Par Benoit Gilles

Le vol chez les insectes (2) 1

Aerodynamique,
musculature et
systeme de

controle de I’

AILES ET AERODYNAMISME

Le vol des insectes est bien plus
compliqué que celui des avions qui
qui peut se résumer simplement
ainsi : I’aile est profilée de telle ma-
niere qu’en se déplacant, elle pro-
voque une division du flux d’air :
le courant circulant au-dessus, en
accélérant, crée une dépression et
donc une aspiration (force perpen-

A

diculaire a la surface de I’aile) :
c’est la portance. L’inclinaison de
I’aile (son angle d’attaque) aug-
mente la force d’aspiration. Mais
au-dela de 15°, la portance dis-
parait, entrainant le décrochage
de I’avion et donc sa chute. Les
principes physiques conditionnant
le vol reposent sur la mécanique
des fluides car un gaz se com-
porte comme un liquide visqueux.

Chez les insectes, 1’aile est plane et
présente un angle d’attaque de 30-
40°, donc bien supérieur aux 15° :
Comment peuvent-ils se maintenir
en vol dans ces conditions ?

B LE BATTEMENT DES AILES

Contrairement aux idées regues,
les insectes, hormis les libellules,
ne battent pas des ailes de haut en
bas, mais pratiquement sur un plan
horizontal d’avant en arriére (mou-
vement sinusoidal). Lorsque 1’in-
secte bat de I’aile, il se forme un «
vortex de bord d’attaque » (fig. 1) :
un tourbillon de I’air, au niveau du
bord d’attaque de I’aile, ce qui en-
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Figure 1. A) Formation du « vortex de bord d’attaque » au niveau de I'angle d’attaque de I'aile, B) Le vecteur rouge correspond a la somme des
forces présentes lors d’un cycle de battement de I'aile, forces et mouvements décomposés a droite. - Modifié d’aprés M. Dickinson, 2011, Current
Biology.
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Le nombre de Reynolds (de lingé-
nieur irlandais Osborne Reynolds, 1883)
est sans dimension, il permet de détermi-
ner le régime d'écoulement d’un fluide, qui
peut étre : laminaire, transitoire ou turbu-

lent. Il donne une mesure du rapport des
forces d'inertie aux forces visqueuses, par
conséquent permet de quantifier I'impor-
tance relative de ces deux types de forces
pour des conditions de déroulement don-
nées.

gendre un phénoméne d’aspiration
perpendiculaire a la surface alaire.
L’angle d’attaque étant supérieur
aux 15°, I’insecte décroche aussi-
tot, amorce une chute qui sera treés
rapidement compensée par un nou-
veau battement.

L’insecte se maintient donc en vol
grace a des battements d’ailes a trés
haute fréquence mais ce seul phé-
noméne ne suffit pas a expliquer
son vol.

Les insectes pourraient diminuer
leur angle d’attaque et augmen-
ter Defficacité en terme d’aspi-
ration, mais au prix d’une fré-
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quence de battement supérieure,
au-dela des capacités physiques
et biologiques de la contraction
musculaire (voir chapitre suivant).

B LA VISCOSITE DE L’AIR

A I’échelle des insectes, la viscosité
de ’air entre également en compte.
La performance aérodynamique de
I’aile et la portance sont li¢es a la
facon dont s’écoule 1’air, donc le
fluide, suite au passage de I’aile.
Ce phénoméne est caractérisé par le
nombre de Reynolds : Re (voir enca-
dré). Ainsi, lorsque Re est inférieur
a 2 000, les forces liées a la visco-
sité de I’air dominent, 1’écoulement
est laminaire (sans turbulence), au-
dessus de 3 000 les forces liées a la
portance dominent et I’écoulement
devient turbulent (avec des pertur-
bations).

