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I-1. Introduction

Les relations de mutualisme entre fourmis et les ‘Homoptera’, appelées
trophobioses selon la définition de Wasmann (Myers 1928, Holldobler & Wilson 1990,
Gullan 1997), ont attiré l'attention de nombreux chercheurs depuis le dix-neuvieme
siécle et ont été I'objet d'une grande quantité de publications. Diverses révisions sont
disponibles sur la question, en particulier: Nixon (1951), Way (1963), Buckley
(1987a,b), Sudd (1987), Hdolldobler & Wilson (1990) et Gullan (1997). Des informations
supplémentaires, davantage fondées sur les relations des fourmis avec divers
organismes, se trouvent aussi dans Myers (1928), Beattie (1985), Fowler et al. (1991),
Jolivet (1996) et Schultz & McGlynn (2000). Dans cette révision, est examinée la forme
actuelle selon laquelle les relations trophobiotiques entre les deux groupes d'insectes
sont percues et quelques points considérés d'actualité sont présentés afin de
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contribuer ala compréhension de I'évolution de ces interactions entre insectes de
groupes radicalement différents.

Les cas de trophobiose connus entre fourmis et ‘Homoptera’ ne sont pas
unigues. Comme les fourmis ne sont pas capables de s’alimenter directement de
matiére végeétale, a l'exception des espéces de la tribu Attini qui éléevent des
champignons, les fourmis ont développé plusieurs types de rapports trophobiotiques
avec des chenilles de Lepidoptera des familles Lycaenidae, Riodinidae, et Tortricidae
(Maschwitz et al. 1986, Holldobler & Wilson 1990, DeVries 1991; Pierce et al. 1991), et
des Heteroptera des familles Coreidae, Pentatomidae et Plataspidae (Myers 1928,
Maschwitz et al. 1987, Hdlldobler & Wilson 1990, Dejean et al. 2000b, Giberneau &
Dejean 2001). Quelgues autres ‘Homoptera’ maintiennent des rapports semblables
avec une gamme d'autres insectes, en particulier des Anthribidae, Coccinellidae,
Apoidea et divers Hymenoptera Aculeate (guépes lato sensu), Tachinidae, Syrphidae
et Neuroptera (Belt 1874 In Myers 1928, Auclair 1963, Castro 1974, Kosztarab 1987,
Holldobler & Wilson 1990, Carver et al. 1991). Mais c'est entre fourmis et différents
groupes d'insectes groupés sous la banniére ‘Homoptera’ que ce phénomene atteint
sa plénitude, ades degrés différents et avec des adaptations convergentes.

Encore largement utilisé par les auteurs d’Amérique du Nord, accepté par la
plupart des publications internationales, le terme ‘Homoptera’ n'est cependant plus
considéré comme valide en tant qu'ordre ou sous-ordre par les taxonomistes
d'Hemiptera (Carver et al. 1991, The Scale 2001, [25]
www.sel.barc.usda.gov/Coccoidea/scale2001.htm).  Relativement a la nature
paraphyllétique des Hemiptera, trois sous-ordres sont actuellement reconnus:
Sternorrhyncha (cochenilles, pucerons, mouches blanches), Auchenorrhyncha
(cigales, cicadellides, cercopides, membracides) et Heteroptera (punaises).
Sternorrhyncha est en fait le groupe-frere de tout le reste des Hemiptera (Carver et al.
1991). ‘Homoptera’ est donc formé par I'aggrégation artificielle des Sternorrhyncha et
Auchenorrhyncha, tous deux herbivores; son appelation est maintenue ici en raison de
la facilité d'argumentation qui dérive des comportements convergents quant aux
relations avec les fourmis. Néanmoins, en regle générale, on adopte la nomenclature
de Carver et al. (1991) pour les Hemiptera.

I-2. Qui sont les partenaires de latrophobiose et qu'ont-ils de si spécial?

Les ‘Homoptera’ vivent sur de nombreuses plantes annuelles ou pérennes,
montrant des degrés divers de speécialisation avec leur hote. Comme herbivores trés
spécialisés, ils sont considérés parmi les principaux ravageurs de végétaux au niveau

mondial, d’abord parce quils extraient de la séve ou endommagent les tissus
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végétaux, et aussi parce gu'ils injectent des toxines ou des virus chez de nombreuses
especes de plantes d'importance économique (Nixon 1951, Carter 1962, Way 1963,
Conti 1985, Buckley 1987a, Carver et al. 1991, Gullan 1997, Dejean & Matile-Ferrero
1996, Dejean et al. 2000a). Beaucoup de ces ravageurs ne sont pas trop spécifiques
d'une plante-hGte mais ils peuvent s’attaquer aux végétaux voisins, favorisant la
dissémination de nombreux pathogénes entre plantes dont certaines leur servent de
réservoirs (Carter 1962, Adenuga & Adeboyeku 1987). Leur trait le plus caractéristique
touche la structure des pieces buccales: les tétes des Sternorrhyncha et
Auchenorrhyncha sont opisthognathes et les piéces buccales se sont spécialisées
dans l'extraction de la séve des plantes. Modifiées en un rostre qui engaine deux
paires de stylets sclérotisés et imbriqués flexibles, ces pieces incluent les canaux
salivaire et alimentaire, parfaitement capables de pénétrer mécaniquement les tissus
végétaux les plus durs (Pesson 1944, Auclair 1963, Carver et al. 1991, Dolling 1991).
La plupart des ‘Homoptera’ associés ades fourmis extraient la seve du phloéme, sauf
les Cercopidae qui se nourrissent de xyleme (Carter 1962, Carver et al. 1991, Gullan
1997). L'exploration d'un tissu de plante par les stylets nécessite plusieurs minutes a
plusieurs heures avant de parvenir aune source de seve satisfaisante, aussi la prise
alimentaire demande beaucoup de temps (Auclair 1963). Ce mode d'exploitation de la
seve de la plante fait de 'ensemble de ‘Homoptera’ des proies faciles pour n'importe
guel prédateur parce que les insectes, incapables de retirer leur stylets rapidement du
tissu végétal, une fois ceux-ci en place, ne peuvent pas s’enfuir rapidement (Stadler &
Dixon 1998b, 1999). La lenteur relative de ces insectes a installer ou retirer leurs
pieces buccales pour se nourrir est un puissant facteur qui a certainement favorisé la
myrmecophilie au cours de I'évolution chez différents groupes d'especes.

