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Résumé 

 

L’urbanisation est considérée comme un facteur anthropique crucial dans la modification de 

l’environnement. Il est établi que les espèces animales sont impactées par ce phénomène, avec 

une modification des traits chez les populations urbaines en comparaison des populations 

rurales. Cependant, il existe un biais d’étude de cet effet vers les espèces endothermes. Dans le 

cadre de ce mémoire, nous nous sommes focalisés sur l’impact de l’urbanisation sur une espèce 

ectotherme, le criquet Chorthippus parallelus. Plus précisément, nous avons étudié les effets 

de l’îlot de chaleur urbain et de la fragmentation de l’habitat, car ils sont considérés comme les 

principaux facteurs façonnant les environnements urbains. Nous avons également étudié un 

troisième paramètre environnemental du milieu urbain que sont les perturbations dues à 

l’activité humaine. Différentes mesures morphologiques comparaient des criquets provenant de 

sites urbains et ruraux, à la fois pour la morphologie fonctionnelle de dispersion, la taille, la 

couleur et la teneur en eau des individus. Des expériences comportementales ont été effectuées 

en arène semi-naturelle pour tester la témérité et la tendance à l’exploration des individus. Nos 

résultats montrent une morphologie fonctionnelle de dispersion plus marquée chez les individus 

vivant en milieu urbain. Nous montrons également une plus grande propension des individus 

urbains à quitter leur boite de tests, pouvant indiquer une tendance à plus d’exploration et de 

témérité. Les résultats obtenus lors de ces expériences comportementales vont donc dans le 

même sens que les mesures de morphologie fonctionnelle : les individus urbains semblent être 

plus disperseurs que leurs conspécifiques ruraux, réunissant une plus grande capacité et une 

plus grande propension à la dispersion. Des analyses supplémentaires sont cependant 

nécessaires pour lier les comportements mesurés à certains traits de personnalité. Nos résultats 

montrent également des élytres plus longs uniquement chez les mâles urbains, suggérant un 

possible effet de sélection sexuelle. Nous soulignons la difficulté de lier des paramètres 

environnementaux précis à des réponses chez les organismes dans le cas d’expériences 

observatoires et sans manipulation de facteurs. Cependant, effectuer une étude de ce type donne 

de nouvelles perspectives de recherche, dans notre cas concernant l’impact de l’urbanisation 

sur les Orthoptères.  

Mots-clés : urbanisation, îlot de chaleur urbain, fragmentation, comportement, morphologie, 

Chorthippus parallelus  
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Abstract 

Comparative study of the morphology and behaviour of Chorthippus parallelus from urban 

and rural environments (Orthoptera: Acrididae) 

 

Urbanization is considered a crucial anthropogenic factor in the modification of the 

environment. It is established that animal species are impacted by this phenomenon, with a 

change in traits between urban and rural populations. However, there is a bias in the study of 

these effects towards endothermic species. In this master thesis we focused on the impact of 

urbanization on an ectothermic species, the grasshopper Chorthippus parallelus. More 

specifically, we studied the effects of urban heat islands and habitat fragmentation, considered 

to be the main factors shaping urban environments. We also studied a third environmental 

parameter of the urban environment which is disturbance due to human activity. Morphological 

measurements compared individuals from urban and rural sites, for functional dispersal 

morphology, size, colour and water content of individuals. Behavioural experiments were 

carried out in semi-natural arenas to test the boldness and exploratory behavior of the 

individuals. Our results show a more pronounced functional morphology of dispersion in 

individuals living in urban areas. We also observe a greater propensity of urban individuals to 

leave their test box, which may indicate a tendency to more exploration and boldness. Thus, the 

results obtained in these behavioral experiments present the same trend as the functional 

morphology measurements: urban individuals seem to be more dispersive than their rural 

counterparts, combining a greater capacity and a greater propensity to disperse. However, 

further analyses are needed to link the measured behaviours to specific personality traits. Our 

results show longer elytra only in urban males, suggesting a possible sex selection effect. We 

underline the difficulty of linking specific environmental parameters to organisms' responses in 

non-manipulative experiments. Nevertheless, carrying out a study of this type gives new 

research perspectives, concerning the impact of urbanization on Orthoptera in our case. 

Key-words: urbanization, urban heat island, habitat fragmentation, behavior, morphology, 

Chorthippus parallelus 
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I. Introduction 

1. Généralités sur le milieu urbain 

A.  Prédominance du milieu urbain 

La population humaine est en constante augmentation, et tend à vivre plutôt en ville qu’à la 

campagne. Entre 1960 et 2018, la proportion de la population mondiale vivant en ville a 

augmenté de 64% (World Bank, n.d.). En 2018, 55 % de la population mondiale vivait en milieu 

urbain, avec une moyenne mondiale de 60 habitants / km² (World Bank, n.d.). Cependant, la 

moyenne mondiale ne reflète pas la variance entre pays, avec 0 habitant / km² au Groenland et 

plus de 19 000 à Monaco. De même pour la proportion de la population du pays vivant en ville, 

avec 13% pour le Burundi et la Papouasie Nouvelle-Guinée et 100% à Hong Kong.  

L’espèce humaine aménage ainsi progressivement les terres émergées pour ses propres besoins, 

par un processus appelé urbanisation (Jr and Bouvier, 2010). McDonnell et Picket (1990), 

définissent ce terme comme une augmentation de la surface occupée par les habitations 

humaines, associée à une augmentation de l’énergie consommée par personne et une 

modification importante du paysage. Cependant, cette définition ne semble pas idéale, car elle 

ne prend en compte que les habitations et pas l’ensemble des constructions humaines, dont les 

routes et les zones industrielles. Une meilleure définition remplacerait le terme « habitations » 

par « constructions ». Celle utilisée plus récemment décrit l’urbanisation comme une vaste 

transition de la campagne à la ville impliquant la population, l'utilisation des terres, l'activité 

économique et la culture, voire l'un ou l'autre de ces éléments (McGranahan and Satterthwaite, 

2014). 

La Belgique est l’un des pays les plus urbanisés au monde, avec 98% de sa population vivant 

en ville en 2018. Avec 377 habitants / km², elle est densément peuplée et laisse peu de place 

aux espaces naturels (World Bank, n.d.). En effet, cette densité de population mène à un 

élargissement de la surface occupée par les zones urbaines. Les dernières données de la Banque 

Mondiale datant de 2010 montrent d’ailleurs que 40% de la superficie du pays est urbanisée, 

contre seulement 1% des terres émergées pour la moyenne mondiale (World Bank, n.d.). 

Cependant, la situation n’est pas identique dans les trois régions : les agglomérations de 

Bruxelles et de Flandre augmentent leur superficie tandis que celles de Wallonie restent 

inchangées (Vanderstraeten and Van Hecke, 2019). 
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B. Caractéristiques du milieu urbain 

Les caractéristiques du milieu urbain sont plutôt similaires à travers le monde, indépendamment 

du climat, du relief et des formes de végétation locales (Parris, 2016). Des températures plus 

élevées (Hart and Sailor, 2009; Kłysik and Fortuniak, 1999; Oke, 1982),  différents types de 

pollution – lumineuse, sonore, chimique –, la plus forte présence d’espèces non natives ayant 

été apportées par les humains intentionnellement ou arrivées accidentellement – par exemple la 

concentration plus élevée de chats augmente le nombre de prédateurs en ville – constituent la 

plupart des différences entre les parcelles d’habitat urbaines et rurales (Parris, 2016). Les 

humains eux-mêmes, également omniprésents dans les villes, constituent une caractéristique 

conséquente de l’environnement urbain (Fernández-Juricic, 2000; Miller et al., 2003; Miller 

and Hobbs, 2000). Par ailleurs, en considérant un groupe de parcelles d’habitat naturel plutôt 

qu’une seule, il est clair que la connectivité, c’est-à-dire le degré avec lequel le paysage facilite 

ou empêche les mouvements de dispersion, est plus faible en ville qu’en milieu naturel (Czech 

et al., 1997; Parris, 2016). 

Comme pour beaucoup d’autres transitions entre milieux, celle entre le milieu urbain et le 

milieu rural se présente sous la forme d’un gradient continu (McDonnell and Pickett, 1990). En 

effet, les milieux ne sont pas classés de manière binaire entre rural et urbain, et la frontière entre 

les deux environnements n’est pas marquée. Par exemple, la densité et la hauteur des bâtiments, 

la proportion de surfaces de sol imperméables, la densité des routes, ou la température de l’air 

suivent un gradient (Parris, 2016). Ce gradient d’urbanisation peut être considéré comme celui 

de l’impact des humains sur la Terre et ses écosystèmes (McDonnell and Pickett, 1990). Il 

implique que l’urbanisation n'a pas les mêmes effets dans les milieux modérément et fortement 

urbanisés, car les pressions de sélection s’exerçant sur les organismes y sont différentes.  

Certaines espèces sont exclues de celui-ci tandis que d’autres parviennent à s’y établir, par un 

processus de sélection interspécifique. Pour les espèces parvenant à maintenir des populations 

à la fois en milieu urbain et en milieu rural, les individus peuvent développer des adaptations 

pour vivre en ville par un processus de sélection intraspécifique ou de plasticité phénotypique, 

résultant en des différences dans certains traits entre les populations urbaines et rurales. Nous 

nous focaliserons sur les effets de l’îlot de chaleur urbain et de la fragmentation, car ce sont 

deux aspects principaux des milieux urbains (McKinney, 2002; Parris, 2016). Leurs effets 

restent à l’heure actuelle assez peu connus (Piano et al., 2017). 
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La vitesse et l’amplitude des changements dans les conditions environnementales déterminent 

quelles espèces seront capables de s’adapter et lesquelles seront impactées négativement, 

parfois déclarées localement éteintes (McDonnell and Hahs, 2015). McDonnell et Hahs 

différencient deux types de changements, en empruntant des termes du domaine de la médecine. 

D’une part, les changements aigus, ayant un impact relativement discret dans le temps et 

l’espace. Des exemples de changements aigus induits par l’espèce humaine comprennent des 

explosions ou des marées noires. D’autre part, les changements chroniques, ayant un impact 

sur le long terme et sur dans un large périmètre. Des changements chroniques induits par 

l’espèce humaine comprennent par exemple le réchauffement climatique et la déforestation. 

L’urbanisation fait partie des changements chroniques, car ses modifications du paysage sont 

généralement visibles sur le long terme et s'intensifient souvent avec le temps, dans tous les 

endroits du monde (McKinney, 2006). Selon De León et al. (2019), les effets de l’urbanisation, 

qui sont le plus souvent des changements chroniques, peuvent être considérés comme plus 

importants que ceux résultants de phénomènes naturels tels que des catastrophes naturelles, que 

l’on peut considérer comme des changements aigus.  

Plus spécifiquement, parmi les phénomènes chroniques induits par l’urbanisation, on trouve 

entre autres l’îlot de chaleur urbain et la fragmentation de l’habitat. Étant donné que leur impact 

s’étend sur une longue durée, les organismes ont l’occasion de s’y adapter (McDonnell and 

Hahs, 2015). Nous étudierons donc ces deux facteurs. Par ailleurs, nous profiterons du dispositif 

expérimental et des criquets récoltés pour nous pencher sur les effets des perturbations dues à 

l’activité humaine, telles que de la pollution sonore et les passages d’humains dans l’habitat des 

organismes. Ces perturbations pourraient être apparentées à un ensemble de petits changements 

aigus, mais nous verrons que le fait qu’ils surviennent de manière constante pourrait permettre 

aux organismes de s’y adapter. Nous pourrions donc également les traiter comme un 

phénomène chronique dû à l’urbanisation. Une description plus détaillée de ces caractéristiques 

sera effectuée plus tard dans cette revue de littérature. 

2. Conséquences du milieu urbain sur les espèces 

Selon Luck et Wu (2002), l’urbanisation est sans doute la forme la plus spectaculaire de 

transformation du paysage, influençant profondément la diversité biologique. Les 

caractéristiques particulières des villes modifient les communautés d’espèces, les rendant 

différentes des communautés rurales (McDonald et al., 2020). En effet, face à celles-ci, les 

espèces peuvent soit être préadaptées pour la vie urbaine et donc ne pas avoir à changer, soit ne 
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pas déjà posséder les traits nécessaires pour vivre en ville. Dans ce deuxième cas, trois 

possibilités se présentent. Tout d’abord, les organismes mal adaptés à leur environnement local 

peuvent réagir de manière adaptative en modifiant leur localisation pour mieux s’adapter à leur 

phénotype. En effet, les plus mobiles peuvent migrer hors de la zone pour retrouver un habitat 

qui leur convient (Czech et al., 2000, 1997; How and Dell, 2000; Newbound et al., 2010). On 

parle alors de choix d’habitat (Hendry et al., 2011). Deuxièmement, les espèces peu mobiles et 

étant forcées de rester pourront tenter de modifier leur phénotype pour mieux s’adapter à leur 

localisation. Dans ce cas, on parle soit de plasticité phénotypique, soit d’évolution (Hendry et 

al., 2011). Enfin, la troisième situation arrive si les organismes ne peuvent pas s’adapter assez 

rapidement aux nouvelles conditions et n’ont pas la possibilité de modifier leur localisation : 

les populations s’éteindront (Parris, 2016). 

Parris (2016) et Czech et al. (2000) rapportent d’ailleurs l’impact considérable de l’urbanisation 

sur les espèces animales, ainsi que les risques d’extinction induits par la réduction de la surface 

des habitats, la modification des conditions des parcelles restantes et la connectivité entre celles-

ci. Ainsi McKinney (2002) décrit la réduction de la richesse spécifique des communautés dans 

les milieux urbains par rapport aux milieux ruraux. Notons cependant que Breuste et al. (2008) 

affirment qu’au contraire, la richesse spécifique en environnement urbain est plutôt élevée à 

cause de la grande diversité d’habitats, de semi-naturels à très anthropisés. La façon dont les 

conditions des milieux urbains facilitent la modification des communautés a notamment été 

démontrée par Piano et al. (2017). Les auteurs ont en effet constaté que celle-ci peut s’effectuer 

à deux niveaux : par le remplacement d’espèces et par la sélection de certaines. Ces deux 

mécanismes agissent généralement de manière combinée et mènent à modifier la composition 

des communautés d’espèces urbaines par rapport aux rurales. 

De la même manière que les conditions spécifiques du milieu urbain modifient les 

communautés d’espèces en sélectionnant certaines d’entre elles, elles peuvent modifier les 

populations d’espèces en sélectionnant certains individus sur base de leurs traits. Les individus 

d’une même espèce peuvent alors montrer des caractéristiques différentes selon qu’ils soient 

d’origine rurale ou urbaine (Evans et al., 2009).  

Différents traits peuvent être sélectionnés et influencés par les caractéristiques 

environnementales urbaines telles que la fragmentation, l’îlot de chaleur urbain, et les 

perturbations dues à l’activité humaine (Lambert et al., 2020). Ces traits peuvent être 

morphologiques, comportementaux, physiologiques, ou des traits d’histoire de vie. Par 

exemple, la fragmentation de l’habitat diminue la connectivité, pouvant ainsi avoir un effet sur 
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le comportement des individus, par leur propension à disperser, et sur la morphologie et la 

physiologie des individus, et donc leur capacité de dispersion. 

