire,
entrainent des comportements particuliers des larves néonates et des adaptations mor-
phologiques et physiologiques des ceufs et des larves. Les caractéres de spécialisation
marqués chez les Némestrinidés et les Ormiini s’affaiblissent au fur et a mesure que les
rapports entre la femelle et I'hdte deviennent plus étroits et que les ceufs et les larves I
ont un rdle dont I'importance décroit (4cemyiina, Sarcophagidés). Ils disparaissent chez
les Anthomyiidés, dont les femelles placent d’emblée les ceufs dans le corps de I’hote.

La phase endoparasitaire ou endoxénique est, par suite de la disparition de
I'influence maternelle, beaucoup plus homogeéne que la phase précédente. Cependant
I'influence du milieu intérieur de I’hdte ne supprime pas toutes les dissemblances de la
vie endoparasitaire. Cette période est, en effet, marquée par I'existence de phénomenes
biologiques nombreux et complexes.

La nutrition des larves est, sans doute, hématophage ou hémato-stéatophage, mais
une sarcophagie finale est fréquente, elle manque semble-t-il chez les Anthomyiidés.
Certaines larves se déplacent, d’autres sont localisées, parfois étroitement (stade I endo-
musculaire de Plesiooestrus leonidei, séjour des planidia des Némestrinidés dans les tra-
chées). Plusieurs espéces ont des larves grégaires (Anthomyiidés, divers Acemyiina),
d’autres solitaires (Némestrinidés). Certaines ouvrent des pores respiratoires et indui-
sent la formation de siphons, qui peuvent étre cutanés (Ormiini, Glaurocarini, Gynan-
dromyiini, certains Némestrinidés), ou trachéens (A4 cemyiina, autres Némestrinidés), d’au-
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tres ne forment pas de pore et ne provoquent jamais I'apparition d’un siphon (Antho-
myiidés, Sarcophagidés).

Les différences dans les modalités de la vie endoparasitaire des Dipteéres acridio-
phages permettent d'opposer nettement : les Némestrinidés et les Tachinidés, d'une part,
aux Anthomyiidés et aux Sarcophagidés, d’autre part. Chez les premiers, 'existence d’une
localisation, parfois précoce, de I'ouverture d’un pore et de I'induction d'un siphon
dénote des exigences physiologiques variées qui font défaut chez les seconds.

La phase post-parasitaire est la plus homogene ; les larves miires quittent toutes
I'hote a travers des membranes intersegmentaires. La nymphose a lieu dans le sol, mais
ne survient pas immédiatement chez les Sarcophagidés et les Némestrinidés dont les
larves peuvent demeurer a I'état de vie ralentie ou de diapause pendant plusieurs mois,
voire plusieurs années.

Des interactions dans les couples hotes-parasites, il convient de retenir que les
réactions de I'hdte a la présence d’un parasite habituel (siphonogénése) ou inhabituel
(encapsulement) apparaissent d’autant plus marquées que les exigences larvaires sont
complexes : importantes en présence des Némestrinidés et des Tachinidés, elles sont
faibles ou nulles avec les Anthomyiidés ou les Sarcophagidés.

En revanche, l'action du parasite, notamment I’action indirecte, parait peu spéci-
fique. La castration parasitaire des femelles par arrét de la vitellogenése ou dégénéres-
cence vitelline est sensiblement indépendante de l'espéce parasite, mais est essentielle-
ment fonction de I'instant auquel se situe I'infestation par rapport au stade d’évolution
de l'activité ovarienne. La spermatogénése n’est jamais perturbée.

La spécificité parasitaire des Diptéres acridiophages ne révéle pas de caractére pro-
pre qui la distingue de celle des autres entomophages. Le « Wirtskreis » est variable
en fonction de I'espéce. Toutefois les Ormiini paraissent inféodés aux Ensifera.

Les origines de la spécificité sont maternelles (« host discovery » et « host selec-
tion ») ou larvaires (« host suitability »).

i
£

Conclusion

De I'ensemble des remarques précédentes on peut dégager deux conclusions.

— 1" L’exploitation d’hotes communs, les Orthoptéres, n’a pas conféré a la biolo-
gie des divers Dipteres parasites la moindre homogénéité que I'on puisse interpréter
comme caractére propre aux acridiophages et ayant la valeur de phénoméne de conver-
gence. Tout au contraire, les caractéres biologiques et parasitologiques enregistrés sont
propres a chaque groupe de parasites et ne dépendent pas de la nature taxinomique des
hotes.

— 2° A travers la diversité biologique des Dipteres acridiophages il est possible
de distinguer trois catégories de parasites :
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— des parasites aux comportements maternels rudimentaires, mais aux exigen-
ces larvaires multiples (Némestrinidés, Ormiini ?) ;

— des parasites aux comportements maternels complexes, mais aux exigences
larvaires faibles (Anthomyiidés, Sarcophagidés) ;

— des parasites qui présentent a la fois des comportements maternels et larvaires
fort élaborés (Tachinidés).

La considération de ces parasites aux modes de vie aussi diamétralement opposés
conduit a penser que, chez les Diptéres acridiophages, I'origine du parasitisme protélien
est double :

— Pour ceux de la premiére catégorie, 'origine est larvaire ; chez les Némestri-
nidés ce sont, de toute évidence, les larves qui infestent I'hdte et se sont adaptées a la
vie parasitaire.

— Pour ceux de la deuxieéme catégorie 'origine est maternelle ; le parasitisme lar-
vaire est passif et résulte du comportement des femelles. Cela parait nettement chez les
Anthomyiidés ou les ceufs sont introduits dans le corps de I'hdte par le parasite et chez
qui le développement larvaire, des plus simples, fait songer a celui des saprophages se
développant dans un milieu organique. Cette origine maternelle parait corroborée par
la perforation buccale, utilisée d’abord pour la nutrition imaginale et ensuite pour la
ponte. Elle est encore attestée par la facilité avec laquelle Acyglossa pollinosa dépose
ses ceufs dans des hotes expérimentalement trongonnés. Certes, les stades préimaginaux
des Anthomyiidés ne sont plus saprophages. Ils ne peuvent se développer dans des
matiéres organiques en décomposition et sont donc adaotés au parasi.isme; mais
cette adaptation est faible, peut-étre récente.

— Chez ies Acemyiina et les Gynandromyiini, qui sont parasites autant par leurs
imagos que par leurs larves et qui apparaissent comme les acridiophages les plus spé-
cialisés, I'origine du parasitisme, sans doute éloignée dans le temps, parait difficile a
préciser.
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