Durant l'exploration du tissu de la plante par les stylets, une sécrétion est
fréquemment déposée pour former une gaine alimentaire protectrice (Carter 1962). La
nature de l'alimentation liquide dépend clairement de celle de la plante de I'héte. Les
éléments de base de l'alimentation sont des composants azotés, des acides aminés,
des acides organiques, des amides, des carbohydrates et de nombreux composés
secondaires (Auclair 1963). La seve de la plante est digérée grace au systéeme digestif
particulierement complexe des Hemiptera, ou une partie de l'intestin est parfaitement
apposée ou encapsulée par une autre partie; ce systéme forme un filtre alimentaire
efficace, permettant al'eau en exces, des sucres et d’'autres éléments, d'étre éliminés
rapidement dans l'intestin postérieur (Pesson 1944, Ammar 1985, Carver et al. 1991).
Le volume de liquide qui traverse le corps de l'insecte est trés élevé et celui-ci a besoin
d'en éliminer de grandes quantités, tout en concentrant les éléments nutritifs essentiels

BN

a sa survie et a son deéveloppement. Des endosymbiontes, micro-organismes
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intracellulaires, sont rencontrés dans des cellules spécialisées (mycétocystes ou
bactériocytes), des organes (mycétomes) ou dans divers tissus. lls sont extrémement
diversifiés et existent chez tous les ‘Homoptera'. lls fournissent aleur hote des produits
azotés, des acides aminés, lipides ou vitamines non disponibles dans la séve de la
plante-héte (Auclair 1963, Miller & Kosztarab 1979, Houk & Griffiths 1980, Ammar
1985, Gullan & Kosztarab 1997, Douglas 1998). Excepté quelques familles, telles que
les Diaspididae, la plupart des Sternorrhyncha et Auchenorrhyncha émettent par I'anus
des gouttelettes d'excreta: un liquide riche en sucres, le miellat (“*honeydew”) qui
provient de la seve de la plante partiellement digérée, auquel s'ajoutent les produits
des tubes Malpighi. Ce liquide est une source nutritive riche et stable pour tous les
insectes qui le récoltent. Le miellat est par conséquent un mélange complexe de
carbohydrates solubles dans l'eau (la plus grande fraction, y compris glucose,
saccharose, fructose et autres), d’acides aminés, d’amides, d'acides organiques,
d’'alcools, d’auxines et de sels (Hackman & Trikojus 1952, Auclair 1963, Way 1963). La
production de miellat est extrémement variable et peut atteindre plusieurs fois la masse
du corps de l'insecte par heure de prise alimentaire (Auclair 1963, Larsen et al. 1992).
Elle est differente, qualitativement ou quantitativement, si le puceron est associé ou
non aune fourmi, et dépend aussi de la plante héte (Way 1963, Stadler & Dixon 1999).

Beaucoup de Sternorrhyncha et Auchenorrhyncha sont grégaires, au moins a
une étape précoce de leur développement, et quelques-uns le restent jusqu'alage
adulte, tel que les Aphidoidea, Coccidea, Eurymelidae ou Membracidae (Carver et al.
1991). Quelques Sternorrhyncha ont une vie sédentaire, comme les femelles adultes
de la plupart des cochenilles, ou quelquefois des I'éclosion comme les Diaspididae
(Pesson 1944, Gullan & Kosztarab 1997). Généralement, la premiére étape de la vie
larvaire, ke “crawler”, correspond aune phase de dispersion pendant laquelle I'insecte
se déplace par ses propres moyens, ou bien est transporté par les fourmis ou encore
est dispersé par le vent (Stephens & Aylor 1978, Washburn & Washburn 1983). Les
espéces qui présentent une forme quelconque d'association avec les fourmis mesurent
entre 1 et 10-15 mm. Petite taille, sédentarisme, absence de réaction agressive,
omniprésence et habitudes grégaires: tous ces facteurs contribuent a faciliter leur
découverte et leur contréle par les fourmis qui viennent ales utiliser comme source
stable d'éléments nutritifs. Par ailleurs, et pour la méme raison, ces insectes sont les
hotes faciles et abondants de nombreux Hymenoptera parasites (Carver et al. 1991,
Sullivan & Vélk 1999).

Beaucoup de fourmis qui visitent les ‘Homoptera’ sont opportunistes et
possedent des caractéristiques alimentaires semblables a celles des fourmis qui

visitent les nectaires extrafloraux de certaines plantes (si ce ne sont pas les mémes
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especes) (Carroll & Janzen 1973, Holldobler & Wilson 1990, Oliveira & Brandao 1991,
Oliveira & Pie 1998). Bliithgen et al. (2000) observent que les fourmis associées ades
‘Homoptera’ dans la canopée de la forét amazonienne sont généralement dominantes
et monopolisent I'exploitation des trophobiontes pour leur propre colonie, alors que ce
n'‘est pas le cas avec les sites anectaires extrafloraux. En fait, beaucoup de ce qui
peut étre dit sur le mutualisme facultatif ou obligatoire entre angiospermes et fourmis
s‘applique également aux cas d’'associations entre fourmis et ‘Homoptera'. Les
‘Homoptera' qui produisent du miellat peuvent étre considérés comme un équivalent
écologique des nectaires extrafloraux des plantes. En conséquence, la présence de
fourmis et d’insectes piqueurs/suceurs de séve peut, dans certains cas, étre comprise
comme un mécanisme bénéfique ala plante (voir, en particulier, Beattie, 1985), ala
condition que la densité des trophobiontes reste relativement basse (Way 1963, Wood
1982, Cushman & Addicott 1991). En outre, les soins donnés a une population
d”Homoptera’ garantit aux fourmis l'accés permanent aune source de miellat et évitent
les problémes liés ala variation saisonniere de production de nectar par la plante-héte
(McKey & Meunier 1996). Les processus évolutifs qui régissent les deux classes de
mutualisme sont absolument indépendants dans tous les cas. Il y a peut étre des
exceptions quand, comme quelques auteurs l'ont signalé, les deux systemes entrent
en compétition ou se complétent (Rico-Gray 1993, Blitghen et al. 2000, Sakata &
Hashimoto 2000).

Il apparait aujourd’hui clairement que les fourmis, comme organismes sociaux,
datent du Crétacé, il y a approximativement 100-120 millions d'années (Johnson et al.
2001). Des proto-Hemiptera remontent au Carbonifere (Evans 1963), et les
Auchenorrhyncha et Sternorrhyncha sont beaucoup plus vieux que les fourmis et
connus dés le Permien ou le Trias. Aphidoidea et Coccoidea déja communs au
Crétacé, sont plus diversifiés durant le Tertiaire et certainement trés tét capables de
produire du miellat dans les mémes conditions que les espéces actuelles (Carroll &
Janzen 1973, Miller & Kosztarab 1979, Gullan & Kosztarab 1997, Johnson et al. 2001).
D’authentiques associations entre fourmis et ‘Homoptera’ basées sur la trophobiose
sont apparues tét, probablement durant le tertiaire, car des fossiles de 'ambre de la
Baltique suggérent une association entre pucerons et Iridomyrmex des I'Oligocene
(Wheeler 1914, Holldobler & Wilson 1990), et des preuves fossiles trouvées dans
'ambre de la République Dominicaine attestent de telles interactions entre fourmis du
genre Acropyga et des Pseudococcidae Rhizoecinae au Miocene (Johnson et al.
2001).

