UNIVERSITE CADI AYYAD
FACULTE DES SCIENCES SEMLALIA N° d’ordre: ...
MARRAKECH

THESE

PRESENTE A LA FACULTTE, POUR OBTENIR LE GRADE DE

DOCTEUR

UFR : Biodiversité et protection du patrimoine naturel

(Option : Biotechnologies et Entomologie appliquée)

Recherche sur le peuplement des fourmis dans I’arganeraie
marocaine et leur implication dans le controle de la
population de la mouche Méditerranéenne des fruits Ceratitis

capitata (Wied) (Diptére : Tephritidae)

Présenté par

Abderrahim EL KEROUMI

Soutenu le :

Devant la commission d’examen :



UNIVERSITE CADI AYYAD
FACULTE DES SCIENCES
SEMLALIA-MARRAKECH
SERVICE DE 3¢me CYCLE

FICHE PRESENTATIVE DE LA THESE

- Nom et Prénom : Abderrahim EL KEROUMI

- Intitulé du travail :

Recherche sur le peuplement des fourmis dans 1’arganeraie marocaine et leur
implication dans le controle de la population de la mouche Méditerranéenne des

fruits Ceratitis capitata (Wied) (Diptere : Tephritidae)

- Encadrants :

[1Nom et Prénom : - Professeur Naamani Khalid
- Prof Dahbi Mohammed Abdallah

[J Laboratoire et institution : Laboratoire des Biotechnologies, Biochimie et Protection des
Plantes, Faculté des Sciences Semlalia, Département de Biologie - Marrakech.

- Lieux de réalisation du travail :
[0 Laboratoire des Biotechnologies, Biochimie et Protection des Plantes, Faculté des

Sciences Semlalia Marrakech.
[J Estation Biologica de Dofiana (CSIC) Sevilla Espana

- Période de réalisation du travail de la thése : 2005/2006 - Décembre 2011.
- Cadres de coopération :

[J Action Intégrée de la coopération Espagne-Maroc Projet N°. A3478/05 de I’AECI et
Projet N° A4774/06 de I’AECL



- Ce travail a donné lieu aux résultats suivants :

[1 Publications :

- A. El Keroumi, Naamani K., Dahbi A., Cerda X. and Boulay R. 2011. Recherche sur la
synchronisation du rythme d’activité des larves de Ceratitis capitata et celui de son
prédateur Monomorium subopacum (Formicinae) dans I’arganeraie d’Essaouira

(Maroc) (Soumi a la Revue Frangaise de la Chronobiologie).

- A. El Keroumi, Naamani K., Dahbi A., Cerda X. and Boulay R. 2010. Seasonal
Dynamics of Ants Community Structure in the Moroccan Argan Forest. Journal of

Insect Science (in press).

- Abderrahim El Keroumi, Khalid Naamani, Abdallah Dahbi, Isabel Luque, Ana Carvajal,
Xim Cerda and Raphael Boulay, 2009. Effect of ant predation and abiotic factors on the
mortality of Medfly larvae, Ceratitis capitata, in the Argan forest of Western Morocco.

Journal Biocontrol Science and Technology, Vol. 00, No. 00, 2010, 1_12.

[] Communications :

- A. El Keroumi, Naamani K., Dahbi A., Cerda X. and Boulay R. 2010. Mortality
factors of citrus pest Ceratitis capitata in south west Morocco: involvement of the
Argan Myrmecofauna. IOBC/WPRS Working Group on "Integrated Control in Citrus
Fruit Crops", 01-03 March 2010, Agadir, Morocco.

- A. El Keroumi, Naamani K., Dahbi A., Cerda X. and Boulay R. 2009. ANT
PREDATION AND MORTALITY FACTORS ON FRUIT FLY LARVAE OF
CERATITIS CAPITATA WIED. ON ARGAN ARGANIA SPINOSA (L.) FOREST IN
WEST MOROCCO. 10th Arab Congress of Plant Protection, 26-30 October 2009,

Beirut, Lebanon.