A. Fragmentation 

La fragmentation peut être comprise de deux façons : 

la fragmentation de l’habitat per se, consistant juste 

à une réorganisation de l’habitat en parcelles plus 

petites tout en gardant la même surface d’habitat, et 

la fragmentation au sens large, prenant également en 

compte la perte d’habitat et donc une réduction de sa 

surface (Fahrig, 2003) (Figure 1). La première 

affecte principalement la dispersion et donc les taux 

d’immigration, tandis que la perte d’habitat affecte 

surtout les tailles de populations et donc les taux 

d’extinction (Wilcove et al., 1986). En milieu urbain, 

les deux sont présentes, car les constructions 

humaines réduisent la taille et le nombre de parcelles 

d’habitat favorable pour les espèces, mais augmentent également l’isolement entre celles-ci. 

Le concept de matrice paysagère implique que les parcelles d’habitat favorable pour une espèce 

sont entourées d’environnement hostile à cette même espèce (Wilcove et al., 1986). Dans 

l’environnement urbain, les espaces naturels (restants d’avant la construction de la ville, ou 

naturalisés, tels que les parcs) peuvent constituer des parcelles d’habitat favorable pour 

certaines espèces, parmi une matrice de zone construite. Cependant, la zone considérée comme 

défavorable dépend grandement des espèces. 

Par exemple, la matrice entre les parcelles d’habitat peut représenter un plus grand danger pour 

certaines espèces, notamment dû à des collisions avec des véhicules sur les routes ou à un taux 

de prédation plus élevé (Lima and Dill, 1990; Skórka et al., 2013), causant un comportement 

d’évitement des individus réduisant ainsi les mouvements entre les fragments d’habitat 

(Berggren et al., 2002; Gibbs and Shriver, 2002; Hale et al., 2013; Saklaurs and Baltmanis, 

2014; Seiler et al., 2004; Vandergast et al., 2007). La modification du réseau des rivières par 

les canaux et barrages affecte principalement les espèces aquatiques ou semi-aquatiques 

(Canessa and Parris, 2013). Les transitions entre zones de conditions différentes constituent un 

obstacle pour certaines espèces. Ces variations de nature du sol, d’humidité, de température 

Figure 1 : Représentation schématique des deux types 

de fragmentation : perte d’habitat et fragmentation au 

sens strict.  

(Fahrig, 2003) 
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peuvent empêcher certains organismes de disperser d’une parcelle d’habitat favorable à une 

autre. Les courants aériens chauds au niveau des routes, dus à la température du macadam, 

peuvent empêcher certains insectes volants de les traverser (Puente Ranea et al., 2008). Il a 

même été prouvé que la pollution lumineuse des lampadaires empêche certains insectes 

nocturnes de les traverser en les désorientant (Hopkins et al., 2018).  

Comme l’hostilité de la matrice est perçue différemment par les espèces, elle peut également 

être plus ou moins facilement traversée par différents individus au sein d’une même population. 

La dispersion des individus entre populations, ou pour en former des nouvelles, comprend trois 

phases : l’émigration, le trajet, et l’établissement (Ims and Yoccoz, 1997). Ces trois phases 

peuvent être influencées à la fois par la structure du paysage (c’est-à-dire la connectivité) et la 

morphologie ainsi que le comportement des individus. Comme dit précédemment, la 

connectivité est faible en milieu urbain (Czech et al., 2000; Parris, 2016). Les espèces pourraient 

donc développer certaines adaptations pour faire face à cette caractéristique. 

Une plus grande propension à quitter la parcelle d’origine, accompagnée d’une plus grande 

capacité à voyager à travers la matrice hostile peut favoriser la dispersion des individus. 

Concernant la propension à quitter la parcelle d’origine, Berggren et al. (2002) expliquent le 

concept de frontière « dure » ou « douce ». La première a peu de chance d’être franchie par les 

individus, que ce soit à cause de l’environnement (barrière physique) ou de l’animal lui-même 

(barrière comportementale). La deuxième est une bordure raisonnablement perméable à 

l’immigration et l’émigration. La douceur, ou perméabilité d’une frontière peut être déterminée 

par la proportion d’individus la franchissant quand ils l’atteignent (Kindvall, 1999; Stamps et 

al., 1987). Cette proportion résulte d’une interaction complexe entre la composition et la 

structure de la végétation et la perception ainsi que le comportement de l'individu l’atteignant 

(Berggren et al., 2002). Cette propension à traverser la frontière pourrait être plus ou moins 

fréquente dans la population en fonction du milieu (urbain ou rural).  

Une plus faible propension et capacité à disperser pourrait être favorisée en milieu urbain, car 

la matrice d’environnement construit est plus hostile que celle en milieu rural, et les parcelles 

y sont plus éloignées, résultant donc en un coût de dispersion plus élevée (Bonte et al., 2012). 

Mais d’un autre côté, cela pourrait également sélectionner les individus en faveur d’une bonne 

propension et capacité à disperser, diminuant ainsi la compétition entre les pairs et la 

consanguinité, plus élevées dans des petites parcelles d’habitat et dans des petites populations 

(Cheptou et al., 2017; Hargreaves et al., 2015; Kubisch et al., 2013). Ces deux pressions de 

sélection opposées pourraient résulter en une sélection fluctuante (Cody and Overton, 1996), 
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ou aider à maintenir des stratégies de dispersion variables (Olivieri et al., 1995). Plus tard dans 

la suite de cette revue de littérature, nous présenterons des études démontrant des effets concrets 

sur les organismes. 

B. Îlot de chaleur urbain 

Les termes « îlot de chaleur urbain » décrivent les modifications de l'environnement thermique 

causées par l'urbanisation. Ces modifications sont dues à plusieurs facteurs : les matériaux de 

construction dont les propriétés thermiques ont tendance à davantage retenir la chaleur, la 

densité des bâtiments et le rapport hauteur/largeur de ceux-ci, la présence plus importante de 

routes et la plus forte densité du trafic, la moindre quantité d’espaces verts et le facteur de vue 

sur le ciel (Hart and Sailor, 2009). 

Selon les mesures effectuées par Kłysik et Fortuniak (1999), l’îlot de chaleur urbain est bien 

développé la nuit, et les plus grandes différences se produisent en été en atteignant les 3-4°C, 

et même parfois 6°C, tandis que les plus petites différences se produisent en hiver. Cependant, 

les mesures réalisées en zones de végétation forestières par Kaiser et al. (2016) entre le 30 aout 

et le 8 octobre ne montrent qu’une différence de 1°C. Les auteurs suggèrent cependant que des 

zones de végétation ouverte seraient susceptibles de montrer de plus grandes différences en 

fonction du niveau d’urbanisation, se rapprochant donc des résultats obtenus par Kłysik et 

Fortuniak (1999). Par ailleurs, avec les effets du réchauffement climatique, le climat urbain sera 

probablement affecté par une charge thermique supplémentaire en été (Stocker et al., 2014). 

Les effets sur les organismes risquent donc d’être également multipliés. 

Ces températures plus élevées, ainsi que les modifications du cycle de l’eau par l’augmentation 

des surfaces imperméables entraînent par ailleurs des baisses d’humidité relative dans l’air (Jr 

and Gibbons, 1996; Kaiser et al., 2016; Unkašević et al., 2001). 
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Oke (1982) a représenté un modèle théorique des 

caractéristiques spatiales de la couche 

« canopée » – entre le sol et la hauteur moyenne 

des toits – d’une ville de latitude moyenne par 

un temps calme et clair (Figure 2). Cette 

généralisation provient de nombreuses données 

collectées dans différents villages et villes (Oke, 

1982). En effet, ce phénomène est présent dans 

presque toutes les zones urbaines, peu importe la 

taille de la ville et le climat environnant (Stewart 

and Oke, 2012). On peut voir que les 

températures sont effectivement plus élevées 

dans les zones urbaines, dessinant un « îlot » de 

températures hautes parmi les températures 

moyennes de la campagne. Il est également 

intéressant de remarquer que les températures du 

centre-ville sont encore plus élevées que celles 

du reste de la zone urbaine, montrant bien le 

gradient pour cette caractéristique. Par ailleurs, 

le parc, constituant une zone naturalisée (ou 

semi-naturelle) intra-urbaine, montre des températures un peu en dessous de celle-ci et donc un 

microclimat plus frais à l’intérieur de la ville. Cela est dû à l’évapotranspiration des plantes 

présentes dans ces zones vertes (Ward et al., 2016). Cependant, les parcelles d’habitat naturel 

au milieu de la matrice urbaine présentent tout de même des températures plus élevées que la 

campagne environnante.  

Il est connu depuis longtemps que la température peut avoir un effet sur la morphologie des 

organismes, en favorisant une taille réduite dans des environnements plus chauds afin 

d’augmenter le ratio surface/volume. Selon la règle de Bergmann (1848), au sein d’un même 

clade animal, les individus vivant dans des environnements plus froids et à des latitudes plus 

hautes tendent à être de plus grande taille. Cela s’expliquerait par le fait qu’un corps de grande 

taille diminue le ratio surface/volume, réduisant la quantité relative d’échanges thermiques avec 

l’environnement, et gardant la chaleur à l’intérieur de l’individu. Par ailleurs, Brown et al. 

(2004) avancent que les hautes températures augmentent les taux métaboliques et donc les coûts 

Figure 2 : Représentation hypothétique des caractéristiques 

spatiales de l'îlot de chaleur urbain de la couche de la 

canopée dans une ville de moyenne latitude avec un temps 

"idéal" (calme, clair). Schéma spatial (a) le long de la coupe 

transversale AB et (b) par rapport au plan de la ville. 

(Oke.1982)  
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associés pour une taille donnée. Il est donc plus adaptatif d’être de petite taille dans un 

environnement chaud afin d’augmenter le ratio surface/volume (Scheffers et al., 2016). 

Kingsolver et Huey (2008) décrivent la règle de la taille dépendante de la température comme 

représentant une forme de plasticité phénotypique, pour laquelle le phénotype (ici la taille 

adulte) d’un certain génotype est affecté par les conditions environnementales (ici la 

température pendant le développement). Cette relation entre la taille et la température de 

développement est appelée « norme de réaction thermale » et a une pente généralement 

négative. Atkison (1994) a montré, suite à son analyse de 109 études sur le sujet, que cette 

relation était avérée dans 83,5% des cas. 

Parallèlement à la règle de Bergmann qui se concentre sur la taille générale des individus, a été 

développée la règle d’Allen, se focalisant sur la taille relative des appendices. Cette règle avance 

que la taille de ces derniers (incluant les membres, les oreilles et la queue) sera plus grande dans 

des zones géographiques plus chaudes, pour une raison de thermorégulation similaire à celle de 

Bergmann (Allen, 1877; Fan et al., 2019). 

La règle de Bergmann et celle d’Allen, développées pour les organismes endothermes, n’ont 

pas été démontrées comme avérées. En effet, Fan et al. (2019) montrent que certaines études 

ont obtenu des résultats allant dans leurs sens concernant les mammifères (Meiri, 2011; 

Salewski and Watt, 2017) et les oiseaux (Olson et al., 2009; Sun et al., 2017), mais des 

exceptions conséquentes ont également été trouvées (Freeman, 2017; Sargis et al., 2018; Yom‐

Tov et al., 2002). Atkinson (1994) avance d’ailleurs que les différences de tailles en fonction 

de la latitude trouvées par Bergmann chez les endothermes pourraient plutôt s’expliquer par des 

différences génétiques entre populations que par la température de l’environnement, étant 

donné que la relation avait été basée sur des variations géographiques. 

D’un autre côté, il est probable que la température ambiante modifie le comportement des 

organismes. Cela peut s’opérer en augmentant l’activité métabolique de ceux-ci par de plus 

fortes chaleurs (Brown et al., 2004). 

Concernant les modifications de certains traits par la réduction de l’humidité relative dans l’air 

en milieu urbain, Gibbs et Matzkin (2001) avancent que les zones urbaines peuvent augmenter 

le stress de déshydratation des organismes. Nous verrons dans la suite de cette revue de 

littérature comment une résistance contre celui-ci peut être obtenue par les insectes. 
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C. Perturbations dues à l’activité humaine 

Les villes ont été démontrées comme plus bruyantes (Butler, 2004) et comportant un plus grand 

nombre de perturbations dues à l’activité humaine que la campagne (Fernández-Juricic, 2000; 

Miller et al., 2003; Miller and Hobbs, 2000). Comme mentionné précédemment, les 

perturbations telles que la pollution sonore et les circulations de piétons et véhicules dans ou à 

proximité des parcelles d’habitats pourraient être apparentées à des changements chroniques de 

l’environnement étant donné qu’elles surviennent constamment en ville. Les organismes 

devraient donc avoir l’occasion de s’y adapter. 

La personnalité des animaux est décrite par Réale et al. (2007) comme le phénomène selon 

lequel les différences comportementales individuelles sont constantes dans le temps et/ou entre 

les différences situations. Le mot « constantes » ne signifie pas que les traits comportementaux 

ne peuvent pas varier avec l’âge ou les conditions environnementales, mais que les différences 

entre individus sont largement maintenues (Réale et al., 2007). Un des traits de personnalité 

décrits par les auteurs est la témérité, c’est-à-dire les réponses de l’individu à des situations 

risquées, mais pas des situations nouvelles. 

Avoir un certain type de personnalité peut être avantageux en milieu urbain. Par exemple, le 

facteur des perturbations dues à l'activité humaine pourrait sélectionner les plus téméraires et 

donc aptes à coloniser les villes, fondant ainsi des populations urbaines constituées uniquement 

d’individus téméraires (Lowry et al., 2013). Ces perturbations pourraient également 

sélectionner au sein des populations urbaines les individus les plus téméraires, car ceux-ci 

ressentiraient moins de stress chronique du fait de vivre dans un environnement bruyant, proche 

des humains et en constante modification (Lowry et al., 2013). Il est sans doute possible que 

ces deux phénomènes soient combinés : un échantillon d’individus plus téméraires s’établit en 

ville grâce à sa plus grande témérité, et au fur et à mesure des générations, les individus 

s’habituent d’autant plus aux bruits ambiants et à la présence des humains, et sont moins 

perturbables. Ainsi, les animaux urbains devraient avoir une réponse au stress plus faible que 

leurs conspécifiques ruraux (Lowry et al., 2013). Il a en effet été démontré que des oiseaux 

urbains présentaient une plus grande témérité que leurs conspécifiques ruraux (Evans, 2010; 

Lin et al., 2012; Lowry et al., 2011; Møller, 2010). Une espèce de lézards, étudiée par Lapiedra 

et al. (2017) a également montré une différence de témérité en fonction de l’urbanisation. 
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Dans la suite de cette revue de littérature, nous verrons concrètement comment l’environnement 

urbain sélectionne certains traits, et quelles adaptations sont développées par les organismes 

pour faire face à ces conditions particulières.  

3. Conséquences du milieu urbain sur une espèce 

d’Orthoptère : Chorthippus parallelus 

Comme nous l’avons vu, de nombreuses données ont déjà été récoltées sur l’impact de la 

fragmentation de l’habitat, la température ou les perturbations dues à l’activité humaine sur les 

organismes. Cependant, de la même manière que la sélection d’espèces peut s’opérer 

différemment entre les taxons (Reinhardt et al., 2005; Thomas, 2000), la sélection d’individus 

au sein des espèces peut varier en fonction de l’espèce considérée. Il est donc intéressant de se 

concentrer sur les effets de l’urbanisation sur une espèce en particulier. 