Les especes de fourmis qui, la plupart du temps, sont associées a des
trophobiontes sont arboricoles, territoriales, omnivores ou prédateurs opportunistes, ou
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encore recherchent des cadavres d'insectes et d’autres organismes (“scavengers”).
Elles sont aussi capables de recruter un grand nombre d’individus de leur société pour
exploiter une source de nourriture particulierement intéressante. Elles appartiennent
généralement a l'une des sous-familles suivantes: Dolichoderinae, Formicinae,
Myrmicinae (Carroll & Janzen 1973, Holldobler & Wilson 1990), mais quelques cas
d'associations avec des Pseudomyrmecinae (Klein et al. 1992, Gullan 1997) ou des
Ponerinae sont aussi rapportés. Ces dernieres fourmis, souvent considérées plus
primitives, sont souvent caractérisés comme des prédateurs ou des charognards qui
fourragent seuls (Carroll & Janzen 1973, Hoélldobler & Wilson 1990). Cependant,
plusieurs Ponerinae ont développé des stratégies €élaborées pour rassembler et
emporter des aliments liquides vers leurs nids (Weber 1944, Hoélldobler & Wilson
1990). La récolte de miellat sur des Sternorrhyncha ou des Auchenorrhyncha est
rapportée pour certains Odontomachus (Myers, 1929; Evans & Leston 1971) et
Ectatomma (Weber 1946; Dietrich & McKamey 1990). Les aliments liquides sont
particulierement intéressants pour les fourmis plus les évoluées, en particulier les
Dolichoderinae et les Formicidae (Sudd 1987), une fois qu'ils peuvent étre stockés et

pré-digérés par certaines ouvriéres (= Iestomac” social) et redistribués facilement et
rapidement a la société a un faible colt énergétique par trophallaxie (Holldobler &
Wilson 1990, Fowler et al. 1991).

Généralement les fourmis associées ades Auchenorrhyncha ne s’excluent pas
entre elles et simultanément plusieurs especes de fourmis peuvent simultanément ou
successivement visiter un groupe de Cicadellidae, de Delphacidae ou encore de
Membracidae (Larsen et al. 1991, Dejean et al. 1996). La méme chose peut étre dite
pour de nombreux Sternorrhyncha a qui les fourmis ne prétent qu’'une attention
discontinue (Way 1963, Adenuga & Adeboyeku 1987). Néanmoins, des cas de
trophobiose spécialisée, c’est-adire ou un groupe de trophobiontes est associé en
permanence a la méme espéce de fourmi, sont trés communs chez les

Sternorrhyncha, en particulier les Coccidae et Pseudococcidae.

I-3. Diversité et évolution du mutualisme entre fourmis et ‘Homoptera'.

I-3.1. Formes primitives d’interactions ‘Homoptera’ / fourmis

Méme si la plupart des Sternorrhyncha et Auchenorrhyncha ont le méme besoin
de se voir libres du miellat produit, la plupart d'entre eux ne sont pas associés ades
fourmis ou le sont par hasard. Par exemple, selon Bristow (1991b), seulement 24%
des pucerons des Montagnes Rocheuses sont associés ades fourmis. L'élimination
physiqgue ou mécanique du miellat est certainement 'un des problemes les plus
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importants dans I'évolution des ‘Homoptera’ car l'incapacité d’éliminer par eux-mémes
cette excrétion peut signifier la mort de n’importe quelle espéce fixée sur son support
de forme définitive (= espéce sessile) acourt terme, par contamination du support ou
de linsecte par la fumagine ou d'autres moisissures, ou simplement par noyade
(Gullan 1997, Gullan & Kosztarab 1997). Les prédateurs peuvent aussi utiliser le
miellat comme un signal chimique pour localiser les emplacements ou se nourrissent
les espéces sessiles ou non (Bristow 1991b). Pour éviter ces différents problémes,
guelques especes de cochenilles produisent des filaments de cire qui isolent le corps
de linsecte des excrétions, d’autres les enveloppent dans un tube creux, destiné a
rejeter le miellat le plus loin possible du corps, ce tube atteignant plusieurs centimétres
de long chez certaines espéeces (Gullan & Kosztarab 1997). Chez les ‘Homoptera’
capables de mouvements, le mécanisme d'élimination le plus commum est d’agiter
'extrémité de I'abdomen pour rejeter la gouttelette de miellat aussi loin que possible
(Way 1963, Gullan & Kosztarab 1997) ou en la faisant glisser grace ala patte arriére
(Way 1963). Chez d'autres insectes, la gouttelette est propulsée par contractions
abdominales ou éliminée passivement par l'anus (Way 1963, Gullan 1997). Ces
mécanismes conduisent souvent ala formation de larges taches de fumagine sur le
feuillage (Way 1954, 1963, Carter 1962, Gullan 1997), qui sont reportées soit comme
indifférentes, soit comme préjudiciables a la population d”Homoptera’. Ces
champignons peuvent réduire la photosynthése de la plante-h6te et recouvrir ces
derniers. Par conséquent et en raison de l'activité de fourragement de nombreuses
especes de fourmis sur la végétation, la plupart des interactions entre fourmis et
‘Homoptera’ sont certainement la collecte, par les fourmis, du miellat dispersé sur le
feuillage qu'elles léchent directement sur le substrat, aucun contact direct entre les
deux organismes n’étant établi a priori (Holldobler & Wilson 1990). Les espéces de
fourmis opportunistes, telles que la plupart de celles que l'on trouve prés
d”Homoptera’, sont aussi souvent des prédateurs généralistes. En méme temps
gu’'elles procédent ala collecte de miellat sur le feuillage ou autour des insectes qui
extraient la séve, elles s’attaquent aces derniers, al'exemple des fourmis qui visitent
les vergers de poires infestés par le Psyllidae Cacopsylla pyricola (Paulson 1998). En
fait, méme si les interactions entre les deux groupes d'insectes sont rapportées en
Chine depuis I'Antiquité (Buckley 1987a, Huang & Yang 1987), celles-ci sont établies
surtout sur I'aptitude ala prédation des fourmis sur les ‘Homoptera’; elles ont donné

lieu aux plus anciens exemples de contréle biologique.
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I-3.2.Trophobioses facultatives

La plupart des informations les mieux documentées sur les associations
mutualistes entre fourmis et Sternorrhyncha ou Auchenorrhyncha font mention de
I'existence d’'un vrai contact entre les deux organismes et constituent un pas évolutif
supplémentaire. Comme Stadler & Dixon (1999) le supposent pour les pucerons, il est
possible que toute trophobiose ait commencé sous la forme d'une relation
prédateur/proie et que la fourmi ait été inhibée dans son élan de prédation par
l'offrande d'une gouttelette de miellat. L’'association ades fourmis est tres commune
chez les populations de pucerons dans les régions tempérées de I'Hémisphére Nord,
mais pratiguement limitée a ceux-ci (Sudd 1987, Bristow 1991b), alors qu’elle est
beaucoup plus diversifite a de nombreuses familles d'Auchenorryncha et de
Sternorrhyncha dans les régions tropicales (Malsch et al. 2001) (Tableau 1). En fait, les
diverses formes de trophobioses ont évolué indépendamment mais par des voies
convergentes dans les familles d’"Homoptera’ les plus diverses (Tableau 1). Seules
guelques-unes de ces familles, ou especes qui appartiennent a ces familles, sont
mutualistes obligatoires, mais majoritairement, ces relations sont seulement
facultatives ou opportunistes.