Résumé

L’arganeraie constitue un foyer naturel, peut étre le plus grand au monde, pour la prolifération et la
dissémination de la mouche des fruits Ceratitis capitata Wied (Diptere Tephritidae). La lutte contre la
Cératite par les méthodes biologiques respectueuses de 1’environnement, constituent actuellement une
alternative prometteuse en substitution a la lutte chimique largement contestée. Parmi les facteurs qui
ont entravé le recours & cette méthode a grande échelle sont I’insuffisance des connaissances
scientifiques de la biologie et de I’écologie des ravageurs, de leurs bio-régulateurs et les mécanismes
qui régissent le fonctionnement de leurs interactions. Dans le but de palier ce manque, notre étude
s’est proposée de traiter, le role de la myrmécofaune de I’arganeraie et ses implications sur le controle
de la population de la Cératite. Cette recherche concerne d’abord, I’exploration des espéces de fourmis
sous la frondaison des arganiers, 1’analyse de leur biodiversité et de leur dynamique de population
spatio-saisonnicre. Elle s’est intéressée ensuite a la détermination des espéces prédatrices potentielles,
la quantification de leur implication dans la mortalité¢ des larves de la Cératite, la description du
comportement de prédation et enfin, elle a examiné le degré de concordance entre les rythmes
circadiens de I’émergence des larves a partir des fruits d’arganier et celui de I’activité des fourmis
fourrageuses prédatrices.

En utilisant la technique des pot-piéges pour 1’échantillonnage des fourmis durant une année dans une
zone littorale et une autre semi-continentale, se distinguant par leur végétation et par leur pression
anthropique. Nous avons répertorié 13 especes appartenant a 7 genres de fourmis sous la frondaison
des arganiers. Toutes les especes de fourmis (2 I’exception de Cataglyphis albicans voucheri, rare
dans le site), sont plus abondantes dans la zone littorale que dans celle semi-continentale. La richesse
spécifique annuelle ne montre pas de différence significative entre les deux biotopes étudiés, la
diversité, la richesse (sauf entre 1’été et I’automne) et 1’équitabilité varient significativement en
fonction des saisons. Le printemps et I’¢té sont celles les plus riches et les plus diversifiés en especes.
Deux espéces de fourmis, M. subopacum et T.simrothi (avec 54.34% et 37.06% respectivement)
dominent sous la frondaison et définissent 63% de la dissemblance entre les deux sites d’étude.

Quatre espéces de fourmis sont impliquées dans la prédation des larves L3 et sont responsable de
presque 20% de leur mortalité. Deux espéces d’entre elles montrent une importance dans la prédation
(92%) qui sont T. simrothi et M. subopacum, cette dernicre étant la plus efficace dans la capture des
larves. Les ouvrieres de M. subopacum fourragent sous les arganiers et détectent par contact
antennaire direct, les larves qui s’activaient a la recherche d’un site convenable de pupaison dans le
sol. La fourmi localise la larve L3, I’attaque immédiatement par des morsures et des piqlres
successives provoquant son immobilisation, puis par un recrutement sur de courte distance de ses
congéneres, les fourmis transportent la proie vers le nid. Les rythmes circadiens de I’espece prédatrice
et celui de I’émergence des larves ont été mis en évidence dans les conditions de terrain et au
laboratoire. Les résultats ont montré que M. subopacum est exclusivement diurne dont le rythme
d’activité est bimodal avec une phase matinale principale qui débute entre 5 et 6 h, atteint son pic entre
7 et 8h et fini en milieu de journée, et une phase moins importante le soir (entre 16 et 22h).
L’émergence des larves est organisée selon un rythme circadien avec une seule phase matinale qui
commence vers 4h, atteint son maximum entre 6 et 7h et se continue tout en diminuant
progressivement jusqu’a 11h. En dehors de ces périodes, les émergences sont presque nulles. Au
laboratoire, 1’étude réalisée en conditions contrdlées de lumiére et/ou d’obscurité et a température
constante, a montré des rythmes d’émergence relativement perturbés, particuliérement plus important
en lumiére qu’en obscurité continues. Mais dans 1’ensemble du nycthémeére, le rythme tend a garder
une ressemblance dans son évolution, ce qui appui I’hypothése de son contrdle par une composante de
nature interne. Sa comparaison avec celui de I’activité des ouvriéres de M. subopacum, a montré une
certaine concordance temporelle qui souligne leur role dans les interactions trophiques et révele une
remarquable adaptation des fourmis a la rencontre des larves sous la frondaison des arganiers.