Compte tenu de leur taille, des vi-
tesses atteintes et de la viscosité
de D’air, les ailes d’insectes ont un
nombre de Reynolds trés faible,

Thrips du poirier Taeniothrips inconsequens (Thys. Tripidés). - Dessin H.T. Fernald in : Applied
entomology, an introductory text-book of insects in their relations to man, 1921.
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Capture de sillaga

Figure 2. La capture de sillage : récupération de I'énergie et des forces par I'aile lors de son mouvement retour. 1, 2 et 3 : Déplacement de I'aile
vers la droite ; 4 : rotation de I'aile pour débuter le mouvement retour ; 5 : I'aile repose sur le tourbillon généré par le mouvement précédent. - Modi-
fié d’apres Encyclopedia of insects, 2™ ed., Academic Press, 2009.

compris entre 10 et 5000 ; pour
comparaison, sa valeur pour une
aile d’avion est de plusieurs mil-
lions. Ces paramétres procurent
un avantage a l’insecte en lui of-
frant une portance plus élevée que
pour des Reynolds plus grands.
L’évolution a engendré la minia-
turisation de certains groupes et
espéces — moins de 1| mm pour cer-
tains thrips (Thysanoptéres') ou des
microhyménoptéres® parasitoides.
A cette échelle, les lois physiques
sont différentes car le Reynolds est
encore plus faible et la viscosité
particuliérement forte. Ces insectes
possedent des adaptations en for-
me de « brosse » sur les ailes avec
une frange ciliée dont le rdle n’est
pas encore ¢lucidé. Ces structures
auraient pour fonction de générer
un exces de trainée visqueuse.

B CAPTURE DE SILLAGE

En se déplagant, ’aile provoque
dans son sillage des perturbations et
des turbulences. Lors de son mouve-
ment retour, 1’insecte profite d’une
partie de cette énergie et des forces
générées pour augmenter sa por-
tance et son aspiration (voir fig. 2).
L’utilisation de ce phénomeéne
confére un avantage a I’insecte bien
que les turbulences et les perturba-
tions compliquent le contrdle, la
sensibilité et la maniabilité du vol.
Bien que certains principes de 1’aé-
rodynamique s’appliquent a 1’en-
semble des insectes, les particulari-

1. A (re)lire : Les thrips, par Alain Fraval. In-
sectes n°143, 2006(4). En ligne a www7.
inra.fr/opie-insectes/pdf/il43fraval2.pdf

2. A (re)lire : Micro-insectes, par Alain Fra-
val. Insectes n°176, 2015(1).



tés et les adaptations vont de pair
avec la diversité morphologique et
comportementale des especes. De
plus, I’aile n’a pas pour seule fonc-
tion le vol, mais également le main-
tien de la direction et de la vitesse
tout en compensant les turbulences
et les dérives dues aux courants aé-
riens.

L’étude de I’aérodynamique du vol
des insectes doit étre mise en rela-
tion avec leur aptitude a la manceu-
vre et leur comportement pour la
survie et la reproduction.

LES MUSCLES

La capacité de voler résulte d’une
musculature a la fois puissante
et pouvant se contracter a de tres
grandes fréquences. Au cours de
I’évolution, il y a eu miniaturisation
chez beaucoup de familles comme
les Dipteres, les Hyménopteres,
les Coléoptéres, etc. En raison des
principes physiques, plus les espé-
ces sont petites, plus elles doivent
battre rapidement des ailes pour
combattre la gravité. A cette échel-
le, la viscosité de I’air augmente
et la performance aérodynamique
faiblit. De nombreuses adaptations
anatomiques et physiologiques ont
permis de pallier ces contraintes.
Ainsi, les ailes des grands papillons
comme les sphinx (Sphingidés) bat-
tent a une fréquence de 30 Hz et les
moustiques a plus de 1 000 Hz. Or,
la limite biologique de la fréquence
des contractions musculaires se si-
tue en deca de ces valeurs.