La plupart des cas de trophobiose facultative sont rencontrés chez les
Sternorrhyncha, peut-étre en conséquence de lincapacité a se déplacer pour
beaucoup d'eux (Coccoidea) (Tableau 1), ou acause de l'abondance et de la qualité
du miellat produit par les autres (Aphididae). Pour cette raison, c'est aussi chez ces
insectes que les adaptations morphologiques ou comportementales, destinées a
faciliter les interactions avec les fourmis, sont observées le plus fréquemment. Par
exemple, la cicadelle Dalbulus quinquenotatus, obligatoirement associée aune fourmi
(Moya-Raygoza & Nault 2000), produit une plus grande quantité de miellat, posséde
une gamme de comportements plus complexes et est plus sessile (non-sauteur) que
n'importe quelle congénére non associée aux fourmis (Larsen et al. 1992). Selon
Dietrich & McKamey (1990), ce comportement sessile observé chez les familles
d’Auchenorrhyncha ou existent des associations avec les fourmis, favorise la
subsocialité et I'apparition d'habitudes grégaires.

Selon Bristow (1991b), le mutualisme est maintenu seulement quand les colts
de manutention de l'association sont peu élevés pour les deux partenaires, alors que
les bénéfices sont importants pour tous deux. Au moins du co6té des ‘Homoptera’, le
colt du mutualisme est faible, le miellat étant un produit d’élimination, alors que les
autres colts pour les deux partenaires sont variables et dépendent de différentes
circonstances et situations (Buckley 1987a, Bristow 1991b, Stadler et al. 2001).
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Tableau 1:
Auchenorrhyncha et Sternorrhyncha (Les références ne sont pas exhaustives et sont

Interactions trophobiotiques entre Formicidae et Hemiptera

seulement indicatrices. Selon Daniéle Matile-Ferrero (comm. pers.), d’autres familles
de Coccoidea qui produisent du miellat sont certainement aussi visitées par les

fourmis, mais aucune information n’est disponible dans la littérature).

FREQUENCE DES
CLASSIFICATION INTERACTIO
NS REFERENCES
TROPHOBIO
TI-QUES
AVEC LES
FOURMIS
Auchenorrhyncha
Cicadomorpha
Cercopoidea
Cercopidae rare Dietrich & McKamey 1990, Hélldobler &
Wilson 1990
Cicadelloidea
Aetalionidae rare, Région Castro 1975, Brown 1976, Dejean pers.
Néotropicale comm.
Cicadellidae occasionnel voir révision de Dietrich & McKamey 1990,
Carver et al. 1991, Larsen et al.
1992, Buckley et al. 1990, Moya-
Raygoza & Nault 2000, Michereff
Filho pers. comm
Eurymelidae obligatoire, Région Buckley 1990, Buckley et al. 1990, Dietrich
Australienne & McKamey 1990, Hélldobler &
Wilson 1990, Fletcher et al. 1991,
Rozario et al. 1993
Membracidae commun Myers 1928, Wood 1982, Bristow 1983,
Holldobler & Wilson 1990, Morales
2000
Nicomiidae rare Blathgen et al. 2000

Fulgoromorpha

Fulgoroidea
Cixiidae rare Myers 1928, 1929, Dietrich & McKamey
1990, Carver et al. 1991
Delphacidae rare Myers 1928, Dietrich & McKamey 1990,
(Peregrinus maidis) Dejean et al. 1996, Michereff Filho
pers. comm.
Derbidae rare Myers 1928
Dictyopharidae rare Myers 1928
Flatidae rare et peu clair Adenuga 1975
(Région
Ethiopienne)
Fulgoridae Holldobler & Wilson 1990,
Issidae rare Myers 1928, Dietrich & McKamey 1990
(Xestocephali
nae, Région
Australienne)
Tettigometridae rare (Région Myers 1928, Bourgoin 1985, Dietrich &
Ethiopienne) McKamey 1990, Dejean & Bourgoin
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Sternorrhyncha
Aphidoidea
Aphididae trés commun
Aleyrodoidea
Aleyrodidae rare
Coccoidea
Aclerdidae Rare
Coccidae trés commun
Dactylopiidae Rare
Diaspididae rare, association
connue
seulement
avec des
forumis du
genre
Melissotarsus
(Région
Ethiopienne)
Eriococcidae Rare
Kerriidae Rare
(Lacciferida
e)
Kermesidae Rare
Lecanodiaspidi- rare
dae (Psoraleococcus,
Région
Australienne)
Margarodidae rare (Icerya spp.) e
geralmente
nédo tres claro
Pseudococcidae trés commun
Stictococcidae obligatoire (Région
Ethiopienne)
Psylloidea
Psyllidae rare
(=Chermida
e)

1998, Dejean et al. 1997, 2000a

voir revisions de Nixon 1951, Way 1963,
Sudd 1987, Hdlldobler & Wilson
1990, Bristow 1991b

Myers 1928, Carver et al. 1991, Bastien
1996

Smith 1940 In Nixon 1951

voir révisions de Nixon 1951, Way 1963,
Hoélldobler & Wilson 1990, Gullan
1997

Webster 1890 In Hayes 1920,
www.ru.ac.za/

academic/departments/zootchto/Martin/da
ctylopiidae.htm

voir révision de Ben-Dov 1990, voir aussi:
Adenuga 1975, Dejean & Mony
1991, Fisher & Robertson 1999

Nickerson et al. 1974, Buckley et al. 1990
Nixon 1951, Prins et al. 1975, Ben-Dov &
Matile-Ferrero 1984, Ben-Dov 1990

Ben-Dov & Matile-Ferrero 1983, Bullington
& Kosztarab 1985
Lambdin & Kosztarab 1988

Nixon 1951, Adenuga 1975, Campbell
1984, Bigger 1993

voir revisions dans Nixon 1951, Way 1963,
Hoélldobler & Wilson 1990, voir aussi
Williams 1998

Nixon 1951, Evans & Leston 1971,
Adenuga & Adeboyeku 1987,
Campbell 1984, 1994, Bigger 1993,
Dejean & Matile-Ferrero 1996