Par ces caractéristiques, la fourmi M. subopacum présente les attributs essentiels qui justifient son rdle
comme un agent potentiel de contrdle biologique du diptére ravageur C. capitata dans 1’arganeraie ou
dans les vergers agricoles.

Mots clés: Arganier (Argania spinosa) — Cératite (Ceratitis capitata) — Myrmécofaune —
Monomorioum subopacum — Controle biologique — Rythme d’activité — Essaouira - Maroc.



Abstract

The argan forest is the natural home, may be the largest in the world for the proliferation and
dissemination of fruit fly Ceratitis capitata Wied (Diptera: Tephritidae). The biological control is
currently a promising alternative of chemical insecticides widely disputed. Among the factors that limit
the large expansion of biological pests control strategies, was the lack of scientific knowledge of biology
and ecology of these harmful insects, their bio-aggressors and mechanisms that govern their interactions.
To overcome this shortcoming in the argan tree/fruit fly/ants system, our study focused on the argan
forest myrmecofauna and its implications on fruit fly C. capitata populations. This investigation’s
primary concern is arganeraie ant species exploration, analysis of their biodiversity, and their population
dynamics in the spatial and seasonal scales. The study, then, focuses on the identification of potential
predators and the quantification of their involvement in the L3 fruit fly larva mortality, the description of
predatory ant behaviour and, finally, it examines the comparison of the circadian rhythms of larval
emergence from argan fruit and the foraging activity of predatory ant M. subopacum.

Using the pitfall traps technique for ant sampling during the year in the coastal and semi-continental
zones of argan forest, which differ in their vegetation and their anthropogenic pressure, we have
identified 13 ant species belonging to 7 genera below argan trees. Ant species in general are more
abundant in the coastal than in the semi-continental area (except for one rare species Cataglyphis
albicans voucheri). Annual species richness values showed no significant difference between the two
studied biotopes. The diversity, richness (except between the summer and autumn) and the evenness
vary significantly through seasons. Spring and summer are the richest and most diverse seasons where
ants are more abundant. Two species of ants Monomorium subopacum and Tapinoma simrothi dominate
in the trees canopy (with 54.34% and 37.06% respectively) and define 63% of the dissimilarity between
ant communities of the two study sites.

The study of larval predation below argan trees shows that 4 species of ants are involved in the predation
of L3 larvae and are responsible for almost 20% of their mortality. Two species of them (7. simrothi and
M. subopacum), show an importance in predation (92%). However, M. subopacum is most effective in
capturing prey larva. The workers of this species forage below argan trees and detect larva by direct
antennal contact when it searches for a suitable site of pupaison on the ground. The ant locates larva and
attacks it by successive bites and stings, causing its immobilization followed by a short distance
recruitment of congeners and then workers transport collectively the prey to the nest.

To study the temporal organization of M. subopacum foraging activity and the emergence of fruit fly
larvae from argan fruits, thythms of activity are followed below trees in the field conditions. To
highlight the endogenous or exogenous circadian rhythm of larval emergences, rhythms were conducted
in the laboratory under controlled conditions. The results show that M. subopacum is exclusively diurnal
whose rhythm of activity is bimodal with an early morning phase that starts at dawn (between 5 and 6
am), peaked between 7 and 8 am, and finished at noon, and a lower phase at the evening (between 4 pm
and 10 pm). The emergence of larvae is organized in a circadian rhythm with a single phase which
begins early in the morning at the first light of the dawn from 4 to 5 am, reaches its maximum between 6
and 7 am, and continues while gradually reducing until 11 am. Outside this time of the day, the larva
emergences are almost absent. In the laboratory, the study, conducted under controlled conditions of
light and/or darkness and constant temperature, shows more perturbed larval emergence in continuous
light than in darkness conditions but always keeping a rhythmic pattern, which supports the hypothesis
of an internal component of the nature of emergence behavioural rhythm. The comparison of rhythms of
C. capitata larva emergence and activity of M. subopacum shows a temporal correlation which
highlights the role of temporal organization in the trophic interactions and marks a remarkable
adaptation of ant to encounter larvae prey under the canopy of argan trees.