Pour ce mémoire, l’espèce modèle utilisée est Chorthippus parallelus (Zetterstedt, 1821), qui 

présente l’avantage de vivre à la fois en milieu rural et urbain. Cette espèce de criquet est une 

des plus abondantes en Europe, et est trouvée dans une large gamme d’habitats de prairie 

(Köhler et al., 2017). En effet, l’espèce est généraliste pour le choix des habitats, même si elle 

est tout de même relativement restreinte aux habitats humides (Reinhardt et al., 2005; Ritchie 

et al., 1987). 

Le deuxième avantage de cette espèce est d’être compatible avec l’étude de la fragmentation de 

l’habitat en ville puisque, comme c’est le cas de Chorthippus brunneus (San Martin y Gomez 

and Van Dyck, 2012) dont elle est très proche, son habitat est susceptible de se retrouver sous 

forme de petites parcelles en milieu urbain, formant ainsi un réseau de populations possiblement 

interconnectées.  

Le troisième avantage de cette espèce est qu’elle a un temps de génération court, ce qui lui 

permet d’une part de s’adapter plus rapidement aux changements de l’environnement, mais 

également de donner rapidement un aperçu de tous les stades de vie, si l’on souhaite l’étudier 

en élevage.  Pour cette raison, C. parallelus a déjà été utilisée par l’équipe de mon promoteur 

Hans Van Dyck, générant des compétences et des connaissances utiles pour la recherche liée à 

mon mémoire. En effet, des recherches ont déjà été menées concernant l’impact de 

l’urbanisation sur cette espèce, et son comportement fait l’objet d’étude par Béranger 

Waterschoot. 
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C. parallelus possède par ailleurs une grande variabilité morphologique, entre autres pour sa 

couleur (Köhler et al., 2017). Cette caractéristique permet potentiellement de voir des 

adaptations morphologiques à son environnement. Le fait qu’elle présente différents morphes 

de couleurs pourrait nous apporter une information supplémentaire concernant les réactions des 

espèces polymorphiques à l’urbanisation. 

Cette espèce réunit donc plusieurs avantages pour être utilisée comme espèce modèle dans une 

étude sur l’urbanisation et ses conséquences sur les espèces. Cependant, à notre connaissance, 

aucun article de littérature scientifique ne rapporte d’expériences l’utilisant dans cet objectif. 

Dans la suite de cette revue de littérature, nous tenterons donc de nous focaliser sur des études 

réalisées sur des espèces proches de notre espèce d’intérêt. C. parallelus étant une espèce de 

criquet, nous essayerons dans la mesure du possible de présenter des études portant sur des 

ectothermes, et plus précisément sur des Orthoptères. Cependant, presque aucune étude n’ayant 

été effectuée sur ce type d’organisme pour certains effets, nous présenterons parfois des 

résultats obtenus sur des taxons plus éloignés de notre espèce d’intérêt. 

Étudiant l’impact de l’urbanisation, et plus précisément de la fragmentation de l’habitat, de 

l’îlot de chaleur urbain et des perturbations dues à l’activité humaine, nous nous focaliserons 

sur les effets sur la morphologie, car comme expliqué précédemment, notre espèce d’intérêt est 

susceptible de montrer des différences morphologiques. Nous étudierons donc la morphologie 

fonctionnelle de dispersion en réponse à la fragmentation, la taille et la couleur en réponse à 

l’îlot de chaleur urbain. Nous classerons également dans cette catégorie de morphologie la 

teneur en eau des individus, en réponse à l’îlot de chaleur urbain.  

Le comportement de C. parallelus sera également étudié, comme c’est souvent le cas pour 

l’étude de l’effet de l’urbanisation sur d’autres espèces (Lowry et al., 2013). Cependant, comme 

souligné par Miranda et al. (2013), on manque encore d’informations concernant la généralité 

du phénomène de changements de comportements intraspécifiques en réponse à l’urbanisation. 

Par ailleurs, la manière dont les individus réagissent aux défis environnementaux auxquels ils 

sont confrontés peut grandement impacter leur capacité à survivre et se reproduire (Miranda et 

al., 2013). Nous tenterons dans le cadre de ce mémoire de voir si la fragmentation et les 

perturbations dues à l’activité humaine ont un impact sur les comportements d’exploration et 

de témérité des individus. L’étude de ces deux traits comportementaux se fera de manière 

exploratoire car peu de comportements ont déjà été étudiés chez C. parallelus. 
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A. Différences morphologiques 

a) Morphologie fonctionnelle de dispersion sélectionnée par la fragmentation 

La morphologie des individus peut influencer leur capacité de dispersion, leur permettant ou 

non de disperser plus loin et d’atteindre des parcelles d’habitat favorables plus éloignées 

(Clobert et al., 2009). Différentes études ont révélé des différences de traits morphologiques 

entre des populations d’une même espèce, provenant d’environnement plus ou moins 

fragmenté. 

Par exemple, Thomas et al. (1998) ont montré pour une espèce de papillon des différences de 

masse et d’allocation relative au thorax et à l’abdomen en fonction de la fragmentation de 

l’habitat. Hill et al. (1999) arrivent aux mêmes résultats pour une autre espèce de papillon 

concernant la taille du thorax. 

Concernant les Orthoptères, San Martin y Gomez et Van Dyck (2012) ont pu montrer que pour 

des individus de l’espèce Chorthippus brunneus élevés en jardin commun, ceux d’origine 

urbaine avaient une morphologie plus orientée vers la dispersion, c’est-à-dire des fémurs et des 

ailes plus longs que ceux d’origine rurale. Le fait que leurs différences persistaient malgré 

l’élevage en jardin commun semble d’ailleurs indiquer que celles-ci sont héritables, par les 

gènes ou par un effet maternel (San Martin y Gomez and Van Dyck, 2012). 

b) Couleur sélectionnée par la chaleur 

La couleur des organismes peut influencer leur thermorégulation, et pourrait donc être 

différente entre populations vivant dans des environnements plus ou moins chauds. En effet, 

les organismes de couleurs plus foncées ont tendance à se réchauffer plus rapidement à un 

niveau de radiation solaire donné que ceux de couleurs plus claires (Clusella Trullas et al., 

2007). Parallèlement, les analyses de Zeuss et al. (2014) sur des papillons et des libellules ont 

révélé que les individus foncés sont avantagés dans des climats plus froids. Pour l’espèce C. 

parallelus, Köhler et al., 2017 ont montré que les populations vivant à de plus hautes altitudes, 

et donc dans un environnement plus frais, comportent plus d’individus sombres. Cette 

différence serait due au fait que les individus plus sombres absorbent mieux le rayonnement 

solaire, permettant ainsi d’augmenter leur température corporelle plus efficacement. Ce 

mécanisme pourrait également induire un problème de surchauffe à un certain point, auquel les 

individus urbains seraient plus facilement exposés à cause des températures globalement plus 

élevées en ville. Être clair en environnement urbain serait donc d’autant plus avantageux. 
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c) Taille sélectionnée par la chaleur 

Comme mentionné précédemment, la règle de Bergmann ainsi que celle d’Allen n’ont pas été 

démontrées comme avérées pour toutes les espèces. Par ailleurs, les ectothermes voyant leur 

température corporelle évoluer en fonction de la température de l’environnement (Buckley et 

al., 2012), les effets de l’îlot de chaleur urbain différeront peut-être de ceux chez les espèces 

endothermes. 

Selon Gillooly et al. (2001), pour les espèces ectothermes, la température corporelle a un effet 

exponentiel sur les taux métaboliques, conduisant les individus ayant une température 

corporelle plus élevée à nécessiter une quantité disproportionnée d’énergie par unité de temps. 

Cela rejoint les propos de Brown et al. (2004) concernant toutes les espèces. L’idéal serait donc, 

également pour les ectothermes, de limiter les augmentations de température des organismes. 

Dans son article de revue, Atkinson (1994) souligne que la règle de Bergmann s’applique de 

manière globale aux ectothermes, mais n’est pas généralisable à chaque espèce. Les espèces ne 

respectant pas celle-ci font d’ailleurs toutes partie de l’ordre des insectes. Whitman (2008) 

arrive aux mêmes conclusions. En effet, ce dernier avance que la réduction du rapport 

surface/volume rendant les organismes moins sensibles à la diffusion et aux transferts de 

chaleur entre leur milieu interne et le milieu externe, les insectes plus gros sont généralement 

moins sujets à la dessiccation ou aux perturbations osmotiques. Ils peuvent donc exploiter les 

habitats chauds et secs. Cette affirmation va donc à l’encontre de la règle de Bergmann. 

De plus, pour tout organisme dont le cycle de vie est lié à la longueur de la saison favorable, ce 

qui est généralement le cas des insectes, l’inverse de la règle de Bergmann peut s’appliquer 

étant donné la relation entre la taille du corps et le temps de développement. En effet, les 

expériences en laboratoire de Willott et Hassall (1998) sur des Orthoptères ont montré que, chez 

toutes les espèces testées, la taille du corps était réduite quand les températures durant le 

développement étaient plus basses. Mousseau (1997), quant à lui, a analysé plusieurs études, 

dans lesquelles la taille du corps semblait diminuer avec la température moyenne de 

l’environnement, suivant donc l’inverse de la règle de Bergmann. Les exemples présentés 

portaient tous sur des espèces d’Orthoptères.  

Par ailleurs, plusieurs expériences en jardin commun ont montré des variations de taille chez 

des Orthoptères suivant l’inverse de la règle de Bergmann (Dingle et al., 1990; Masaki, 1983, 

1967; Mousseau and Roff, 1989; Orr, 1996). Le fait que ces variations étant du même ordre que 

celles mesurées sur des individus prélevés sur le terrain suggère que les différences de taille 
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reflètent des différences génétiques plutôt qu’uniquement de la plasticité phénotypique 

(Mousseau, 1997). En 1999, Telfer et Hassall (1999) ont montré grâce à leurs expériences en 

jardin commun sur l’espèce Chortippus brunneus que les criquets vivant plus au nord avaient 

éclos plus rapidement et grandissaient plus vite que ceux du sud. Cependant, le fait que le 

développement nymphal soit plus court dans les zones froides du nord conduisait à former des 

adultes plus petits, suivant ainsi également l’inverse de la règle de Bergmann. 

Les mesures effectuées par Köhler et al. (2017) sur l’espèce C. parallelus ne montraient pas 

d’effet de l’altitude – et donc de la température – sur la taille, n’allant ni dans le sens ni à 

l’encontre de la règle de Bergmann. Cela va dans le sens d’Atkinson (Atkinson, 1994) montrant 

que les expériences sur des Orthoptères ne présentaient pas de réduction de taille des individus 

avec une augmentation de la température de l’environnement. En revanche dans les mesures de 

Köhler et al. (2017), les membres semblaient significativement plus courts chez les organismes 

vivant à des altitudes plus élevées, allant le sens de la règle de Allen. Bidau and Martí (2008) 

ont également obtenu des résultats suivant la règle de Allen chez d’autres espèces d’Acrididae. 

d) Taille sélectionnée par l’interaction entre la fragmentation et la chaleur 

La taille des organismes peut être fortement influencée par la température ambiante, mais elle 

peut également avoir un effet sur les capacités de dispersion des individus, créant ainsi une 

interaction entre l’effet de la fragmentation et de l’îlot de chaleur urbain (Merckx et al., 2018). 

Ce filtrage a lieu quand il existe une relation positive entre la taille du corps et la capacité de 

dispersion, conduisant les espèces de grande taille à avoir accès à plus de ressources, 

augmentant ainsi la connectivité des ressources, pourtant faible en milieu urbain. Même si leur 

article portait sur les effets interspécifiques, cela pourrait être transposé à un effet 

intraspécifique. 

Concernant les espèces d’Orthoptères, il existe un lien positif entre la taille et les capacités de 

dispersion, c’est-à-dire que les individus les plus gros ont tendance à mieux disperser (Merckx 

et al., 2018). L’effet de l’îlot de chaleur urbain et celui de la fragmentation iraient donc dans le 

même sens, favorisant une grande taille des individus en milieu urbain. 

e) Teneur en eau modifiée par l’humidité relative dans l’air 

Gibbs et Matzkin (2001) avancent que les zones urbaines, par leur humidité relative plus faible 

dans l’air, peuvent augmenter le stress de déshydratation, et que la résistance des organismes 

peut être obtenue par différents mécanismes physiologiques. L’un de ces mécanismes implique 

d’augmenter la quantité d’eau dans le corps. L’étude de Gibbs et Matzkin (2001) portant sur la 
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comparaison de plusieurs espèces de drosophiles, ses conclusions ne sont pas forcément 

applicables à une comparaison de populations intraspécifiques d’Orthoptère. Cependant, 

comme mentionné par les auteurs, tous les autres paramètres étant égaux, les individus 

contenant plus d’eau ou tolérant mieux de contenir moins d’eau devraient survivre plus 

longtemps un stress de dessiccation (Gibbs and Matzkin, 2001). Il se pourrait donc que les 

individus urbains de C. parallelus contiennent plus d’eau que leurs conspécifiques ruraux. 

Néanmoins, d’autres mécanismes sont susceptibles d’augmenter la résistance au stress de 

dessiccation, par exemple réduire les pertes d’eau ou être plus tolérant à celles-ci (Gibbs and 

Matzkin, 2001). 

B. Différences comportementales 

a) Comportement d’exploration sélectionné par la fragmentation 

Comme dit précédemment, une plus grande propension à quitter la parcelle d’origine peut 

favoriser la dispersion des individus. En raison de leur forte interaction avec les facteurs 

abiotiques et biotiques qui prévalent dans leur environnement immédiat, les Orthoptères 

devraient rester plus longtemps dans les habitats qui soutiennent de manière optimale leurs 

processus de vie ou disperser efficacement loin des zones défavorables (Debinski and Holt, 

2000). Le milieu urbain étant plus fragmenté que le milieu rural, et donc montrant des parcelles 

d’habitat plus petites que le milieu rural, la propension à disperser pourrait être augmentée chez 

les Orthoptères urbains, afin de chercher de nouvelles ressources. En effet, Diekötter et al. 

(2007) ont montré que les comportements d’exploration et les mouvements de P. griseoaptera 

étaient plus élevés dans les paysages fortement fragmentés. Selon les auteurs, il semble 

probable que la différence de comportement d’exploration soit due à différentes stratégies de 

dispersion évoluées dans des paysages contrastés. Par ailleurs, les distances étonnamment 

grandes parcourues par les individus dans les environnements fragmentés, pour une espèce 

incapable de voler, suggéraient qu’une grande capacité de dispersion peut être à la fois une 

condition préalable et une conséquence de la persistance des espèces dans des paysages 

fragmentés (Diekötter et al., 2007). 