Pour rappel, I’arrivée d’un influx
nerveux acheminé par un moto-
neurone a une cellule musculaire
provoque une succession d’événe-
ments : a) libération d’ions calcium
Ca*" du réticulum sarcoplasmique
(RS) ; b) liaison des ions Ca’’ a
une protéine : la troponine ; c) cel-
le-ci engendre le déplacement de la
tropomyosine ; d) la tropomyosine
libére a son tour la myosine qui
peut se lier a ’actine, déclenchant
finalement la contraction des fibres
contractiles de la cellule musculaire.
Cette chaine chimique est particu-
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Figure 3. Schéma en vue longitudinale des muscles dorso-longitudinaux et dorso-ventraux chez
une mouche. - Modifié d’apres M. Dickinson, 2011, Current Biology.

lierement rapide car le calcium pos-
seéde une force électrochimique trés
forte (il diffuse passivement dans le
sens du gradient de concentration
ou gradient électrochimique). Le
retour a la situation de départ, la dé-
sactivation de la cellule musculaire,
est plutdt lent car il fait appel a un
afflux actif des Ca?" dans le réticu-
lum sarcoplasmique (sens opposé
au gradient) : ce processus limite la
fréquence de contraction des mus-
cles alaires.

Les muscles des vertébrés et de cer-
tains insectes posseédent des cellules
musculaires a forte concentration
en réticulum sarcoplasmique pour
offrir de la rapidité, au détriment
des fibres contractiles et des mito-
chondries responsables de la puis-
sance. Il existe donc un compromis
entre la puissance et la rapidité lié
aux contraintes physiques et phy-
siologiques.

Ainsi, durant I’histoire évolutive
des insectes, des innovations ont vu
le jour pour répondre a ces contrain-
tes. Une des principales d’entre el-
les est I’apparition de nouveaux
types de muscles, appelés « asyn-
chrones » ou moteurs. Cette inno-
vation est survenue a quatre repri-
29
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ses au sein des différentes lignées.

Le principe d’asynchronie consiste
a faire fonctionner deux groupes
de muscles antagonistes succes-
sivement, les muscles dorso-lon-
gitudinaux (MDL) puis les mus-
cles dorso-ventraux (MDV). Ces
muscles, « indirects », ne sont pas
liés aux ailes mais s’insérent sur la
paroi interne des éléments consti-
tuant 1’exosquelette du thorax. La
contraction des MDL déplace 1’aile
vers ’avant, ce qui active les MDV
et enclenche le mouvement retour
(voir figures 3 et 4). Ce mécanisme

Mouvement
ascendant

Mouvement
descendant

Figure 4. Schéma en vue longitudinale des
muscles dorso-longitudinaux et dorso-ven-
traux chez une mouche. - Modifié d’aprés
Encyclopedia of insects, 2" ed., Academic Press,
2009.



Figure 5. Présentation des muscles de la
base de I'aile contr6lant la direction du vol
chez la mouche. - Modifié d’aprés M. Dickin-
son, 2011, Current Biology.

permet de ne solliciter qu'un des
deux groupes de muscles a la fois,
et permet de doubler la fréquence
de battement. Ces muscles « indi-
rects » vont fournir la puissance et
I’énergie mécanique suffisante pour
permettre a I’insecte de voler.

La trajectoire est contrdlée par
12 muscles, dits « directs » car re-
liés a la base de I’aile. Ces muscles,
contrairement aux muscles « indi-
rects », sont synchrones et ne sont
pas capables de générer de grandes
forces et des vitesses de contraction
rapide en raison d’une concentra-
tion de réticulum sarcoplasmique
dans leurs cellules. Par contre, ils
agissent de manicre trés fine sur
I’aile pour modifier la forme de sa
base, la cinétique et la cinémati-
que de son mouvement, ce qui va
permettre a I’insecte de changer
de trajectoire de vol. IIs jouent en
quelque sorte le rdle des ressorts
des volets situés a I’arricre des ailes
d’avion (voir figure 5).

Le vol impose I’analyse de nom-
breux parameétres (vitesse de 1’ani-
mal et des courants aériens, position
tridimensionnelle dans 1’espace,
altitude, informations visuelles...).
L’évolution a fourni aux insectes un

systéme nerveux a la fois rapide et
performant.