By its ecological dominance in the argan forest, the effective involvement in the predation of larvae
and the perfect concordance of its circadian rhythm of activity with the dynamic of larval emergence
from argan fruit below trees, the ant M. subopacum presents the essential attributes that justify its role
as a potential agent in the biological control of Mediterranean fruit fly in the argan forest and in the
agricultural orchards.

Key worlds: Argan tree (Argania spinosa) — Ceratite (Ceratitis capitata) — Myrmecofauna —
Monomorium subopacum — Biological control — Biological Rhythm — Essaouira — Morocco.
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INTRODUCTION GENERALE

INTRODUCTION GENERALE

L’arganier (Argania spinosa L.Skeels) est un arbre relique, endémique et
emblématique du sud-ouest marocain. C’est une essence multi-usage, foresticre, fruitiére et
fourragere. Ses caractéristiques physiologiques et écologiques en font un support idéal pour
lutter contre 1’érosion et la désertification qui menacent sérieusement le sud marocain. A
I’instar de ses fonctions socio-économique et environnementale irremplagables, I’arganier
joue un role clé dans la biodiversité, 1’équilibre et la conservation écologique dans un
¢cosystéme typique fragilisé par I’intervention et les activités anthropiques massives et
aléatoires.

En effet, au temps de la gestion rationnelle des ressources et des promesses du
développement durable, I’arganeraie est actuellement sujette & une surexploitation excessive
qui met irréversiblement le patrimoine naturel national en péril. Au début du siécle dernier,
I’arbre s'étendait jusqu'au nord de Safi et poussait ses limites, au sud, jusqu'au Draa, voire au-
dela avec une superficie couverte de 'ordre de 2 million d'hectares. Actuellement, I’aire de
I’arganeraie s’est rétrécie a une superficie estimée de 828.000 ha (Ayad, 1989). Néanmoins,
elle continue de couvrir 7% de la surface de la forét marocaine, ce qui lui confere le deuxieme
rang parmi les principales essences forestiéres du pays. Dans la région d’Essaouira, Boudy
(1958) a évalué la surface abattue depuis le début du sieécle dernier de 150 000 a 200 000 ha,
soit plus de la moiti¢ de la superficie forestiere actuelle totale de la province. Dans la région
d’Agadir — Taroudant, El Yousfi (1988) a estimé que les pertes dans cette région sont de
I’ordre de 200 ha par an, avec une densit¢ moyenne qui s’est rétrécie de 100 a 30 arbres a
I'hectare. La moyenne de perte nationale est estimée a 600 ha par an (Benzyane, 1985).

Le déséquilibre du systéme de 1’arganier a des effets néfastes sur la faune et la flore.
Il touche non seulement 1’arganier, mais aussi toutes les especes végétales de cet écosystéme
(avec 1240 especes et sous especes, soit le tiers de la flore marocaine) (Peltier, 1982 ; Ayad,
1989) et beaucoup d’espeéces endémiques animales. Ceci a entrainé une forte réduction de la
biodiversité¢ dans I’écosystéme typique de 1’arganeraie, d’ou 1’obligation de se mouvoir pour
conserver et actualiser les procédures de protection de 1’arganier dans la cadre d’une gestion
scientifique rationnelle impliquant tous les intervenants dans une véritable perspective de
développement durable.

Par ailleurs, 1’arganier représente un grand réservoir naturel pour la prolifération, le

développement et la dissémination de la mouche méditerranéenne ravageur des fruits,
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Ceratitis capitata wied (Sacantanis, 1957). Ce diptére ravageur est connu comme étant
I’espece la plus redoutable qui occasionne des ravages a plus de 350 variétés de fruits et de
légumes maraichéres au monde a cause de son potentiel biotique élevé (Harris, 1984), sa large
distribution géographique (EPPO, 2004), sa rapide dispersion (Papadopoulos et al, 1996;
Papadopoulos et al., 2003), sa polyphagie et sa capacité remarquable a sélectionner les fruits
hétes (Liquido ef al., 1991). Dans la région avoisinant I’arganeraie, toute la production
fruitiére se trouve parasitée par ce ravageur, la Cératite peut atteindre les cultures des plantes
fruitieres et des légumes maraichéres. Dans la plaine de Souss, qui contribue a 40% de la
production agrumicole nationale, 10 a 20% de la récolte se trouve parasitée par la Cératite
(Benziane, 2003).