Myers 1928, Buckley et al. 1990,
Holldobler & Wilson 1990, Dejean et
al 1991, Carver et al. 1991, Paulson
1998
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Il est évident que les fourmis n'exploitent pas les ‘Homoptera’ seulement pour
leur miellat, mais aussi comme source de protéines ou de lipides, et d’autre part, elles
peuvent les utiliser comme des proies communes (Nixon, 1951, Way 1963, Carroll &
Janzen 1973, Buckley 1987a, b, Sudd 1987, Mckey & Meunier 1996, Holldobler &
Wilson 1990, Sakata 1994, 1995, Gullan 1997). Way (1963) explique que les fourmis
font la différence entre trophobiontes et proies normales grace aux mouvements lents
des premiers, lesquels rappellent ceux du couvain de la fourmi, alors que les intrus (les
proies potentielles) sont normalement plus actifs ou plus agités. Le “choix” par les
fourmis de s'associer aux ‘Homoptera’ rencontrés sur leur territoire dépend d'une
gamme de facteurs plus ou moins imbriqués (voir Buckley 1987a): le degré de
perturbation des fourmis ou du trophobionte (Way 1963); I'existence de plus d'une
espece d’Homoptera’, faisant qu'une compétition peut naitre pour attirer asoi les soins
de la fourmi (Sudd 1987, Cushman & Addicott 1991, Sakata & Hashimoto 2000); le
degré d'affinité de la fourmi pour l'insecte (Sakata 1994, Gullan 1997); la carence en
protéines dans le régime alimentaire de la fourmi, la densité ou l'importance numérique
du groupe d’Homoptera’ et sa capacité de production de miellat, aussi bien
gualitativement que quantitativement (Way 1963, Tilles & Wood 1982, Delabie et al.
1990, Sakata 1994, 1995, Dejean et al. 2000a).

Souvent, la fourmi sollicite la libération de miellat en tambourinant 'extrémité
abdominale de l'insecte avec ses antennes ou en le touchant par des mouvements
prolongés larges (Nixon 1951, Way 1963, Sudd 1987, Holldobler & Wilson 1990,
Larsen et al. 1992, Dejean & Bourgoin 1998). L'antennation est continue pendant toute
la durée de la sollicitation de miellat (Holldobler & Wilson 1990, Dejean & Bourgoin
1998). Quand une gouttelette de miellat est expulsée, le trophobionte la conserve a
I'extrémité de I'abdomen jusqu'ace qu’une fourmi la prenne, sinon, il la libére aprés un
certain temps (Larsen et al. 1992). Dans beaucoup de cas, la gouttelette de miellat est
libérée indépendamment de la présence d'une fourmi. Dans ce cas, le miellat expulsé
est simplement léché par les fourmis (Dejean et al. 1996).

Beaucoup de guépes parasites se sont spécialisées dans lattaque des
Sternorrhyncha ou Auchenorrhyncha isolés ou en groupes, ades niveaux différents de
leur développement: Aphelinidae, Braconidae Aphidiinae, Dryinidae, Encyrtidae,
Eupelmidae ou Mymaridae (Nixon 1951, Nechols & Seibert 1985, Rozario et al. 1993,
Gonzélez-Hernandez et al. 1999, Sullivan & Volk 1999, Stadler & Dixon 1999, Moya-
Raygoza & Nault 2000). Les coléopteres de la famille Coccinellidae et les mouches
Syrphidae sont parmi leurs principaux prédateurs (Way 1963, Collins & Scott 1982),
alors que les araignées ont aussi été rapportées fréquemment dans les publications
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récentes (Cushman & Whitham 1989, Buckley 1990, Cushman & Addicott 1991, Moya-
Raygoza & Nault 2000). Beaucoup d'especes de fourmis offrent une protection directe
aleur trophobiontes et, bien que cette protection ne soit pas absolue, les prédateurs et
parasites développent des stratégies sophistiquées pour éviter d'étre attaqués par les
fourmis (Way 1963). Un bénéfice indirect est aussi offert sous la forme de I'élimination
par les fourmis d'insectes morts, ce comportement contribuant certainement adiminuer
le taux de parasitisme dans la population de trophobiontes (Buckley 1987a). La
motivation des fourmis aprotéger leur trophobionte, estimée par le taux de survie de
ceux-ci, dépend de l'accessibilité des insectes, de la distance entre ceux-ci et la
colonie de fourmis, du nombre d'individus dans le groupe visité par les fourmis, de leur
capacité ase regrouper, aproduire le miellat, aussi bien que de la diversité de sources
alimentaires dont les fourmis disposent (Way 1963, Wood 1982, Delabie et al. 1994,
Gullan 1997). Selon Wood (1982), les plantes pérennes fournissent de meilleurs
emplacements que les plantes annuelles, car ces emplacements sont prévisibles et
peuvent étre exploités par les sociétés de fourmis en permanence. Le taux de survie
des ‘Homoptera’ dépend encore du caractére agressif de la fourmi “protectrice” ou du
caractere dominant de celle-ci (Nixon 1951, Wood 1982, Buckley & Gullan 1991,
Campbell 1994, Gullan 1997), mais ne dépendrait pas du nombre de trophobiontes
vivant dans le groupe (Flatt & Weisser 2000, Morales 2000). Dans quelques cas, les
trophobiontes sont marqués par une odeur spécifique de la colonie qui les exploitent,
laguelle peut étre discriminée par les fourmis conspécifiques d’'une autre colonie
(Schitze & Maschwitz 1992).