Il est important de souligner qu’un comportement d’exploration n’indique pas forcément une 

propension à disperser plus élevée. En effet, explorer son environnement immédiat donne des 

informations nouvelles aux individus, bénéficiant ainsi de nouvelles opportunités de ressources 

et évitant des stimuli dangereux (Sol et al., 2013). Être explorateur est donc d’autant plus 

avantageux dans un environnement changeant tel que la ville. Il est donc possible que des 
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comportements plus explorateurs soient privilégiés en environnement urbain pour deux 

raisons : la fragmentation de l’habitat favorisant une plus grande propension à disperser, et 

l’environnement changeant favorisant une récolte d’information régulière de la part des 

individus (Thompson et al., 2018). 

b) Témérité modifiée par les perturbations dues à l’activité humaine 

Comme présenté précédemment, l’effet des villes, et plus particulièrement des perturbations 

dues à l’activité humaine sur la témérité est bien établi chez les oiseaux (Evans, 2010; Lin et 

al., 2012; Lowry et al., 2011; Møller, 2010) et a également été démontré chez une espèce de 

lézards (Lapiedra et al., 2017). Cependant, pour les insectes et plus précisément pour les 

Orthoptères, peu d’études ont été menées sur la témérité des individus en fonction de 

l’urbanisation. Nous pouvons tout de même supposer que les Orthoptères sont affectés de la 

même manière par les perturbations dues à l’activité humaine, et que les individus urbains ont 

l’occasion de s’y habituer. 

Par ailleurs, plusieurs études ont démontré un lien entre la témérité et la dispersion, les individus 

les plus téméraires dispersant plus loin (Dingemanse et al., 2003; Fraser et al., 2001; Rehage 

and Sih, 2004). En environnement urbain, cette relation pourrait être d’autant plus forte que la 

matrice entre les patchs d’habitat est particulièrement hostile. En effet, selon Lowry et al. 

(2013), on pourrait en déduire que pour que les individus d’une espèce puissent disperser et 

prospérer dans un environnement urbain, ils devraient avoir une tolérance relativement élevée 

aux perturbations, et donc être plus téméraires. La témérité pourrait donc être favorisée en ville 

par deux facteurs : la fragmentation et les perturbations dues à l’activité humaine. 

Nous récapitulons dans le tableau 1 les impacts sur la morphologie et le comportement des 

différents paramètres environnementaux abordés dans cette revue de littérature.  
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Tableau 1 : Récapitulatif des impacts sur la morphologie et le comportement des différents paramètres environnementaux 

abordés dans cette revue de littérature. *Articles présentant des études sur des insectes. **Articles présentant des études sur des 

taxons autres que des insectes. ***Articles de revue de littérature. 
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II. Objectifs 

L’objectif de ce mémoire est de comparer la morphologie et le comportement de populations 

rurales et urbaines du criquet Chorthippus parallelus. L’urbanisation étant un phénomène en 

expansion, il est intéressant d’acquérir des connaissances supplémentaires concernant son 

impact sur les espèces, et en particulier les ectothermes, pour ensuite pouvoir participer à leur 

conservation. 

Plus précisément, nous étudions deux dimensions importantes de l’urbanisation : l’îlot de 

chaleur urbain et la fragmentation, considérés comme les principaux facteurs 

environnementaux façonnant les environnements urbains (McKinney, 2002; Parris, 2016). 

Leurs effets restent à l’heure actuelle assez peu connus (Piano et al., 2017). Nous étudions 

également un troisième paramètre environnemental du milieu urbain que sont les perturbations 

dues à l’activité humaine. 

Sachant que C. parallelus est un organisme ectotherme, on peut s’attendre à ce que ses traits 

soient influencés par la température. Nous étudions donc sa morphologie dans un contexte d’îlot 

de chaleur urbain. Ce choix est d’autant plus intéressant étant donné que la majorité des tests 

concernant les impacts de l’urbanisation ont été effectués sur des organismes endothermes 

(Evans, 2010). Néanmoins, plusieurs études ont déjà été menées sur l’effet de la température 

sur la morphologie des Orthoptères (Dingle et al., 1990; Masaki, 1983, 1967; Mousseau and 

Roff, 1989; Orr, 1996; Telfer and Hassall, 1999), et étudier ces effets sur C. parallelus peut 

nous permettre de confirmer ou de remettre en question les schémas établis sur les autres 

espèces. Dans le cadre de ce mémoire, nous mesurons donc la taille des individus, afin de 

confirmer ou infirmer la règle de Bergmann sur notre espèce d’intérêt dans un contexte 

d’urbanisation. Le poids frais et le poids sec des individus sont mesurés pour calculer la teneur 

en eau des individus, possiblement influencée par l’îlot de chaleur urbain également. 

Concernant la fragmentation du paysage, plusieurs études ont déjà été menées pour connaitre 

ses effets sur la morphologie de vol des Lépidoptères (Hill et al., 1999; Thomas et al., 1998), 

mais assez peu sur les insectes non volants. Étudier les individus brachyptères de l’espèce C. 

parallelus, pourrait nous apporter des informations supplémentaires concernant l’impact de la 

fragmentation sur les individus n’utilisant pas ou peu le vol pour disperser. Nous mesurons 

donc les tibias et fémurs des individus, constituant la morphologie fonctionnelle de dispersion 

pour les individus ne volant pas. Nous mesurons également les élytres comme proxy des ailes, 



28 

 

dans l’hypothèse que ces dernières jouent tout de même un rôle dans la longueur des sauts et 

donc dans la dispersion. 

Nous étudions également dans quelle mesure les comportements d’exploration et de témérité 

de notre espèce d’intérêt sont influencés par la fragmentation et les perturbations dues à 

l’activité humaine. Dans cet objectif, nous créons une arène semi-naturelle permettant de mettre 

en œuvre la méthode en « open field », communément utilisée pour étudier les comportements 

d’explorations. Lors de ce type de test, les explorateurs plus rapides passent plus de temps à 

bouger que les explorateurs rapides, collectant plus d’informations sur le nouvel environnement 

(Réale et al., 2007). Bien que nous ne mesurions pas le temps de mouvement dans l’enclos, 

nous pensons que le temps avant de sortir de la boite de test donne également une information 

sur le comportement d’exploration, et la rapidité de celui-ci, des individus. La distance de fuite 

est également mesurée, comme indicateur de témérité (Lin et al, 2012). Nous profitons par 

ailleurs du dispositif expérimental pour mesurer la manière de sortir de la boite. Ces 

comportements n’ayant jamais été testés auparavant sur des criquets, ils constituent des mesures 

exploratoires.  
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III. Hypothèses 

Sur base de la littérature, nous avons formulé plusieurs hypothèses concernant les différences 

entre les individus ruraux et urbains de C. parallelus pour les traits morphologiques mesurés 

lors de ce mémoire : 

- La morphologie de dispersion devrait être plus marquée chez les individus d’origine 

urbaine, car en ville les individus les plus disperseurs seront les plus aptes à rejoindre 

des nouvelles parcelles d’habitat. Cela devrait se traduire par des tibias et fémurs des 

pattes postérieures plus longs, comme obtenu par San Martin y Gomez et Van Dyck 

(2012) avec C. brunneus. Par ailleurs, cet effet de membres plus longs en ville pourrait 

être augmenté par l’îlot de chaleur urbain, suivant ainsi la règle d’Allen selon laquelle 

de plus grands appendices permettent une meilleure thermorégulation. Nous mesurons 

également la largeur du fémur de manière exploratoire, en faisant l’hypothèse qu’elle 

indique la capacité de dispersion. 

- La longueur des élytres des criquets urbains étant corrélée à la longueur des ailes, cette 

valeur pourrait être influencée par l’urbanisation car même pour notre espèce 

brachyptère, il est possible que la taille des ailes influence tout de même la longueur des 

sauts. Par ailleurs, les températures plus élevées des villes pourraient sélectionner des 

élytres plus longs en milieu urbain, suivant ainsi la règle de Allen (Köhler et al., 2017). 

- Les individus d’origine urbaine devraient être de plus grande taille que ceux d’origine 

rurale, suivant ainsi l’inverse de la règle de Bergmann comme déjà démontré chez 

certaines espèces d’Orthoptères (Dingle et al., 1990; Masaki, 1983, 1967; Mousseau 

and Roff, 1989; Orr, 1996; Telfer and Hassall, 1999). Cet effet pourrait être augmenté 

par le lien positif entre la taille et les capacités de dispersion chez ce taxon (Merckx et 

al., 2018). 

- Les individus urbains devraient avoir une teneur en eau plus élevée dans leur corps, afin 

de lutter contre la dessiccation plus risquée en ville à cause de la réduction d’humidité 

relative dans l’air (Gibbs and Matzkin, 2001). Cependant, comme dit précédemment, il 

se pourrait également que les criquets de l’espèce C. parallelus utilisent d’autres 

mécanismes pour lutter contre le stress de dessiccation, et qu’aucune différence de 

teneur en eau ne soit détectable. 

- Les individus d’origine urbaine devraient être plus clairs que ceux d’origine rurale, afin 

de minimiser la chaleur absorbée par les rayonnements solaires étant donné qu’ils vivent 
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dans un environnement déjà globalement plus chaud (Köhler et al., 2017; Zeuss et al., 

2014). En effet, les organismes de couleurs plus foncées ont tendance à se réchauffer 

plus rapidement à un niveau de radiation solaire donné que ceux de couleurs plus claires 

(Clusella Trullas et al., 2007). En faisait l’hypothèse que les rayons solaires en ville et 

dans la campagne sont similaires, les morphes clairs seraient plus avantagés en milieu 

urbain, car éviteraient d’absorber trop de chaleur. 

Nous faisons l’hypothèse que les comportements de C. parallelus sont répétables, de la même 

manière que pour le comportement d’activité de Malacosoma disstria (Nemiroff and Despland, 

2007) et le comportement d’agression de Acheta domesticus (Brown et al., 2006). Sur base de 

ce postulat, nous pouvons faire des hypothèses sur les différences de traits comportementaux 

entre les individus ruraux et urbains : 

- Nous pensons que les individus d’origine urbaine devraient avoir un comportement plus 

explorateur que ceux d’origine rurale, induisant peut-être une plus grande propension à 

disperser (Diekötter et al., 2007), et permettant aux individus urbains de récolter 

régulièrement des informations sur leur environnement changeant (Sol et al., 2013). 

Cela pourrait se traduire par un temps plus court avant de quitter la boite de test.  

- Les individus urbains devraient par ailleurs montrer des distances d’initiation de fuite 

plus courtes que ceux d’origine rurale, par habituation aux perturbations dues à l’activité 

anthropique (Evans, 2010; Lapiedra et al., 2017; Lin et al., 2012; Lowry et al., 2011; 

Møller, 2010). 
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IV. Matériel et méthodes 

1. Espèce d’étude 

Ce mémoire s’est focalisé sur la 

comparaison de différents traits 

entre des populations rurales et 

urbaines de Chorthippus 

parallelus (Zetterstedt, 1821) 

(Figure 3), une espèce présente 

aussi bien en milieu rural qu’en 

milieu urbain. C’est également 

une espèce dont les individus sont 

faciles à capturer et à maintenir en 

élevage étant donné leur petite 

taille. Enfin, son temps de 

génération court permet 

d’observer rapidement un impact 

de l’environnement sur ses traits.  

C. parallelus est l’une des plus abondantes espèces de criquets en Europe, et est trouvée dans 

une large gamme d’habitats de prairie (Köhler et al., 2017). En milieu urbain, son habitat est 

susceptible de se retrouver sous forme de petites parcelles, formant ainsi un réseau de 

populations possiblement interconnectées. Cette caractéristique particulière permet d’étudier 

les effets de la fragmentation dans la ville (San Martin y Gomez and Van Dyck, 2012).  

La plupart des individus de l’espèce C. parallelus sont brachyptères (ailes réduites), et 

n’utilisent donc pas le vol pour disperser (Köhler et al., 2017). Les individus macroptères sont 

capables de vol actif, mais dépendent fortement de conditions météorologiques favorables (Uwe 

Manzke, 1995). 

L’espèce présente un dimorphisme sexuel marqué au niveau de la longueur des élytres. En effet, 

ceux des femelles sont réduits de la même manière que les ailes (4 à 8 mm), tandis que ceux 

des mâles restent plus longs (6 à 11 cm) car sont utilisés pour la stridulation (Marshall et Haes 

1988). Par ailleurs, les femelles sont généralement plus grandes et plus lourdes que les mâles 

Figure 3 : Individu mâle de l'espèce Chorthippus parallelus  

(figure originale) 

1 cm 
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(Köhler et al., 2017). Marshall et Haes (1988) approximent la longueur de l’abdomen des mâles 

à 10-16 mm, et celui des femelles à 16-22 mm. 

Cette espèce possède par ailleurs une grande variabilité de couleur, avec des morphes allant du 

vert au brun, et certains montrant du rose (Marshael et Haes, 1988). Cette caractéristique permet 

d’étudier la distribution des morphes en fonction des caractéristiques de l’environnement, dans 

notre cas de l’urbanisation. 

C. parallelus étant un organisme ectotherme, il est évident que ses traits sont influencés par la 

température. En effet, c’est une espèce régulant sa température interne de manière 

comportementale (Willott, 1997) et préférant des températures entre 32 et 35°C (Springate and 

Thomas, 2005). Étudier comment température de l’environnement d’origine et la température 

instantanée influence ses traits nous permet d’en savoir plus sur l’effet de l’îlot de chaleur urbain 

sur les espèces ectothermes. 

2. Sites d’échantillonnage 

Trois sites ruraux et trois sites urbains, se situant tous en Région flamande (Belgique) ont été 

échantillonnés dans le cadre de ce mémoire (Tableau 2, Figure 4). 

Figure 4 : Emplacements des sites d’études. En rouge, les sites urbains (d’ouest en est : Audenarde, Sint-Niklaas, Leuven) et 

en vert, les sites ruraux (d’ouest en est : Gramont, Sas, Sint-Joris-Weert). 
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Ces zones d’échantillonnage ont été sélectionnées parmi les sites définis dans le cadre du projet 

PAI SPEEDY (Merckx et al., 2018), déjà échantillonnés pour différentes espèces au cours des 

dernières années. Le pourcentage de zones comportant des bâtiments autour de ces derniers 

avait été calculé pour les classer en bas, moyens et hauts taux d’urbanisation (Piano et al., 2020). 

Béranger Waterschoot et Gwennaël Bataille ont sélectionné six sites parmi ceux-ci, car ils 

contenaient des populations de C. parallelus. Gwennaël Bataille a ensuite calculé le 

pourcentage de zones urbanisées, comprenant les bâtiments, mais également les routes et 

parkings, et ce à différentes échelles. Dans le cadre de cette recherche, c’est le pourcentage 

d’urbanisation à 500 mètres qui a été retenu, car il est adapté à la faible capacité de dispersion 

de C. parallelus. En effet C. parallelus est très proche de l’espèce Chorthippus montanus 

(Charpentier, 1825), brachyptère également, mais comportant parfois des morphes macroptères. 

L’étude réalisée sur cette espèce par Weyer et al. (2012) a montré une distance maximale de 

dispersion de 104 mètres pour des individus adultes. Nous avons donc fait l’hypothèse que C. 

parallelus ne dispersait pas plus loin que 500 mètres, ou que cela constituerait un évènement 

exceptionnel. 

3. Collecte des individus 

Un total de 498 criquets (250 femelles et 248 mâles) a été récolté pour cette recherche. Ceux-

ci provenaient de deux lots différents : un ensemble de criquets capturés en 2016 par Béranger 

Waterschoot (181 femelles et 180 mâles) et un ensemble de criquets capturés en 2020 dans le 

cadre de ce mémoire (73 femelles et 73 mâles) (Tableau 3).  