Pour limiter les dégats occasionnés par ce ravageur, les agricultures font recours en
grande partie aux insecticides. Cette méthode peut parfois étre efficace lorsqu’elle est bien
conduite mais demeure dangereuse et contestée quel que soit 1’insecticide utilisé a cause de
I’apparition de résistance réduisant considérablement 1'efficacité des traitements (Brogdon et
McAllister, 1998). Elle présente également de multiples inconvénients dus a son impact
néfaste sur I’environnement, la santé humaine et sur les espéces auxiliaires qui régulent
naturellement I’extension du parasite, ce qui augmente les chances (en cas de leur
destruction), de I’installation d’autres ravageurs secondaires, en plus du comportement de
résistance du ravageur. Par conséquent, il en découle, une utilisation plus importante
d’insecticides, des dépenses supplémentaires, des pertes dans la production, en plus des
conséquences néfastes sur I’équilibre biologique et écologique de 1’écosystéme, sachant que,
les exigences nouvelles des marchés imposent de plus en plus des produits agricoles
biologiques sains, sans résidus chimiques et en harmonie avec I’environnement. Par ailleurs,
la stratégie de lutte chimique contre la Cératite reste aussi peu efficace car les mouches
ravageuses adultes sont caractérisées par leur forte mobilité et les larves sont protégées a
I’intérieur du fruit hote contre tout traitement par les produits chimiques. Pour ces raisons, une
approche alternative de controle s’impose. Dans ce contexte, le concept de la lutte biologique
a été proposé comme proceédé alternatif viable a la lutte chimique.

Dans le but de procéder a une telle stratégie de gestion durable, une compréhension
plus approfondie de la biologie, 1’écologie de C. capitata et de ses ennemis naturels dans
I’arganeraie est requise, malheureusement, les études entreprises sur la relation de I’arganier
avec la Cératite restent rares. Les travaux réalisés par Naamani (2004) dans I’arganeraie de la
région d’Essaouira et ceux entrepris par Mazih (1992) dans la région de Souss, restent les

deux principales études entomologiques qui se sont intéressées a la dynamique des
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populations de la Cératite dans 1’arganeraie. En effet, aucune étude, jusqu’a présent, n’a
abordé¢ les interactions biologiques, écologiques ou comportementales entre la Cératite et ses
ennemis naturels dans 1’arganeraie.

Dans la présente étude, et suite aux travaux réalisés par Naamani (2004) sur
I’inventaire faunistique de 1’arganier au cours duquel il a relevé la présence de certaines
especes de fourmis prédatrices, nous avons voulu présenter lors de ce rapport, une étude plus
approfondie des espéces de fourmis peuplant cette essence et de mettre en évidence le role de
la relation trophique parmi celles prédatrices, avec les larves de la Cératite qui se développent
dans les fruits de I’arganier. On essayera également dans cette étude de recueillir des données
sur la compréhension des aspects fondamentaux et appliqués des fourmis potentiellement
prédatrices, ainsi que leur implication dans la régulation biologique de la Cératite dans
I’arganeraie, dans le cadre d’une stratégie de gestion viable optimisant le role des auxiliaires
naturels dans 1’écosystéme face au dysfonctionnement de la méthode de lutte chimique.