Beaucoup de fourmis construisent un abri protecteur, ou une sorte de tente, fait
de débris végétaux, pour protéger les groupes d’Homoptera’ sur des emplacements de
la plante favorables aux activités de succion de séve. Ces abris servent aprotéger les
trophobiontes contre leurs parasites ou prédateurs, ou contre l'incidence de la pluie
directe, ou encore peut-étre pour éviter que les especes non-sessile ne s'échappent
(Nixon 1951, Kirkpatrick 1952, Way 1954, 1963, Evans & Leston 1971, Delabie 1990,
Dejean et al. 1996, Gullan 1997, Liefke et al. 1998). Ce dernier cas semble étre celui
des Membracidae observés sur les pédoncules des cabosses de cacao dans les
plantations de Bahia, ou ils sont associés a des espéces arboricoles des genres
Azteca, Crematogaster ou Dolichoderus. Selon Way (1963), les abris construits par les
fourmis au-dessus de leurs trophobiontes dérivent de constructions semblables faites
originellement par beaucoup de fourmis afin de protéger leurs pistes et garantir
I'exploitation des ressources qu'elles ont découvertes. D’autres fourmis, telles que
Formica obscuripes, construisent des galeries souterraines dans le but de protéger
leurs pucerons mutualistes qui y émigrent journalierement (Seibert 1992). Ces
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précautions ne sont pas exclusives aux ‘Homoptera’ car les fourmis construisent aussi
des refuges pour protéger les punaises Caternaultiella rugosa (Plataspidae) au
Cameroun (Dejean et al. 2000b). Pour quelques especes de fourmis, I'abri est une
structure obligatoire destinée a permettre ['établissement permanent d'insectes
producteurs de miellat a la périphérie du territoire d'especes arboricoles, telles
gu'Azteca paraensis bondari (Delabie 1990). Les fourmis élevent quelquefois les
trophobiontes dans leurs propres nids, comme chez les Acropyga cryptiques avec
leurs Pseudococcidae symbiotiques élevés sur les racines d'Angiospermes (Blnzli,
1935, Weber 1944, Delabie et al. 1990), ou alors les rentrent dans le nid pendant
I'hiver (Nixon 1951, Seifert 1996, Malsch et al. 2001). Certaines espéces arboricoles
nichent avec les trophobiontes a lintérieur de pavillons cousus en soie, comme
certains Camponotus et Polyrhachis de Malaisie (Dumpert et al. 1989, Dorow &
Maschwitz 1990, Liefke et al. 1998). D’'autres vivent dans les entrenoeuds creux ou
dans les domaties d'arbres des régions tropicales, comme les Azteca associées a
Cecropia et Cordia dans Région Néotropicale (Gullan 1997), Camponotus ou
Crematogaster dans les Macaranga d’Asie du Sud-Est (Maschwitz et al. 1996,
Heckroth et al. 1998), Crematogaster dans les Avicennia des mangroves australiennes
(Nielsen 1997) ou Tetraponera dans un bambou du genre Gigantochloa (Klein et al.
1992), ou est élevée de forme facultative ou obligatoire une population de cochonilhas
(voir aussi Gullan et al. 1993, Maschwitz & Fiala 1995, Gullan 1997, Liefke et al. 1998).
Un autre aspect important est la manipulation aisée des trophobiontes par les
fourmis, permettant leur transport sur des sites plus riches ou plus faciles aexploiter
(Nixon 1951, Way 1954, Carroll & Janzen 1973, Delabie et al. 1994, Malsch et al.
2001). Néanmoins, les “crawlers” de Coccoidae sont capables de coloniser par eux-
mémes les sites d’exploitation de séve et sont rejoints par les fourmis plus tard (Nixon
1951, Delabie et al. 1994, Maschwitz et al. 1996, 2000). Le choix d'un emplacement
convenable par une fourmi peut étre interprété de plusieurs maniéres, non exclusives

I'une de l'autre:

a) le site est le plus favorable ala production d'un miellat de qualité (comme le pédoncule

des cabosses de cacao),

b) il est supposé plus facile a défendre contre ks attaques de prédateurs et parasites

d’"Homoptera’,

c) il est plus facile afortifier (construction d’abris),

d) il est d'acces facile et rapide pour les fourmis, et autorise des économies importantes

de temps et d’énergie pour le fourragement,

e) la production de miellat de plusieurs insectes permet de dédommager les colts

d'exploitation par les fourmis,
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f) le site renferme une source stable et permanente de nourriture pour les fourmis, et
g) il est hors de portée d’une fourmi compétitrice présente dans la méme mosai que.

I-3.3. Mutualisme obligatoire

Beaucoup d'adaptations morphologiques, physiologiques ou comportementales
des trophobiontes ont été attribuées a une coévolution avec les fourmis. Quelques
auteurs (Bristow 1991b, Stadler & Dixon 1998b) ont déclaré que le mutualisme
obligatoire entre fourmis et pucerons est rare et seules quelques especes possedent
de telles adaptations, essentiellement physiologiques. Selon Way (1963) et Stadler &
Dixon (1998a), un puceron facultativement associé a une fourmi présente une
performance de reproduction et de développement moins élevée quand il est associé a
une fourmi et plus élevée quand il ne I'est pas. D’autres auteurs (Way 1963, Fowler et
al. 1991) ont déclaré que les cornicules (ou siphunculi, lesquels produisent des
substances répulsives ou de défense, afin de dissuader les ennemis naturels
d’approcher) situés a l'extrémité de I'abdomen des pucerons imitent une téte de la
fourmi réalisant une offrande trophallactique. Au contraire, il apparait plus clairement
chez certains pucerons, que la réduction des cornicules soit une adaptation a
l'association avec une fourmi (Nixon 1951, Sudd 1987, Schitze & Maschwitz 1992,
Seibert 1992), alors que l'existence d'une caste de soldat chez le puceron
Pseudoregma sundanica palierait une faille de défense des fourmis associées contre
ses principaux prédateurs (Schilltze & Maschwitz 1991). D’autres adaptations sont
présentées par certains trophobiontes. Les cochenilles Myzolecaniinae vivent toujours
dans les nids de fourmis et ont leurs spiracles ouverts dorsalement alors que la place
normale du spiracle est ventrale chez tous les autres Coccidae (Gullan & Kosztarab
1997). Les soies dans la région anale de certains Pseudococcidae servent comme un
panier destiné a retenir la gouttelette de miellat le temps que la fourmi la ramasse
(Way 1963, Gullan & Kosztarab 1997). Une structure équivalente chez les pucerons
élevés par des fourmis est appelée “organe trophobiotique” par Way (1963). Le
tettigométride Euphyonarthex phyllostoma appelle I'attention de la fourmi sur le fait qu'il
est prét a expulser une gouttelette de miellat en élevant son corps tout en alternant
expulsion et retrait de la premiére gouttelette (Dejean & Bourgoin 1998). Les glandes
exocrines situées dans différentes régions du corps de cette espece devraient étre
responsables de I'attraction exercée sur les fourmis (Dejean & Bourgoin 1998).

Plusieurs espéces du genre Dolichoderus de la Péninsule de Malaisie sont
connues comme fourmis-bergéres parce qu'elles passent toute leur vie comme de
vraies nomades, émigrant avec des Pseudococcidae Allomyrmococcini symbiotiques,
parfois substitués par un Coccidae ou un Membracidae (Maschwitz & Hanel 1985;
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Holldobler & Wilson 1990, Maschwitz & Dill 1998). Le nid de ces fourmis nomades est
établi dans des cavités déjaformées dans la végétation ou les fourmis forment une
masse compacte de leurs propres corps, grimpées l'une sur l'autre, protégeant leur
couvain et les cochenilles. Les fourmis les transportent jusqu'ace que soient trouvés
de nouveaux sites favorables alinstallation des ‘Homoptera’, quelquefois tres loin de
la colonie originale. La migration n'est pas périodique, comme dans le cas des fourmis
Iégionnaires, mais dépend de I'épuisement du site exploité par les cochenilles, le
nouvel emplacement du nid dépendant uniqguement de la proximité de sites
convenables al'établissement des trophobiontes (Maschwitz & Hanel 1985, Holldobler
& Wilson 1990, Maschwitz & Dill 1998). En cas de danger, ceux-ci ont recours ala
phorésie: ils grimpent sur les fourmis ou sollicitent leur transport par ces dernieres qui
les serrent dans leurs mandibules et leur permettent de s'échapper rapidement. Un
comportement semblable a été rapporté pour un Hippeococcus (Pseudococcidae) de
Java associé aun autre Dolichoderus (Way 1963, Holldobler & Wilson 1990).