Les criquets de 2016 avaient été capturés, pesés, puis mis en élevage. Leurs comportements de 

témérité et d’exploration ont été testés en laboratoire deux jours après la capture. Ils ont ensuite 

Tableau 2 : Noms, pourcentage d'urbanisation à 500 m et coordonnées géographiques des six sites. 
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été congelés à -20°C dans des Eppendorf individuels. Dans le cadre de ce mémoire, seule leur 

morphologie a été analysée. 

La récolte de criquets de 2020 a été répartie sur 4 jours, les 21, 24, 27 et 29 juillet. À chacune 

de ces dates, les six sites ont été visités avec pour objectif la capture de trois mâles et trois 

femelles dans chacun d’eux. La décision de limiter nos captures à six individus par site et par 

jour nous a permis de 1) visiter chacun des six sites sur le cours d’une seule journée, et 2) tester 

comportementalement, dès le lendemain, l’ensemble des criquets capturés. Nous évitons ainsi 

de confondre un potentiel effet de l’urbanisation avec un effet du jour de capture et de test. 

Remarque : les individus collectés à Sint-Niklaas le 29/07/2020 provenaient d’un site voisin 

(51°10'33.5"N 4°09'11.3"E) au site choisi initialement, car plus aucun individu n’a pu être 

observé dans celui-ci. 

4. Expériences comportementales 

Les expériences comportementales ont été effectuées sur les criquets de 2020 le lendemain de 

leur capture. Celles-ci consistaient en un test en extérieur dans le parc de l’hôtel Ibis Styles de 

Louvain-la-Neuve (50°40'29.1"N 4°36'19.5"E) (Figure 5A). Le terrain était plat et sans ombre, 

recouvert d’un mélange de différentes espèces d’herbe, coupées à environ 10 centimètres de 

hauteur. Nous y avons mis en place une arène constituée d’un enclos de 6x6 mètres en tulle 

(Figure 5B) afin d’éviter que les criquets ne s’échappent lors des tests. Chaque individu était 

maintenu depuis sa capture dans une boite en plastique transparent (7.5 cm de long x 5.5 cm de 

large) (Figure 5C), placée au centre de l’arène en début de test. En raison d’une rupture de stock 

en magasin, plusieurs modèles de boites ont été utilisés, avec deux hauteurs (4.5 cm et 2.5 cm), 

et 10 couleurs, tous étant toutefois transparents. Ces facteurs de couleurs et de tailles des boites 

Tableau 3 : Capture des individus par date, site et sexe. Les trois premiers sites sont les ruraux, les trois derniers les urbains. 
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ont été pris en compte lors des expériences en les randomisant pour éviter un biais pour certains 

sites ou sexes.  

Les criquets en attente d’être testés étaient stockés dans une glacière et sortis quelques minutes 

avant leur test (lors du début du test précédent), pour uniformiser au maximum leur température 

corporelle initiale.  

Le couvercle de la boite était retiré par l’expérimentatrice depuis une distance d’environ 2 

mètres, supposée suffisante pour éviter d’être perçue par le criquet testé. Un chronomètre (Casio 

LA680WE) était enclenché au moment d’enlever le couvercle, et était arrêté dès que le criquet 

quittait l’espace occupé par la boite, que ce soit en sautant ou en marchant. Dans le cas de la 

Figure 5 : A. Vue aérienne de l’environnement utilisé pour les expériences comportementales. Le carré orange représente la 

parcelle de test. B. Enclos en tulle entourant la parcelle de test. C. Boite utilisée pour les expériences comportementales. 

L’anneau triangulaire collé sur le couvercle sert à retirer celui-ci à distance à l’aide d’un crochet. 

50 m 

A. 

C. B. 
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marche, c’est l’instant où le criquet n’avait plus aucune patte en contact avec la boite qui était 

pris en compte. Si le criquet n’était pas sorti après 10 minutes d’expérience, celle-ci était arrêtée. 

Une fois le criquet sorti ou les 10 minutes écoulées, l’expérimentatrice s’approchait du criquet 

à pas vifs et notait la distance entre son pied et le criquet quand celui-ci fuyait (mesure estimée 

en nombre de pieds, un pied équivalant à 25 cm). Les trois comportements mesurés lors de ces 

expériences étaient donc 1) le temps avant de quitter la boite, 2) la manière de sortir de la boite, 

et 3) la distance à laquelle la fuite était initiée. 

Afin de ne pas confondre l’effet de température ambiante ou de temps passé dans la boite avant 

le test avec un effet d’urbanisation ou de sexe, l’ordre de passage des criquets a été randomisé. 

La température et l’humidité ont également été mesurées toutes les cinq minutes pendant 

chacune des journées de test. 

5. Mesures morphologiques 

Les criquets ont été pesés vivants le jour de leur capture à l’aide d’une balance Ohaus Explorer 

Balance (précision ± 0,1mg). 

Les autres mesures morphologiques ont été effectuées sur les criquets congelés récoltés en 2016 

et en 2020. Ceux-ci ont été pris en photo au binoculaire (Euromex Holland, Nexius Zoom 

Range). Nous avons ensuite mesuré les longueurs du corps, des élytres, des tibias et des fémurs 

ainsi que la largeur des fémurs à l’aide du logiciel AutoCAD (v24.0, Autodesk, San Rafael, 

Californie, États-Unis). 

Nous avons également mesuré la longueur du pronotum afin de l’utiliser comme proxy de la 

taille générale des individus (Butlin et al., 1991; Köhler et al., 2017; San Martin y Gomez and 

Van Dyck, 2012; Tregenza et al., 2000). En effet, selon Köhler et al. (2017), la longueur du 

pronotum est considérée comme l’indicateur le plus fiable de la taille du corps. Béranger 

Waterschoot l’a d’ailleurs également utilisée comme proxy dans ses mesures sur Chorthippus 

brunneus réalisées en 2015. De plus, lors de nos mesures nous avons pu voir que la longueur 

du corps est une mesure plus incertaine que le pronotum comme proxy de la taille générale, 

entre autres à cause de l’ovipositeur des femelles dont la forme pouvait fortement varier, 

modifiant ainsi la longueur totale du corps. 

Pour la couleur, nous avons créé des catégories. En effet, Köhler et al. (2017) et Forsman et al. 

(2002) ayant également utilisé cette méthode de catégorisation, cela nous a semblé être un bon 

compromis pour analyser la couleur rapidement et sans avoir recours à une échelle, nécessitant 
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un appareillage et des logiciels spécifiques. Les catégories créées étaient « brun », « brun dos 

vert », « vert », « vert dos brun » et « rose ». 

Après séchage pendant 24h dans un four à 70°C (Binder Incubator BD115), les criquets ont été 

pesés (Ohaus Explorer Balance, précision ± 0,1mg). 

6. Analyses statistiques 

Toutes les analyses statistiques ont été effectuées sur R (version 3.6.1, R Core Team). 

Les analyses ont d’abord été faites en incluant le facteur « population » (site) dans les modèles, 

hiérarchisé au facteur « type de population ».  Pour plusieurs mesures morphologiques, le 

facteur « population » avait un effet significatif, indiquant une différence significative entre 

populations d’un même type de population. Cependant, nous avons choisi de le retirer des 

modèles pour des raisons statistiques, car n’ayant que trois sites par type de population (urbain 

vs. rural), le facteur population donnait une information redondante par rapport au type de 

population. Nous avons pris la décision de garder uniquement le facteur « type de population », 

car la mise en évidence des éventuelles différences entre milieux ruraux et urbains était 

l’objectif de ce travail de recherche.  

A. Morphologie 

Pour les mesures morphologiques, un total de 487 individus a été analysé. De la même manière 

que San Martin Y Gomez et Van Dyck (2012) pour l’espèce C. brunneus et que Köhler et al. 

(2017) avec C. parallelus, nous avons testé séparément les mâles et les femelles (242 et 245 

individus respectivement). Cette décision se justifie également par le fait que 

l’homoscédasticité entre sexes n’était pas respectée pour la grande majorité des mesures 

morphologiques (poids frais, longueurs du fémur, du tibia, et des élytres).  

Chacune des mesures morphologiques a ensuite été testée à l’aide d’un modèle linéaire 

généralisé mixte (lmm) prenant en compte, comme facteur fixe le type de population (rural ou 

urbain) et comme covariable la longueur du pronotum afin de corriger chacune des mesures par 

la taille générale, et comme facteur aléatoire, la date de capture. Nous avons testé les effets des 

facteurs fixes à l’aide des packages lme4 R et car. 

Concernant les poids secs, nous avons analysé 275 individus. Pour les mêmes raisons que les 

autres analyses morphologiques, nous avons réalisé les modèles du poids sec, du poids hydrique 

et de la teneur en eau séparément pour les mâles et les femelles (139 et 136 individus 
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respectivement). Le poids hydrique a été calculé en soustrayant pour chaque individu son poids 

sec à son poids frais le jour de sa capture. La teneur en eau a été calculée sur base de la formule : 

𝑃𝑜𝑖𝑑𝑠 𝑓𝑟𝑎𝑖𝑠 − 𝑝𝑜𝑖𝑑𝑠 sec

𝑝𝑜𝑖𝑑𝑠 𝑓𝑟𝑎𝑖𝑠
. 

Des corrélations de Spearman ont été effectuées sur toutes les données morphologiques 

numériques. Nous avons utilisé l’échantillon entier de 487 individus pour les mesures de 

longueur des élytres, fémurs et tibias, de largeur des fémurs, de poids frais et de pronotum. 

Nous avons utilisé l’échantillon réduit de 275 individus pour les données liées à la teneur en 

eau : le poids frais, le poids sec, le poids hydrique, la teneur en eau et le pronotum. 

Concernant la couleur des criquets, 485 individus ont été analysés. Nous avons effectué un chi-

carré pour tester la proportion de criquets dans chaque catégorie de couleur (brun, brun dos vert, 

vert, vert dos brun) en fonction du type de population. Nous avons choisi de retirer les criquets 

roses de l’analyse, car leur petit nombre risquait de biaiser l’estimation du chi carré. 

B. Comportements 

135 individus (69 mâles et 66 femelles) ont été analysés pour les expériences 

comportementales. 

Nous avons effectué un chi-carré comparant la proportion d’individus sortis ou non de la boite 

en fonction du type de population.  

Nous avons également testé dans quelle mesure le temps avant de quitter la boite était influencé 

par le sexe et le type de population. Une analyse de Cox incluant les facteurs sexe et type de 

population ainsi que leur interaction, la température et l’humidité lors du test, l’ordre de passage 

et la date de test a été réalisée. Celle-ci a été effectuée à l’aide des packages survival et car. 

Pour la distance de fuite, étant donné que les mesures par longueur de pieds résultaient en une 

donnée catégorielle, nous avons effectué un chi-carré comparant la proportion d’individus ayant 

fui à chaque distance (0, 0.25, 0.5, 1, 2, 3 pieds) en fonction du type de population. Nous avons 

également réalisé ce chi-carré en fonction du sexe. 
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Nous avons enfin testé l’effet des couleurs et de la taille des boites sur chacune des variables 

mesurées. Il en est ressorti qu’aucune n’influençait le temps avant de quitter la boite, la manière 

de sortir de la boite ou la distance de fuite (Tableau 4). Nous avons également effectué une 

corrélation de Spearman entre la température et l’humidité lors du test. 

 

  

Tableau 4 : Résultats des tests statistiques concernant l’effet de la couleur et de la taille de la boite d’expérience 

comportementale. 
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V. Résultats 

1. Mesures morphologiques 

Lors des corrélations de Spearman non liées à la teneur en eau, étant donné que beaucoup de 

nos mesures sont fortement corrélées entre elles, nous avons corrigé tout notre jeu de donnée 

par la taille générale en divisant chaque mesure par la longueur du pronotum. Cette modification 

effectuée, une corrélation importante entre la longueur et la largeur du fémur subsiste 

(coefficient = 0,69), ainsi que chacune de ces deux mesures avec la longueur du tibia (0,89 et 

0,68 respectivement) (Tableau 5). La longueur des élytres est par ailleurs inversement corrélée 

au poids (-0,69). 

Figure 6 : Représentation graphique des fréquences dans les différentes catégories de 

couleur en fonction du type de population (A) et du sexe (B). 

A. 

B. 
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Concernant les modèles, nous trouvons un effet significatif de la longueur du pronotum sur 

chacune des mesures morphologiques, et ce pour les deux sexes (Tableau 7, Figure 7). Ce 

résultat est cohérent avec la corrélation entre la longueur du pronotum et celle des autres 

mesures. Pour les deux sexes, le tibia (p = 0,047 pour les mâles et p = 0,0005 pour les femelles) 

et le fémur (p = 0,0074 pour les mâles et p = 0,012 pour les femelles) sont plus longs en milieu 

urbain (Tableau 7, Figure 7). Il n’y a en revanche pas de différence significative entre les 

populations rurales et urbaines pour la largeur du fémur (p = 0,226 pour les mâles et p = 0,788 

pour les femelles) (Tableau 7, Figure 7). Pour les criquets mâles, les élytres des individus 

urbains sont significativement plus longs que ceux des individus ruraux (p = 7,020e-05) 

(Tableau 7, Figure 7). Cette différence n’est pas visible chez les femelles (p = 0,139). Les 

individus mâles urbains sont également significativement plus légers que les ruraux (p = 0,014), 

ce qui n’est pas le cas des femelles (p = 0,631) (Tableau 7, Figure 7).  

Le chi-carré testant la proportion de criquets dans chacune des quatre catégories de couleur en 

fonction du type de population n’a pas montré de différence significative entre les milieux 

ruraux et urbains (p = 0,637) (Tableau 8, Figure 6). En nous inspirant des catégories de Köhler 

et al. (2017), nous avons fusionné les catégories « vert dos brun » et « brun dos vert », les 

considérant ensemble comme un morphe intermédiaire. En réalisant un chi-carré sur ce jeu de 

données modifié, nous n’obtenons pas plus d’effet du type de population sur la couleur (p = 

0,919) (Tableau 9).  

Tableau 6 : Corrélation entre les différentes mesures morphologiques relatives à la teneur en eau. 

Tableau 5 : Corrélation entre les différentes mesures morphologiques une fois corrigées par le pronotum. Les 

mesures relatives à la teneur en eau n’y figurent pas car elles ont été réalisées sur un échantillon réduit, rendant 

impossibles à comparer avec les mesures effectuées sur l’échantillon complet. 
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Lors des corrélations de Spearman sur les données relatives à la teneur en eau, la plupart des 

mesures sont fortement corrélées entre elles (Tableau 6). Cependant, la teneur en l’eau l’étant 

très peu, nous avons choisi de ne pas corriger le jeu de données par le pronotum. Les coefficients 

de corrélation de la mesure de teneur en eau sont tous assez proches de 0 (Tableau 6). 

Concernant les modèles, seules les mesures du poids sec des individus mâles et du poids 

hydrique des femelles semblent être influencées par l’urbanisation. Cependant, avec p = 0,067 

et p = 0,051 respectivement, aucun de ces effets n’est significatif. Concernant le poids hydrique 

des femelles, nous choisissons de ne pas prendre en compte la tendance étant donné que celle-

ci n’est due qu’au fait que l’échantillon soit réduit. En effet, en réanalysant les poids frais au 

moment de la capture seulement sur l’échantillon utilisé pour les poids secs (136 femelles), 

nous trouvons une différence significative chez les femelles. Le fait que cet effet sur le poids 

frais ne soit pas visible dans le grand échantillon (245 femelles) nous laisse penser que cela 

était un effet du hasard dans l’échantillon de 136 femelles. Il est donc possible que la tendance 

d’effet trouvée pour le poids hydrique soit également un effet du hasard. 
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Figure 7: Représentation des différentes mesures morphologiques en fonction du type de population et du sexe. Attention, mis à part le 

pronotum et la teneur en eau, toutes ces mesures sont divisées par la longueur du pronotum pour corriger par la taille générale de l’individu. 