LE SYSTEME DE CONTROLE

Les insectes volants diurnes comme
les libellules, les mouches, les gué-
pes et les papillons ont un systéme
nerveux fortement spécialisé : des
yeux composés et des ganglions vi-
suels hypertrophiés dont le role est
d’informer I’insecte sur la vitesse
et I’altitude, de permettre I’atter-
rissage et d’éviter des obstacles ou
des prédateurs, ainsi qu’une bon-
ne mémoire spatiale. Le systeme
d’analyse des insectes est 'un des
plus rapides et des plus efficaces
du monde animal. Le traitement de
I’information visuelle fonctionne a
une fréquence de 300 Hz.

Le systéme de controle de vol est

composé :

e d’ocelles (ceil simple sensible aux
variations de luminosité) présents
sur le sommet de la téte dont le
role est de détecter tout change-
ment dans la position horizontale
du corps et donc de contenir le
tangage et le roulis ;

e de soies et de mécanorécepteurs
présents sur la téte dont le role est
de mesurer I’amplitude et la vi-
tesse de I’air durant le vol ;

Muscle de direction
defl ‘aile

/

Muscle de direction

de I'haltére

e de nombreux organes a la base
de l’aile comme des organes
campaniformes (détection de la
déformation de la structure de la
cuticule), des soies et des tegulae
(petites « écailles » présentes a la
surface de ’aile) ;

e des halteres chez les Diptéres
dont le rdle est de contrer la for-
ce de Coriolis.

Un probléme biologique demeure
cependant pour les petites especes.
La fréquence a laquelle les ailes
battent est bien trop rapide pour
étre contrdlée par le systéme ner-
veux central (cerveau). La vitesse
de transmission nerveuse de I’in-
formation et de son analyse entre
les ailes et le cerveau requiert trop
de temps en raison des nombreu-
ses chaines de réactions chimiques
successives nécessaires. D’ou 1’in-
tervention d’un systéme autonome
dans le thorax basé sur des boucles
réflexes (voir figure 6).

La contraction des muscles de di-
rection, situés a la base de I’aile, est
directement controlée par des mo-
toneurones provenant des haltéres
(ailes postérieures modifiées chez
les Dipteres) et des autres organes
sensoriels de 1’aile et de sa base ren-
seignant sur les parametres de vol.
Ainsi, la position, la cinétique et la

Haltére

Figure 6. Schéma simplifié des voies motrices sensorielles des mécanorécepteurs de l'aile (en
rouge), des haltéres (en bleu) et des informations‘visuelles (en vert). L’'intégration de toutes ces
informations n’est pas encore bien comprise. - Modifié d'apres M. Dickinson, 2011, Current Biology.
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cinématique de I’aile sont modifi¢es
sans que le traitement de 1’informa-
tion ait a se déplacer jusqu’au cer-
veau. Ce procédé permet de gagner
en rapidité, donc en performance et
en efficacité.

L’intégration de ces deux systemes
nerveux (systéme central et des
ailes) n’est toutefois pas encore
bien comprise. De nombreuses zo-
nes d’ombres demeurent. Une étude
scientifique récente (2015) montre
que chez les espeéces n’ayant pas
d’haltéres, les ailes interviennent
dans la détection et le controle de la

force de Coriolis, elles jouent ainsi
le r6le de gyroscopes’. Les études
sur le vol des insectes intéressent
les concepteurs des microdrones,
inférieurs a 15 cm, pour des besoins
civils et militaires. Ces machines
doivent avoir la capacité d’effec-
tuer du vol stationnaire et offrir une
bonne manceuvrabilité. Le vol battu
des insectes semble étre la solu-
tion la plus adaptée. Les ingénieurs
travaillent sur le biomimétisme,
qui consiste a s’inspirer des mo-
deles biologiques pour la concep-
tion de systémes mécaniques. M

3. Alire : « Les ailes des insectes sont aussi des gyroscopes ! » par Benoit Gilles, en ligne
a http://passion-entomologie.fr/ailes-insectes-gyroscope/
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