Les genres de Pseudococcidae hypogés Eumyrmococcus, Neochavesia et
Xenococcus (Rhizoecinae) sont obligatoirement associés a des fourmis du genre
Acropyga (Formicinae) dans plusieurs régions du monde (Williams 1998). Les fourmis
et leurs cochenilles vivent sur les racines superficielles de nombreuses plantes, en
particulier le caféier et le cacaoyer ou cette relation a été en grande partie étudiée (voir
Delabie et al. 1990). Ce mutualisme existe depuis au moins 15 a20 millions d'années,
des femelles du genre éteint Electromyrmococcus (Rhizoecinae) et des femelles ailées
d’Acropyga ayant été trouvées ensemble dans l'ambre dominicain du Miocene
(Johnson et al. 2001). Il est bien établi que la femelle de fourmi transporte dans ses
mandibules une femelle féconde de cochenille lors du vol nuptial (Weber 1944,
Flanders, 1957, Campos & Morais 1986, Johnson et al. 2001), comportement
comparable a celui des fourmis Attine ou les femelles s’envolent en emmenant un
fragment du mycelium du champignon symbiotigue dans leur poche infrabuccale
(Holldobler & Wilson 1990). Un comportement semblable est aussi connu d'un
Pseudomyrmecinae arboricole d'Asie du Sud-Est, Tetraponera binghami qui vit dans
les entrenoeuds creux d'une espéce de bambou géante et emporte dans ses
mandibules une cochenille mutualiste pour le vol nuptial (Klein et al.,, 1992). Ces
comportements convergents garantissent le succeés de la fondation du futur nid de la
fourmi seulement si l'implantation du trophobionte est réussie. Acropyga soigne les
oeufs de la cochenille avec son propre couvain dans des chambres spéciales (Delabie
et al. 1990). Les fourmis prennent soin du Pseudococcidae dans un site prés des
racines superficielles de plantes (généralement arbres) autour duquel le nid est établi
(Delabie et al. 1990). Un comportement semblable a été recemment décrit chez des
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Pseudolasius malaises (Malsch et al. 2001). La situation normale des soins parentaux
chez les cochenilles est la formation par le corps de la femelle d'une carapace faite de
son propre corps, d’'un ovisac ou de cire déposée en couches pour protéger les oeufs
(Gullan & Kosztarab 1997), mais le cas des Acropyga illustre lI'abandon par le
Pseudococcidae des soins parentaux ala fourmi. Un autre cas de transfert des soins
parentaux du trophobionte a la fourmi a été décrit chez le membracide Publilia
reticulata: les femelles abandonnent leurs premiers oeufs seulement si une fourmi
prend soin de ceux-ci, les fourmis augmentant considérablement la probabilité de
survie de la colonie du trophobionte (Bristow 1983). Dans ce cas, les femelles du
membracide commencent aproduire une génération supplémentaire. Elles contribuent
donc ainsi al'augmentation de leur population, alors que dans la situation inverse, il y a
renouvellement de génération seulement une fois par an, les femelles de cette espéce
et d'autres membracides subsociaux prenant soin des oeufs et des jeunes nymphes
(Wood 1982, Bristow 1983, Buckley 1987a).

D'autres exemples spectaculaires sont rencontrés dans les régions
intertropicales, tel qu'en Afrique, ou Gaume et al. (2000) suggérent que la femelle du
Formicinae Aphomomyrmex afer maintient un double mutualisme avec une
léegumineuse du genre Leonardoxa d’'un c6té, et une cochenille de l'autre, transportant
aussi une femelle durant le vol nuptial. Sous latitudes tempérées, plusieurs especes de
Lasius conservent des oeufs de pucerons dans leur nid, mais seulement pendant
I'niver (Way 1963). Selon Dietrich & McKamey (1990), dans hkeaucoup de cas de
mutualisme avec des Auchenorrhyncha des familles Cercopidae, Cixiidae, Issidae,
Delphacidae et Tettigometridae, les trophobiontes réalisent tout leur cycle alintérieur
du nid de la fourmi.

Dans de nombreux cas de rapports de trophobiose obligatoire, les fourmis
vivent absolument cloitrées avec le trophobionte sur lequel elle s’alimentent, comme le
font les Acropyga (Johnson et al. 2001) et quelqgues Camponotus associés aune
palme du genre Korthalsia en Asie du Sud-Est (Mattes et al. 1998). Bien que n‘ayant
pas un comportement aussi contraint, les fourmis-bergeres se nourrissent également
exclusivement de leurs trophobiontes, a l'instar de certaines populations humaines
nomades avec leur troupeau (Maschwitz & Hanel 1985, Maschwitz & Dill 1998).

I-3.4. Le cas du mutualisme fourmis/Diaspididae

Le cas des cochenilles Diaspididae n'est pas encore parfaitement compris: ces
insectes sont incapables de produire du miellat, mais excretent seulement les produits
de leurs tubes de Malpighi, en raison de la configuration anatomique particuliére de
leur intestin (Pesson 1944, Gullan & Kosztarab 1997). Les produits excédentaires de la
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digestion de la séve sont certainement redirigés vers les pieces buccales ou utilisés
dans la sécrétion du bouclier (Gullan & Kosztarab 1997). Quelques Diaspididae
africains vivent associés ades fourmis du genre Melissotarsus dans des conditions
assez obscures, le nid de la fourmi étant complétement masqué sous |'‘écorce de
certains arbres. Apparemment, ces fourmis s’intéressent aux cochenilles acause de
leur cire, car ces insectes sont complétement nus (c’est-adire dépourvus de bouclier)
guand ils sont associés aux fourmis, alors qu'en conditions naturelles (c’est-adire hors
du nid et en non-association), ils développent un bouclier normal (Delage-Darchen et
al. 1972, Prins et al. 1975, Ben Dov 1978, 1990, Ben Dov & Matile-Ferrero 1983).
Normalement, en raison de leur cycle sédentaire, le bouclier des Diaspididae est fait
par la superposition de plusieurs couches de cire successivement déposées pendant
les étapes du développement; il semble constituer une protection extrémement efficace
contre les fourmis prédatrices comme c'est le cas des especes qui vivent sur les
Acacia Néotropicaux associés ades Pseudomyrmex (Janzen 1966 In Kosztarab 1987).
Similairement aux Diaspididae, le puceron Prociphilus fraxini se recouvre de cire quand
il N'est pas associé aune fourmi, alors que cette cire est absente quand elles I'élévent
(Way 1963). Il existe plusieurs autres exemples de fourmis qui retiennent la cire de
leurs Pseudococcidae trophobiotiques (voir Nixon 1951, Way 1963). La protection
naturelle des Diaspididae n'est pas toujours aussi efficace. Il existe en effet plusieurs
cas attestés de prédation de ces insectes par les fourmis (Ozaki et al. 2000) ou, sinon,
des cas probables de prédation (Soares & Delabie 1999), comme le montrent certaines

études en conditions naturelles.