Cependant, pour les modèles utilisés, nous avons plutôt inclus le pronotum comme facteur que divisé la réponse par celui-ci. 
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2. Expériences comportementales 

Le chi-carré testant la proportion de criquets étant sortis en marchant, sautant, ou n’étant pas 

sortis en fonction du sexe, ne montre aucun effet de ce dernier (p = 0,169) (Tableau 8, Figure 

8B). Concernant la différence de manière de sortir entre types de population, le chi-carré montre 

une tendance d’effet (p = 0,054) (Tableau 8, Figure 8A). D’après l’histogramme, il semble que 

seule la catégorie « pas sorti » montre une différence, avec une plus grande proportion 

d’individus ruraux. Cette différence est confirmée en réalisant un chi-carré fusionnant la marche 

et le saut comme une seule donnée « sorti » et en comparant avec le nombre de criquets n’étant 

pas sortis (Tableau 9). La différence entre les deux types de population est significative (p = 

Figure 8 : Représentation graphique des fréquences dans les différentes catégories de manière 

de sortir de la boite en fonction du type de population (A) et du sexe (B). 

A. 

B. 
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0,045). En revanche, en réalisant un chi-carré seulement sur les individus sortis, il n’y a pas de 

différence significative de manière de sortir en fonction du type de population (p = 0,999). 

L’analyse de Cox montre la présence d’une tendance pour le type de population (p = 0,070) et 

pour le sexe (p = 0,085) sur le temps avant de quitter la boite (Tableau 10). Les facteurs d’ordre 

de passage, de température et d’humidité lors du test ne présentent pas d’effet significatif (p = 

0,186, p = 0,219 et p = 0,290 respectivement). La température et l’humidité lors du test sont par 

ailleurs inversement corrélées (coefficient de corrélation = - 0,93). 

Malgré l’absence d’interaction significative entre le type de population et le sexe, et ayant déjà 

testé séparément les sexes pour la morphologie à cause du dimorphisme sexuel connu chez cette 

espèce, nous nous sommes permis de tester les deux sexes séparément avec des analyses de 

Cox. Il en est ressorti que les femelles urbaines quittent la boite significativement plus 

rapidement que les femelles rurales (p = 0,028). Cet effet n’est pas visible chez les individus 

mâles (p = 0,444).  

Le chi-carré testant la proportion d’individus ayant fui à chaque distance montre la présence 

d’une tendance entre les populations urbaines et rurales (p = 0,056), tandis que le sexe ne montre 

pas de différence significative (p = 0,603) (Tableau 8, Figure 9). Cependant, certaines 

catégories comportant un trop petit nombre d’individus, nous avons refait le test en les 

fusionnant avec les catégories voisines. Avec les nouvelles catégories « 0 à ¼ de pied », « ½ 

pied », « 1 pied », « 2 à 3 pieds », la tendance entre types de populations disparait (p = 0,275) 

(Tableau 9). 
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Figure 9 : Représentation graphique des fréquences dans les différentes distances d’initiation de fuite en 

fonction du type de population (A) et du sexe (B). 

A. 

B. 
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VI. Discussion 

Ce mémoire avait pour objectif de comparer la morphologie et le comportement des populations 

rurales et urbaines de Chorthippus parallelus. Nos mesures montrent effectivement des 

différences de traits entre les individus ruraux et urbains. Les traits morphologiques liés à la 

dispersion sont ainsi plus développés dans les populations urbaines. Les élytres sont plus longs 

en environnement urbain seulement pour les mâles. La taille et la couleur, quant à elles, ne sont 

pas influencées par l’urbanisation dans nos résultats. Pour le comportement, la seule différence 

significative porte sur la proportion d’individus étant sortis de la boite, plus élevée en milieu 

urbain. Nous remarquons également une tendance des individus urbains à sortir de la boite plus 

rapidement que leurs conspécifiques ruraux. 

1. Morphologie 

 

Concernant les mesures morphologiques, nous avions fait l’hypothèse que la fragmentation de 

l’habitat, plus marquée en milieu urbain, provoquerait une sélection des criquets présentant de 

meilleures capacités de dispersion. Notre hypothèse proposait également que l’îlot de chaleur 

urbain sélectionnerait des individus avec des membres plus longs, selon la règle de Allen. Ces 

deux prédictions devaient se traduire par des tibias et fémurs plus longs pour les individus 

vivant dans les zones urbanisées. Nos résultats confirment ces hypothèses, avec des longueurs 

des tibias et des fémurs significativement plus grandes en milieu urbain pour les deux sexes. 

Ces résultats vont dans le même sens que ceux obtenus par Thomas et al. (1998) et Hill et al. 

(1999) sur Lépidoptères, pour lesquels la morphologie de dispersion était plus développée dans 

les environnements plus fragmentés. Pour les Orthoptères, l’étude de San Martin y Gomez et 

Van Dyck (2012) sur l’espèce C. brunneus a montré également des fémurs et tibias plus longs 

en milieu urbain.  

Concernant l’îlot de chaleur urbain, les individus étudiés par San Martin y Gomez et Van Dyck 

(2012) n’ont pas montré d’effet de la température d’élevage sur la longueur des fémurs. Cette 

information permet d’écarter la possibilité de plasticité phénotypique de la longueur des 

membres en réponse à la chaleur. En revanche, cela n’exclut pas la possibilité d’une sélection 

par l’îlot de chaleur urbain des gènes responsables de membres plus longs en milieu urbain, 

allant dans le sens de la règle de Allen. Concernant C. parallelus, nous ne savons pas si elle 

répond de manière plastique à la chaleur. Les résultats de Köhler et al. (2017) sur C. parallelus 

ont montré des fémurs plus longs dans les sites à de plus basses altitudes. Selon les auteurs, cela 
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indique un respect de la règle de Allen pour cette espèce. Cependant, cette différence pourrait 

résulter d’une sélection ou d’une plasticité phénotypique. 

Nous manquons d’informations sur les autres appendices des individus de notre étude pour 

différencier les effets de fragmentation et d’îlot de chaleur urbain. Il aurait en effet fallu mesurer 

les pattes antérieures et médianes pour voir si celles-ci étaient effectivement plus longues en 

milieu urbain. En supposant que les criquets de l’espèce C. parallelus dispersent 

majoritairement par le saut, une différence de longueur des membres antérieurs et médians entre 

les populations rurales et urbaines serait vraisemblablement due à un effet de température 

ambiante plutôt que de fragmentation de l’habitat. N’ayant pas mesuré les membres antérieurs 

et médians dans le cadre de cette étude, et sachant que la règle de Allen n’a pas été démontrée 

comme avérée, nous supposons que c’est la fragmentation de l’habitat qui a le plus d’effet sur 

les tibias et fémurs de nos criquets. 

Concernant la largeur des fémurs, nous avions émis l’hypothèse que cette mesure indique la 

capacité de dispersion des individus. Nous n’avons cependant pas trouvé de différence 

significative entre les populations rurales et urbaines, bien que les fémurs et tibias urbains soient 

significativement plus longs que les ruraux. Ce résultat est étonnant étant donné que ces trois 

mesures sont plutôt corrélées entre elles. Cependant, n’ayant pas effectué les corrélations 

séparément pour les deux sexes, contrairement aux modèles, il se peut que cette incohérence 

provienne de là. Ces résultats suggèrent que la largeur du fémur n’est pas un bon indicateur de 

la capacité de dispersion, ou que d’autres effets masquent celui de la fragmentation. Des 

recherches supplémentaires sont nécessaires pour distinguer ces effets. 

Les élytres des individus mâles urbains étaient significativement plus longs que ceux des mâles 

ruraux. Cet effet n’était pas visible chez les femelles. Cela indique une interaction entre le type 

de population et le sexe. Ces résultats sont similaires à ceux de Köhler et al. (2017), ayant 

également trouvé une différence de longueurs d’élytres uniquement chez les mâles. Selon eux, 

si avoir de longs élytres améliore l’attractivité du chant des individus, la sélection sexuelle 

pourrait favoriser ce trait. Celui-ci apparaitrait à de basses altitudes, mais pas forcément dans 

les conditions plus difficiles des zones de hautes altitudes, où la sélection sexuelle pourrait être 

contrecarrée par la sélection naturelle, limitant la taille des élytres dans un environnement 

présentant des températures plus froides pour minimiser les pertes de chaleur des individus. Un 

phénomène similaire pourrait avoir lieu entre les zones urbaines et rurales, ces dernières étant 

plus fraiches que les premières. En effet, dans les zones urbaines, la sélection sexuelle irait dans 
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le même sens que la sélection naturelle, favorisant de longs élytres pour la sélection sexuelle, 

et favorisant de longs membres (dont les élytres) suivant la règle de Allen. 

Un phénomène pouvant exercer une sélection sexuelle orientée vers de longs élytres pourrait 

être celui de la pollution sonore. En effet, les criquets mâles produisant du son en frottant les 

dents de leur fémur arrière contre une veine saillante de leurs élytres, il se pourrait que présenter 

des élytres plus longs en milieu urbain soit avantageux. Il a déjà été montré chez différentes 

espèces d’oiseaux que les individus urbains chantaient à des fréquences plus hautes que leurs 

conspécifiques ruraux (Nemeth and Brumm, 2009; Slabbekoorn and den Boer-Visser, 2006; 

Slabbekoorn and Peet, 2003). Ce changement a également été démontré sur des criquets (Lampe 

et al., 2014, 2012). La plasticité phénotypique semblait dans leur cas être responsable de ce 

changement. Les traits morphologiques et physiologiques permettant aux criquets mâles de 

répondre aux bruits d’origine anthropique sont peu connus, cependant les mécanismes de 

production du son chez ces animaux ont déjà été bien étudiés (Lampe et al., 2014). L’étude de 

Meyer et Elsner (1996) sur 20 espèces différentes (dont C. parallelus) montre que la longueur 

des élytres n’a pas d’effet sur la gamme de fréquences du son produit. Ce résultat va à l’encontre 

de notre hypothèse selon laquelle la pollution sonore serait la cause des élytres plus longs 

retrouvés chez les mâles urbains. Par ailleurs, les résultats obtenus par Waterschoot et al. 

(Soumis) sur l’espèce C. brunneus ont montré une tendance des élytres à être plus courtes en 

milieu urbain et la fréquence maximale à être plus basse, allant à l’encontre de nos résultats. 

Des recherches supplémentaires sont nécessaires pour étudier l’effet de la pollution sonore sur 

la longueur des élytres chez C. parallelus. 

D’une tout autre manière, il se pourrait que ce soit la sélection par la fragmentation et non la 

sélection sexuelle qui soit responsable de ces plus longs élytres chez les mâles urbains. En effet, 

en supposant que pour notre espèce, les ailes (approximées par la longueur des élytres) jouent 

un rôle dans le saut, et donc dans la dispersion, il parait probable que celles-ci soient plus 

longues en environnement urbain. Nous pourrions expliquer l’absence d’effet chez les femelles 

par le fait que chez elles les élytres et ailes sont vraiment vestigiaux, jouant peut-être un rôle 

moindre dans le saut et donc dans la dispersion. Cependant, nous n’avons pas de preuve du lien 

entre dispersion et longueur d’ailes pour les individus brachyptères de cette espèce. Des 

recherches plus poussées à ce sujet sont donc nécessaires pour confirmer ou infirmer cette 

hypothèse. 

Nous avions fait l’hypothèse que les températures plus élevées en milieu urbain 

sélectionneraient les individus de plus grande taille, suivant ainsi l’inverse de la règle de 
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Bergmann (Allen, 1877; Fan et al., 2019). Nous n’avons pourtant pas trouvé de différence 

significative de taille (approximée par la longueur du pronotum) entre les populations rurales 

et urbaines. Nos résultats vont cependant dans le même sens que ceux obtenus par Köhler et al. 

(2017), n’ayant pas non plus trouvé de différence significative de pronotum entre les 

populations vivant dans des températures plus ou moins élevées. De la même manière que ces 

auteurs, nos résultats semblent suivre la règle de Allen, mais ne suivent pas ni ne vont à 

l’encontre de celle de Bergmann. 

Comme dit précédent, la règle de Bergmann et celle de Allen n’ont pas été démontrées comme 

avérées. Il est d’autant plus possible qu’elles ne soient pas applicables pour les Orthoptères, qui 

ont tendance à réguler leur température de manière comportementale (Willott, 1997). 

Cependant, plusieurs études présentées plus tôt dans de ce mémoire (Dingle et al., 1990; 

Masaki, 1983, 1967; Mousseau, 1997; Mousseau and Roff, 1989; Orr, 1996; Telfer and Hassall, 

1999), dont une effectuée en jardin commun (Willott and Hassall, 1998), montraient un effet 

de la température environnementale allant dans le sens inverse de la règle des Bergmann sur les 

Orthoptères. 

D’un autre côté, l’hypothèse selon laquelle la fragmentation et la chaleur des villes conduiraient 

toutes les deux à favoriser des individus plus grands en milieu urbain n’est pas vérifiée par nos 

résultats. Il est possible que dans notre cas, les effets de l’îlot de chaleur urbain et de la 

fragmentation sur la taille soient masqués par d’autres déterminants de la taille du corps. Evans 

et al. (2010) présentent l’hypothèse que la taille du corps en milieu urbain est déterminée par 

un trade-off entre le taux de reproduction et la mortalité, qui sont influencés par différents 

facteurs liés à la disponibilité en nourriture. Ainsi, il est possible que des individus d’une 

certaine espèce trouvent en ville plus de nourriture disponible que leurs conspécifiques ruraux, 

conduisant à un effet positif de l’urbanisation sur la taille chez cette espèce. Ce phénomène a 

déjà été documenté chez des carnivores commensaux des humains (Yom-Tov, 2003), mais pas 

chez les Orthoptères, pour lesquels il est moins probable que les sources de nourriture 

anthropique aient une influence. En effet, notre espèce d’intérêt se nourrissant exclusivement 

d’herbe, c’est plutôt l’effet inverse que l’on pourrait s’attendre à trouver : des individus de taille 

réduite en ville à cause de la moins grande qualité et diversité de nourriture (Grayson and 

Hassall, 1985; Zvereva and Kozlov, 2006). Par ailleurs, San Martin y Gomez et Van Dyck 

(2012) ont suggéré que la densité de population pourrait réduire la masse corporelle (que nous 

pouvons considérer comme un proxy de la taille générale). Ces effets pourraient éventuellement 
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annuler celui de la thermorégulation et celui de la capacité de dispersion, expliquant l’absence 

d’influence de l’urbanisation sur la taille du corps dans nos résultats. 

L’hypothèse avait été faite que les individus urbains contiendraient plus d’eau que leurs 

conspécifique ruraux, pour faire face à la dessiccation plus probable en ville. Nous n’avons pas 

trouvé de différence significative de teneur en eau dans l’échantillon analysé. Ce résultat est 

cohérent avec les corrélations de Spearman, ayant montré de fortes corrélations entre le poids 

frais, le poids sec et le poids hydrique, mais pas avec la teneur en eau. Ce résultat ayant été 

obtenu sur les deux sexes confondus est logique, et indique que la teneur en eau est similaire 

pour tous les criquets, quel que soit leur poids frais. Nos résultats des modèles concernant les 

autres mesures relatives à la teneur en eau montrent une tendance pour le poids frais et le poids 

secs uniquement chez les mâles, les urbains étant plus légers que les ruraux. Cependant, cette 

différence ne s’accompagne pas d’une modification du poids hydrique ni de la teneur en eau. 

Cela est étonnant car avec une diminution de poids frais, une tendance de diminution de poids 

sec en milieu urbain et un poids hydrique constant, nous nous attendrions à ce que la teneur en 

eau augmente. Nous n’avons pas d’explication pour cette incohérence dans l’échantillon des 

mâles. D’autre part, il est plus prudent de ne pas faire de conclusions de l’effet de l’urbanisation 

sur la résistance au stress de dessiccation sur C. parallelus seulement sur base de leur contenu 

en eau. En effet, comme expliqué par Gibbs et Matzkin (2001), plusieurs mécanismes sont 

susceptibles d’augmenter la résistance au stress de dessiccation, par exemple en réduisant la 

perte d’eau ou en tolérant mieux celle-ci. Ces deux mécanismes ne sont pas visibles seulement 

en mesurant la teneur en eau des criquets, il est donc possible que l’un d’eux soit effectivement 

plus développé chez les individus urbains de C. parallelus. Des recherches supplémentaires sur 

la résistance à la dessiccation de cette espèce sont nécessaires pour confirmer cette hypothèse. 

Concernant la couleur des criquets, nous avions fait l’hypothèse d’une plus grande proportion 

de criquets clairs en milieu urbain par rapport au milieu rural, pour des raisons de 

thermorégulation. Dans nos résultats, aucune différence significative n’a été trouvée. Il est donc 

difficile de dégager un effet d’îlot de chaleur urbain sur la coloration des criquets. Ces résultats 

vont à l’encontre des conclusions faites par Köhler et al. (2017), qui montraient une différence 

de proportion des morphes en fonction de l’altitude. Selon eux, la proportion plus importante 

d’individus bruns à de hautes altitudes peut être due à des capacités de thermorégulation 

différentes entre les morphes. Cette supposition suit la conclusion de Clusella Trullas et al. 

(2007), selon laquelle les organismes de couleurs plus foncées ont tendance à se réchauffer plus 

rapidement à un niveau de radiation solaire donné que ceux de couleurs plus claires. 
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L’absence d’effet de l’urbanisation, et donc de la chaleur de l’environnement, dans nos résultats 

pourrait être due au fait que le classement en catégories n’indique pas la clarté de la couleur. 

En effet, lors de l’analyse morphologique, nous avons pu remarquer que les criquets bruns 

pouvaient être très foncés, tirant sur le noir, ou assez clairs, presque beiges. Mais étant donné 

que nous ne pouvions pas multiplier les catégories ni vraiment définir de manière arbitraire 

quelle était la limite entre clair et foncé, nous avons décidé d’ignorer cette subtilité. Il est 

cependant important de tenir compte du fait que cela a pu rendre l’effet de la température 

difficile à détecter. L’idéal serait donc de réitérer la mesure des couleurs en créant une échelle 

traduisant leur clarté de manière numérique, permettant une variable continue. Cela permettrait 

des analyses plus fines et peut-être la détection d’un effet. Nous soulignons tout de même que 

lors de leurs expériences, Köhler et al. (2017) ont affirmé que leurs criquets bruns étaient plus 

foncés que les autres morphes, de la même manière que nous, et ont trouvé un effet de l’altitude 

sur la proportion des différents morphes. Nous pouvons donc également supposer que nos 

criquets bruns étaient plus foncés que les autres morphes.  

Une autre explication de l’absence d’effet dans nos résultats, contrairement à ceux de Köhler et 

al. (2017), pourrait être que dans leur étude c’est le rayonnement solaire et non la température 

environnementale qui jouait un rôle dans la distribution de morphes de couleur chez C. 

parallelus dans leur étude. En effet, les individus mélaniques étant plus résistants aux 

ultraviolets que leurs conspécifiques non mélaniques (Majerus and Majerus, 1998), le fait qu’ils 

soient plus nombreux en altitude pourrait être dû à l’intensité plus forte des rayons ultraviolets. 

Dans le cas des zones urbaines, nous n’avons pas d’informations sur l’intensité des rayons 

ultraviolets dans les zones urbaines et rurales. Cependant, si la ville et la campagne se trouvent 

à des altitudes et des latitudes proches, celle-ci ne devrait pas beaucoup varier. 

Il se pourrait également que, de la même manière que pour la taille, l’effet de l’îlot de chaleur 

urbain soit masqué par d’autres facteurs. En effet, la couleur des individus ne fait pas seulement 

l’objet d’une sélection par la température de l’environnement. Par exemple, il se pourrait que 

les criquets de différentes couleurs ne soient pas perçus de la même manière par les prédateurs 

(Ahnesjö and Forsman, 2006; Dieker et al., 2018), et que les communautés de ces dernières 

soient différentes entre la ville et la campagne. Une contre-sélection des individus clairs en ville 

pourrait ainsi s’opérer si ceux-ci sont également plus visibles par les prédateurs urbains. D’un 

autre côté, l’habitat en lui-même et les plantes présentes dans celui-ci pourraient jouer un rôle. 

L’étude de Unsicker et al. (2008) sur des femelles de C. parallelus a montré que le paramètre 

environnemental influençant le plus la fréquence des morphes bruns était la composition de la 
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communauté végétale. L’abondance des femelles brunes augmentait avec la richesse spécifique 

des plantes (Unsicker et al., 2008). Selon les auteurs, ce phénomène pourrait entre autres être 

dû à l’augmentation du nombre potentiel d’espèces sur lesquelles se nourrir. Si dans les sites 

urbains de notre étude, la richesse spécifique des végétaux était plus faible, cet effet pourrait 

avoir contrebalancé celui de la température ambiante. Une quantification de la richesse 

spécifique des végétaux dans nos différents sites pourrait contribuer à comprendre l’effet de 

l’urbanisation sur la couleur de cette espèce. Enfin, des taux de migration importants pourraient 

maintenir des proportions de morphes de couleur similaires entre les milieux urbains et ruraux, 

contrebalançant la sélection opérée par le climat local de la ville ou de la campagne (Dieker et 

al., 2018). Des recherches plus poussées sur la dynamique des populations de C. parallelus et 

sur les communautés de prédateurs et de végétaux sont nécessaires pour déterminer le rôle de 

ces différents facteurs dans la distribution des morphes de couleur au sein des populations 

urbaines et rurales. 

2. Comportement 

Il existe à présent un certain nombre d’études décrivant les modifications comportementales 

dues à l’environnement urbain (Lowry et al., 2013). En effet, les pressions sur les individus 

trouvées en ville peuvent les pousser à ajuster leurs comportements, pouvant ensuite mener à 

une sélection de certains patterns comportementaux. 

L’hypothèse faite avançait que les criquets urbains auraient un comportement plus explorateur 

que leurs conspécifiques ruraux, se traduisant entre autres par un temps plus court avant de 

sortir de leur boite de test. Dans nos résultats, les individus urbains ont effectivement montré 

une tendance à quitter la boite plus rapidement que les ruraux, mais cette différence n’était pas 

significative. Par ailleurs, pour la manière de sortir de la boite, la seule catégorie montrant une 

différence significative de proportion entre les individus ruraux et urbains était « pas sorti », 

avec plus d’individus ruraux. Cela va dans le même sens que les conclusions du temps avant de 

sortir de la boite. En effet, ces deux résultats indiquent une plus grande propension des individus 

urbains à sortir de la boite. 

Ces résultats, bien que peu marqués, semblent montrer un impact de l’urbanisation sur le 

comportement d’exploration de C. parallelus. Ils vont d’ailleurs dans le sens de ceux obtenus 

par Thompson et al. (2018), pour qui les individus urbains de Poecile atricapillus étaient des 

explorateurs plus rapides que leurs conspécifiques ruraux. 



55 

 

Nous avions prédit que la distance d’initiation de fuite, utilisée comme proxy du comportement 

de témérité, serait plus courte pour les individus urbains que les ruraux. Dans nos résultats, nous 

n’avons pas obtenu de résultats significatifs, et la tendance d’effet a disparu une fois que nous 

avons fusionné les catégories comportant un faible effectif avec leurs voisines. Cela suggère 

que l’urbanisation n’a pas d’effet sur la témérité de C. parallelus, ou que notre échantillon était 

trop petit pour le détecter. Il se pourrait également que le fait d’avoir mesurée la distance de 

fuite sous forme de catégories nous ait empêchés de détecter un effet, car ne permettant pas une 

grande précision dans les analyses. Cette méthode est d’ailleurs différente du reste de la 

littérature sur le sujet. Une autre explication possible de l’absence d’effet peut être que cette 

mesure n’a à notre connaissance jamais été effectuée sur des insectes, ou du moins sur des 

Orthoptères. Il nous est donc difficile de savoir si la distance d’initiation de fuite est un bon 

indicateur de la témérité de ce taxon. 

3. Association entre morphologie et comportement 

Nous avons pu voir dans le cadre de ce mémoire que la morphologie fonctionnelle des criquets 

est bel et bien influencée par l’urbanisation chez C. parallelus, sans trouver d’effets marqués 

sur le comportement. Il est possible que cela soit dû à la nature plutôt exploratoire de nos 

mesures comportementales, ne permettant pas de nous assurer de leur validité biologique. 

Nous pouvons cependant souligner que les quelques résultats obtenus dans les analyses 

comportementales vont dans le sens de ceux obtenus avec les mesures morphologiques. En 

effet, dans les deux cas, les criquets urbains semblent être les plus disperseurs que leurs 

conspécifiques ruraux, sans doute à cause de la fragmentation de leur habitat. Cet effet se 

montre à la fois au niveau de la capacité de dispersion (morphologie fonctionnelle de dispersion, 

c’est-à-dire des fémurs et tibias plus longs), et semble se montrer au niveau de la propension à 

quitter une parcelle d’habitat (comportement d’exploration). Il semble donc que pour cette 

espèce, la sélection se fait en faveur d’individus plus disperseurs. Nous soulignons cependant 

que le comportement plus explorateur des individus urbains n’induit pas forcément qu’ils sont 

plus disperseurs, mais pourrait simplement correspondre au besoin de ceux-ci de constamment 

actualiser les informations sur leur environnement changeant (Renner, 1990; Thompson et al., 

2018). Dans les deux cas, cette différence trouvée dans nos résultats, bien que légère, pourrait 

indiquer que les individus urbains ont acquis un comportement plus explorateur, ou que ce type 

de comportements a été sélectionné par des pressions de sélection particulières à la ville. Ces 
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pressions de sélection pourraient être la fragmentation ou les perturbations dues à l’activité 

humaine. 

Comme dit précédemment, la consanguinité et la compétition entre les pairs ont tendance à être 

plus élevées en milieu urbain à cause de la taille réduite des parcelles d’habitat. Le fait que, 

pour C. parallelus, les individus les plus disperseurs soient sélectionnés pourrait mener à 

contrebalancer cet effet, favorisant les échanges de gènes entre les populations (Cheptou et al., 

2017; Hargreaves et al., 2015; Kubisch et al., 2013). Cependant, si les parcelles d’habitat urbain 

sont trop éloignées les unes des autres, la présence d’individus plus disperseurs en milieu urbain 

pourrait être maladaptative, menant à perdre plus d’individus dans la matrice hostile. Cet effet 

a déjà été montré de manière interspécifique par Reinhardt et al. (2005) sur les Orthoptères. 

Dans son étude, les espèces les plus disperseuses présentaient une plus forte mortalité en 

environnement fragmenté. Cela pourrait s’expliquer par le fait que parmi les individus quittant 

une parcelle d’habitat favorable, un grand nombre n’en trouvent jamais d’autres, et ne 

s’établissent donc jamais dans une autre population. Comme souligné par Thomas (2000), ce 

phénomène laisse la population d’origine plus petite, et donc vulnérable, car sensible à 

l’extinction stochastique. De plus, si le nombre d’individus perdus par émigration à chaque 

génération dépasse le nombre remplacé par reproduction ou immigration, la population risque 

de s’éteindre de façon déterministe. Dans le cas de C. parallelus, notre hypothèse la rapprochant 

de l’espèce Chorthippus montanus lui attribuait une faible mobilité. Pour rappel, cette dernière 

espèce ne dispersait pas plus loin que 104 m dans l’étude de Weyer et al. (2012). Dans le cas 

où les parcelles d’habitat en milieu urbain seraient majoritairement plus distantes les unes des 

autres que 104 m, il se pourrait que les fémurs et tibias plus grands en milieu urbain soient 

maladaptatifs, menant ainsi les populations urbaines à une possible extinction. Nous devrions 

donc voir les populations décliner au fil des ans dans nos sites. Cela ne semble pas être le cas 

(Communication personnelle, Béranger Waterschoot), mais des mesures quantitatives de la 

dynamique des populations dans nos sites seraient utiles pour le confirmer. 

Concernant l’adaptation à l’îlot de chaleur urbain, l’absence d’effet dans nos résultats de 

mesures morphologiques pourrait suggérer que les individus de notre espèce d’intérêt n’ont pas 

encore développé d’adaptation à cet aspect environnemental. Cependant, ces sites étant 

échantillonnés depuis un certain nombre d’années pour des individus de C. parallelus, il y a 

déjà eu de nombreuses générations dans les différents sites urbains (Communication 

personnelle, Béranger Waterschoot). Il se pourrait également, comme expliqué précédemment, 

que la pression de sélection amenée par l’îlot de chaleur urbain ne soit pas assez forte pour 
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induire un réel changement des traits de C. parallelus, ou qu’elle soit contrebalancée par 

d’autres pressions de sélection. Nous avions donné l’exemple de la visibilité par les prédateurs 

pour la couleur, mais cela pourrait être le cas des autres traits morphologiques. D’un autre côté, 

il est possible que les ressources environnementales disponibles en ville ne permettent pas aux 

individus d’atteindre la valeur optimale du trait considéré, comme mentionné pour la taille, qui 

pourrait être réduite par la moindre qualité de la nourriture en milieu urbain. Dans ce dernier 

cas, si le fait de ne pas atteindre une taille optimale était vraiment maladaptatif, les populations 

pourraient décliner. Cependant, comme dit précédemment, cela ne semble pas être le cas 

(Communication personnelle, Béranger Waterschoot). Il se pourrait également que les 

populations urbaines soient des populations puits, constamment alimentées par des individus 

ruraux. Cette hypothèse expliquerait pourquoi les individus récoltés en milieu urbain n’ont pas 

encore développé d’adaptation pour la taille, et possèdent une morphologie de disperseurs. En 

effet, ceux-ci constitueraient un échantillon non aléatoire des populations rurales, regroupant 

les individus ayant la plus grande capacité de dispersion pour arriver en milieu urbain. Cette 

hypothèse pourrait également expliquer pourquoi la morphologie de dispersion des individus 

urbains est plus marquée dans nos résultats. 