I-4. Interactions biotiques autour de la niche fourmi/Homoptera'.

La plupart de nos connaissances sur les interactions entre les deux groupes
d'insectes proviennent d'études assez limitées sur ceux-ci et rarement sur leurs a
cbtés. Les autres partenaires impligués dans ces relations, directement ou
indirectement, ont fait I'objet d'un nombre limité d'études. Les interactions globales a
lintérieur de la communauté (Tableau 2) ont rarement été examinées dans leur
ensemble (Gullan 1997, Wimp & Whitham 2001), sauf dans les évaluations sur
l'efficacité de fourmis qui, simultanément, élévent des ‘Homoptera’ et sont importantes
comme agents de contrble biologique (voir par exemple, Skinner & Whittaker 1981,
Gonzalez-Hernandez et al. 1999). En fait, le vrai troisiéme partenaire le plus évident, la
plante, a rarement été inclus, sauf dans quelques publications récentes (Buckley
1987a, b, Bristow 1991a, Gullan 1997, Gaume et al,. 1998). Néanmoins, quand les
bénéfices sont évalués pour chacun des trois partenaires, beaucoup dauteurs

concluent que la plante est vraiment le partenaire le plus affecté, principalement en
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situation de monoculture, mais aussi en gestion forestiére et en production fruitiere
(Buckley 1987a,b, Buckley & Gullan 1991, Dejean & Matile-Ferrero 1996). Bien qu'il
existe un colt énergétique élevé évident pour maintenir la population de l'insecte
suceur de seve, la plante recoit, en compensation, la protection de la fourmi contre les
herbivores spécialisés ou opportunistes, laquelle ne doit pas étre négligée (Buckley
1987a, Cushman & Addicott 1991; Floate & Whitham 1994, Wimp & Whitham 2001).
En raison de l'activité continue des fourmis sur leur territoire, les insectes producteurs
de miellat non associés sont aussi capturés par celles-ci (Perfecto & Sediles 1992,
Ozaki et al. 2000). Une évaluation exhaustive du ratio colt/bénéfice pour les trois
partenaires a été faite par Buckley (1987a).

Par conséquent, les interactions entre ces trois partenaires pourraient étre un
mariage parfait si autant d”"Homoptera’ n'avaient pas aussi été dénoncés comme
responsables de la transmission aux plantes de toxines, de champignons pathogénes
ou de virus (Carter 1962, Conti 1985). Les toxines proviennent de linoculation de
substances d'origine salivaire de linsecte qui incluent des enzymes et dautres
composés destinés afaciliter I'extraction de la séve ou l'installation des stylets auprés
des vaisseaux de la plante. lls provoguent des malformations caractéristiques
spécifiques locales ou systémiques, des nécroses, le jaunissement et d’autres
symptoémes (Carter 1962). Une phytotoxémie bien connue - c’est en méme temps la
pire maladie de l'ananas - est le Wilt de I'Ananas provoqué al'échelle mondiale par les
Pseudococcidae Dysmicoccus brevipes et D. neobrevipes; ces insectes sont associés
a Hawai a la fourmi Pheidole megacephala (Nixon 1951, Carter 1962, Gonzalez-
Hernandez et al. 1999).

Beaucoup d'insectes suceurs de seve sont aussi des réservoirs de virus qu'ils
injectent dans les tissus de la plante avec leur salive. lls agissent en vecteurs de ces
virus, pouvant étre responsables de vraies épidémies dans les récoltes, surtout sur
plantes annuelles (Carter 1962). Ces virus sont trés spécifiques des plantes-hétes et
récemment plusieurs familles de virus ont été détectées, chacune utilisant une famille
de Sternorrhyncha comme vecteur (Karasev 2000). Evidemment, les meilleurs
vecteurs se trouvent parmi les espéces non-sessiles, et, pour cette raison, beaucoup
des problemes de virus liés aun ‘Homoptera’ ont été démontrés avoir des pucerons
comme agents disséminateurs (Carter 1962). Ce fait est indépendant de I'association
pucerons-fourmis. Néanmoins, une des pires maladies du cacaoyer est le virus
toujours létal connu comme Cocoa Swollen Shoot Virus, commun dans les plantations
de Cote d'lvoire, du Ghana, du Nigéria, de la Sierra Leone et du Togo. Le pathogéne
est obligatoirement disséminé par les “crawlers” de quinze a vingt especes de

Pseudococcidae et leurs fourmis associées, Planococcoides njalensis en étant le
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principal responsable (Nixon 1951, Campbell 1974, Dufour 1991, Bigger 1993). Les
cochenilles associées ades fourmis ont aussi été identifiées comme vecteurs d'autres
virus du cacaoyer a Trinidad, Sri Lanka et Java (Carter 1962). Diverses autres
maladies de plantes dont le vecteur présumé est un puceron ou une cochenille sont
rapportées par Nixon (1951).

Les fourmis sont capables de minimiser les effets déléteres d'une maladie a
champignon qui atteint leur trophobiontes (Samways 1983) et, comme on I'a vu, elles
sont capables de les protéger contre leurs prédateurs ou parasites (Way 1963, Collins
& Scott 1982, Buckley 1987a, 1990, Bradleigh Vinson & Scarborough 1991). Elles
peuvent aussi éloigner de nombreux hyperparasites (Sullivan & Volk 1999). Quelques
parasitoi des sont capables de tromper les fourmis en imitant 'odeur des pucerons
associés (Liepert & Dettner 1993). La plupart des fourmis dominantes qui élevent des
‘Homoptera’ sont aussi des prédateurs généralistes et excercent une forte pression sur
la biota (Way & Khoo 1992). En outre, ces fourmis entrent en compétition entre elles
pour des questions de territoire et d'utilisation de ressources (y compris les insectes
producteurs de miellat) (Majer 1993). Tous ces aspects compliquent beaucoup la
situation de la communauté. Dans les régions tempérées, cependant, la situation est
généralement plus simple. Néanmoins, s interactions co-existent communément
sous les latitudes tropicales, engendrant une situation extrémement confuse,
principalement pour I'implantation de programme de contrble intégré en entomologie

appliquée.
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