4. Sources de biais et imprécisions dans les 

mesures 

A. Sites d’échantillonnage 

Nous avons choisi de ne pas tester le facteur site (ou population) pour des raisons statistiques, 

mais il se peut que celui-ci ait tout de même un effet. Les sites ont été classés comme ruraux et 

urbains sur base d’un pourcentage d’urbanisation calculé d’après les zones construites dans un 

rayon de 500m, mais ce pourcentage d’urbanisation était grandement variable en prenant un 

rayon plus large. Par ailleurs, ce pourcentage ne prend en compte que les constructions, il est 

donc un bon indicateur de la fragmentation ou de l’ilot de chaleur urbain (ces deux phénomènes 

étant causées par les constructions anthropiques) mais la pollution sonore ou le passage 

d’humains à proximité ne sont pas indiqués. Pourtant, ces derniers facteurs pourraient par 

exemple avoir un effet sur la témérité des criquets ou sur la longueur des élytres des mâles.  

D’un autre côté, nous n’avons trouvé aucune différence significative de taille et de couleur entre 

les criquets ruraux et urbains de cette étude, malgré nos hypothèses de l’effet de l’îlot de chaleur 

sur ces traits. Cette absence de résultats dans notre étude pourrait provenir d’un trop petit 
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échantillon de sites, mais peut nous amener à questionner l’importance du phénomène d’îlot de 

chaleur dans les sites sélectionnés. En effet, il se pourrait que dans notre cas, les différences de 

température entre les sites urbains et ruraux ne soient pas assez marquées pour avoir un effet 

sur les criquets, ne provoquant donc pas de sélection de certains traits comportementaux. En 

effet, les mesures réalisées par Kaiser et al. (2016) dans des zones de végétation forestière entre 

le 30 aout et le 8 octobre, n’ont montré qu’une différence de 1°C entre le milieu urbain et le 

milieu rural. L’étude prenant place en Région flamande, dans les alentours de Leuven, il se 

pourrait que cette différence soit également minime dans le cas de nos sites. Les auteurs 

suggèrent cependant que des zones de végétation ouverte seraient susceptibles de montrer de 

plus grandes différences en fonction du niveau d’urbanisation. Pour pouvoir vérifier cette 

hypothèse, il faudrait mesurer de manière précise les variations de température dans nos sites 

d’intérêt. D’un autre côté, comme dit précédemment, il se peut que l’absence d’effet de 

l’urbanisation sur nos individus soit due au fait que de nombreux phénomènes régissent la taille 

et la couleur, et la température n’est certainement pas le seul paramètre déterminant ceux-ci.  

Une future recherche impliquant ces sites pourrait y mesurer de manière précise les 

changements de température, les différents types de bruits ambiants, ainsi que le nombre de 

passages d’humains et de véhicules. Cela permettrait de s’assurer des réelles différences de 

paramètres environnementaux entre les sites ruraux et urbains et de quantifier la variabilité au 

sein des sites ruraux et urbains. 

B. Échantillonnage possiblement non aléatoire 

Durant les quatre jours de récoltes pendant l’été 2020, nous avons veillé à capturer les individus 

de manière aléatoire dans les différents sites, en relâchant tout de même les juvéniles pour 

effectuer nos mesures seulement sur des adultes. Cependant, le site de Sint-Niklaas étant de très 

petite taille et comportant peu d’individus, nous avons parfois dû garder les juvéniles capturés 

pour arriver au nombre de 6 individus par jour et par site. Même si le nombre de juvéniles restait 

faible, il est possible que le fait qu’ils se trouvaient majoritairement dans un site urbain ait biaisé 

les analyses.  

Par ailleurs, nous n’avons capturé presque aucun individu macroptère, étant donné la difficulté 

de les suivre. Cependant, ces individus pouvant jouer un rôle majeur dans la dispersion et la 

connectivité entre populations, il est possible que ne pas les inclure dans nos analyses ait eu un 

impact. Des recherches supplémentaires sur la fréquence des macroptères chez C. parallelus, 

ou la longueur des ailes de ceux-ci en fonction du milieu d’origine pourraient nous permettre 
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d’étudier ces hypothèses. En effet, la pertinence écologique des macroptères dépend à la fois 

de leur capacité de vol, mais aussi de leur fréquence (Poniatowski and Fartmann, 2011). Marhall 

et Haes (1988) rapportent d’ailleurs que pour C. parallelus, le nombre d’individus macroptères 

augmente lorsqu’une population devient trop importante. Pour l’espèce Metrioptera roeselii, 

Wissmann et al. (2008) ont peu attribué l'expansion de l'aire de répartition aux macroptères en 

raison de leur rareté. Une recherche sur C. parallelus est nécessaire pour connaitre l’importance 

des macroptères dans la dispersion, et la variation de leur nombre et de leurs capacités de 

dispersion en fonction de la fragmentation de l’habitat. 

C. Expériences comportementales : tests en extérieur 

Tester les comportements des criquets dans une arène semi-naturelle était selon nous un bon 

compromis entre les tests sur le terrain et ceux en laboratoire pour tenter de se rapprocher des 

réponses des individus dans leur milieu naturel. En effet, comme l’expliquent Calisi et Bentley 

(2009), les comportements des individus peuvent différer fortement entre l’étude en laboratoire 

et sur le terrain. Nos expériences à l’extérieur ont tenté de se rapprocher du milieu naturel de 

l’espèce, en étant effectuées dans de l’herbe, sous une couverture nuageuse changeante, avec 

des températures et une humidité évoluant au fil de la journée, un vent et un bruit ambiant 

variable. Le fait de tout de même définir une arène fixe avec un enclos nous a tout de même 

permis de tester les criquets dans ces conditions naturelles sans risquer de perdre ensuite ceux-

ci, empêchant de mesurer leur morphologie. 

Notre dispositif expérimental cumulait donc plusieurs avantages des tests en laboratoire et des 

tests sur le terrain, mais cumulait également différents inconvénients de ces deux modes 

d’expérimentation.  

Par exemple, par rapport à une expérience en laboratoire permettant un contrôle de nombreux 

paramètres physicochimiques, tester les individus en extérieur ajoute de la variance dans 

différents facteurs environnementaux. Dans le cas de la température, connue pour avoir un effet 

sur les organismes ectothermes, il est possible qu’un effet de seuil lié à l’optimum de 

température de cette espèce soit entré en jeu. Malgré que nous n’ayons pas trouvé d’effet de la 

température de test sur le temps avant de sortir de la boite, nous n’excluons pas la possibilité 

qu’elle ait une influence sur les autres comportements. En effet, C. parallelus est une espèce 

régulant sa température interne de manière comportementale et préférant des températures entre 

32 et 35°C (Springate and Thomas, 2005). Ainsi, les individus ayant été testés hors de cette 

gamme de températures (entre 20°C et 42°C dans notre cas) pourraient avoir orienté toute leur 
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énergie à la thermorégulation plutôt qu’à l’exploration, rendant leurs mesures 

comportementales difficiles à mettre en lien avec un effet d’urbanisation. Il serait intéressant 

dans de futures analyses statistiques de retirer les criquets ayant été testés en dehors de leur 

gamme de température afin de voir si l’effet de l’urbanisation sur leur comportement 

d’exploration et de témérité est plus marqué. 

D’un autre côté, privilégier l’arène à un environnement complètement naturel nous a conduits 

à mesurer des comportements plus éloignés de ceux ayant réellement lieu en nature. Par 

exemple, pour avoir une idée de la propension à disperser des individus, il aurait été plus 

judicieux de procéder à un CMR, de la même manière que Diekötter et al. (2007). Mesurer le 

temps avant de quitter la boite et la manière de sortir de celle-ci comme indicateurs 

d’exploration, pour ensuite lier ce comportement d’exploration à une propension à disperser 

risque de faire perdre en justesse écologique. 

Par ailleurs, les tests en open-field ont déjà été fortement critiqués pour diverses raisons. Par 

exemple, Renner (1990) explique que les mesures d’exploration des individus dans ce contexte 

pourraient en fait souvent refléter leur propension à essayer de s’échapper de l’arène. Selon 

l’auteur, le test en open-field est inadéquat si l’objectif est de susciter une exploration 

spontanée. Dans le même sens, le fait de capturer les criquets dans leur environnement d’origine 

et de les tester ensuite dans un environnement complètement nouveau pour eux risque de faire 

interférer les mesures d’exploration et de témérité (Barnett and Cowan, 1976; Renner, 1990; 

Wilson et al., 2010). En effet, malgré que l’arène était couverte d’herbe et présentait des 

caractéristiques similaires à l’environnement naturel, il est possible que le transport, le passage 

de l’obscurité à la lumière et la transition de température quelques minutes avant le test aient 

effrayé les criquets les moins téméraires, les rendant moins enclins à quitter leur boite pour 

explorer l’arène. Les comportements mesurés que nous avions déterminés comme des 

indicateurs d’exploration pourraient donc également montrer un effet de l’urbanisation sur la 

témérité des individus. 

D. Expériences comportementales : répétabilité 

Nous avons fait l’hypothèse que les comportements des individus de l’espèce C. parallelus 

étaient constants dans le temps. En effet, particulièrement pour le comportement d’exploration, 

un grand nombre de taxons a montré une certaine répétabilité (Bell et al., 2009). Cependant, 

n’ayant pas vérifié cette hypothèse pour notre espèce, nous ne pouvons pas nous assurer que les 

comportements testés reflètent bien un effet de l’urbanisation. Par ailleurs, il est possible que 
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la tendance d’effet pour le temps avant de sortir de la boite ne reflète pas une personnalité plus 

exploratrice sélectionnée par l’urbanisation, mais une plasticité comportementale plus grande 

chez les individus urbains que les individus ruraux. Des tests supplémentaires pour distinguer 

ces deux effets sont donc nécessaires. 
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VII. Conclusion et perspectives 

Il ressort de notre étude que certains traits de l’espèce C. parallelus diffèrent effectivement 

entre les populations rurales et urbaines. Cette différence est plus visible pour la morphologie 

que pour le comportement. La morphologie fonctionnelle de dispersion, plus marquée pour les 

individus urbains, combinée à la tendance de ceux-ci à être plus explorateurs peut induire les 

populations vivant en ville à être plus disperseuses que les rurales. Les élytres plus longs chez 

les mâles urbains semblent indiquer un effet de sélection sexuelle, mais pourraient également 

résulter de l’impact d’autres facteurs environnementaux, plus fort chez les mâles que chez les 

femelles pour d’autres raisons que la sélection sexuelle. Concernant la taille, la couleur et la 

teneur en eau, nous ne trouvons pas de résultats significatifs, sans doute car un grand nombre 

de paramètres déterminent ces traits. 

Dans de futures recherches, il nous semble important de caractériser plus précisément nos sites 

d’échantillonnage. Mesurer les évolutions de température dans chacun d’eux permettrait établir 

de manière certaine l’îlot de chaleur urbain dans les sites utilisés, et mesurer le bruit ambiant et 

compter le nombre de passages de véhicules et de piétons à proximité des différents sites 

donnerait des informations permettant de faire des hypothèses sur la témérité et les 

modifications du chant des criquets. Enfin, mesurer de manière précise l’amplitude et la 

fréquence des chants des mâles, et lier cela à la morphologie des élytres nous permettrait de 

confirmer notre hypothèse d’un effet de sélection sexuelle en lien avec la pollution sonore. 

Au cours de ce mémoire, l’approche de test en open-field des comportements de C. parallelus 

nous a permis de nous faire une idée sur les avantages et inconvénients de cette méthode, et 

d’ouvrir de nouvelles perspectives concernant les tests comportementaux chez cette espèce. 

Dans le même cadre d’arène semi-naturelle, nous pourrions effectuer des mesures 

complémentaires en étudiant d’autres comportements d’exploration tels que la distance 

parcourue hors de la boite ou le nombre de sauts effectués dans un certain laps de temps, ou le 

temps avant d’atteindre le bord de l’arène. Nous pensons qu’il serait également intéressant de 

mettre en relation les résultats de nos expériences comportementales avec celles effectuées en 

laboratoire par Béranger Waterschoot, pour savoir dans quelle mesure le cadre 

d’expérimentation a eu une influence sur nos conclusions. Nos résultats ont montré une 

tendance d’effet de l’urbanisation pour le temps avant de quitter la boite. Selon nous, réitérer 

ce test en laboratoire avec une température initiale uniforme chez tous les individus permettrait 

de confirmer cet effet ou de l’infirmer, montrant ainsi un éventuel biais de nos expériences en 
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extérieur. Nous pourrions d’autre part réitérer nos expériences en testant si les comportements 

au sein d’un même individu sont bien constants dans le temps, faisant ainsi partie intégrante de 

leur personnalité. Par ailleurs, refaire l’expérience plusieurs générations de suite pourrait nous 

permettre de vérifier l’héritabilité des comportements testés (Réale et al., 2007). 

Cependant, un point crucial est à souligner concernant notre cadre expérimental : des approches 

observatoires et sans manipulations de facteurs comme celle utilisée dans ce mémoire ne 

permettent pas de déterminer de manière certaine quels paramètres environnementaux sont 

responsables des effets détectés dans les traits, ni de savoir si ces derniers résultent d’une 

adaptation au milieu urbain, d’une maladaptation ou d’une certaine plasticité phénotypique 

(Lambert et al., 2020). Des approches expérimentales telles que la transplantation réciproque 

ou l’expérience en jardin commun, comme celle de San Martin y Gomez et Van Dyck (2012), 

permettent mieux d’apporter des preuves directes d’une réelle adaptation au milieu urbain 

(Lambert et al., 2020). Par ailleurs, élever les criquets en laboratoire, par exemple avec 

expérience en jardin commun, permettrait également de manipuler les différents paramètres 

environnementaux liés à l’urbanisation, par exemple en testant différents niveaux de bruit 

ambiant et de température. Cela aiderait à mieux distinguer les effets respectifs de la 

fragmentation, de l’îlot de chaleur urbain et des perturbations dues à l’activité humaine. 

Ces différentes perspectives pourraient nous aider à isoler au mieux les facteurs liés à 

l’urbanisation, et les différentes variables répondant à ceux-ci. Cependant, les difficultés 

expérimentales rencontrées lors de ce mémoire nous amènent à envisager une autre méthode de 

recherche en parallèle, pouvant également apporter une richesse d’informations. Analyser de 

manière approfondie quelques sites urbains et quelques sites ruraux, en étudiant l’espèce C. 

parallelus ainsi que les autres espèces constituant la communauté dans leur environnement 

d’origine sans les capturer, pourrait nous donner un autre type d’informations sur les effets de 

l’urbanisation. Bien que ne permettant pas de démontrer des effets de facteurs précis, cette 

approche permettrait d’affiner nos connaissances sur le système entier et sur le terrain, et de 

caractériser les relations entre les différentes espèces de l’écosystème et leur environnement 

abiotique (Walmsley et al., 1980). Combiner cette méthode de recherche à une méthode de 

manipulation expérimentale, donnerait à la fois des informations sur la réponse (adaptative, 

maladaptative ou plastique) des criquets à des facteurs environnementaux précis liés à 

l’urbanisation, et des informations qualitatives sur les écosystèmes ruraux et urbains dans 

lesquels notre espèce d’intérêt évolue. La mise en relation de ces deux types d’informations 

amènerait de nouvelles pistes de conservation des espèces en milieu urbain. 
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