Les fourmis sont connues parmi les espéces potentiellement prédatrices qui peuplent
les écosystémes et qui ont un impact incontournable sur un grand nombre d’especes nuisibles.
Elles constituent des especes clés dans les écosystémes terrestres et représentent les
principaux prédateurs des arthropodes du fait de leur diversité importante, leur abondance et
leur activité. La capacité des fourmis dans le contrdle des espéces nuisibles a été reconnue
depuis 300 ans avant JC dans les vergers d’agrumes en Chine ou leur réle protecteur contre
les phytophages continue a étre exploré dans divers systémes agricoles et forestiers. Des
recherches contemporaines ont montré le rdle inéluctable de I’introduction des fourmis
comme des agents de contrdle biologique effectif de plus de 50 espéces de ravageurs, incluant
notamment les chenilles, les punaises, les scarabées, les mouches et les thrips (Peng et al.,
1997, 1998, 2002; Way et Khoo, 1992). Ce procéd¢ de protection des cultures permettrait
sans doute la réduction considérable de 1’utilisation des insecticides chimiques (Wang and
Bennett 2008; Williams et al. 2005; Van Mele et Chien, 2004). Dans ’arganeraie, aucune
étude jusqu’a nos jours n’a encore été abordée sur I’implication des peuplements des fourmis,
leurs habitudes alimentaires et en 1’occurrence leurs interactions avec la mouche
méditerranéenne des fruits.

L’objectif de ce travail vise a déterminer les prédateurs potentiels de la Cératite et
d’examiner leurs interactions biologiques et écologiques dans [’arganeraie. C’est une
approche stratégique qui constitue une étape primordiale dans 1’instauration d’un programme

de contréle biologique par des ennemis naturels puisqu’elle permet I’indentification des
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contraintes et le choix des attributs d’un agent de lutte biologique efficace avant toute
intervention pratique.
Notre étude a pour objectif de répondre aux questions fondamentales suivantes :

- Quels sont les peuplements de fourmis dans I’arganeraie et quels sont les attributs
¢cologiques concernant la diversité, la structure, la distribution, et la phénologie
saisonniere des communautés de fourmis au niveau spatial et temporel dans la forét de
I’arganier ?

- Quelles sont les especes prédatrices des larves de la Cératite et quelle est
I’importance de leurs attributs dans le contréle de la Cératite sous les arbres de 1’arganier ?

- Quelle est I'importance de l’organisation temporelle de D’activité des fourmis
prédatrices et de la dynamique des émergences des larves de la Cératite et leur degré de
synchronisation dans la régulation des populations de la Cératite dans 1’arganeraie ?

L’apport de réponse a ces problématiques citées ci-dessus, sera traité en 5 chapitres.

- Le premier chapitre fera ’objet d’'une synthése bibliographique qui traitera les
aspects concernant :

+ L’importance des fourmis dans les écosystémes et leur rdle écologique
protecteur comme prédateurs contre les ravageurs.

+ L’importance économique de la Cératite, et la biologie de son cycle de
développement.

+ La distribution géographique de I’arganier et son importance socio-
¢conomique dans le sud ouest du Maroc.

- Le deuxiéme chapitre présentera, le milieu de I’arganier, les sites d’études choisis,
le matériel biologique et les méthodes de collecte de données sur le terrain et au
laboratoire ainsi que les traitements statistiques utilisés.

- Dans le troisiéme chapitre, I’étude des peuplements de fourmis sera abordée,
accompagnée de [D’inventaire de différentes espeéces colonisant 1’arganeraie avec
I’établissement de la diversité, la structure, la dynamique de population et la phénologie
saisonniere des différentes communautés de fourmis au niveau temporel et spatial dans
I’arganeraie de la région d’Essaouira.

- Le quatrieme chapitre fera 1’objet de la quantification de I’effet régulateur de la
prédation des fourmis et I’impact des autres facteurs abiotiques du milieu sur la mortalité
des larves de la Cératite dans les conditions de terrain sous les arbres d’arganier dans un

site littoral et un autre semi-continental.
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- Puis au cinquiéme chapitre, nous aborderons 1’étude sur les rythmes circadiens
tracant I’activité de la fourmi prédatrice M. subopacum et 1’organisation temporelle des
émergences a partir des fruits de 1’arganier de sa proie, la larve C. capitata. Cette étude
sera conduite dans les conditions de terrain et de laboratoire dans le but de mettre en
¢vidence la nature de la rythmicité de leur activité ainsi que le degré de potentialité de la
synchronisation entre les rythmes d’activité circadienne entre les deux especes

antagonistes.

Ce travail de recherche a donné lieu a trois articles dont un est publi¢ dans la revue
‘Biocontrol Science and Technology’ et deux autres soumis a deux journaux
internationaux (‘InsectSciences Journal’ et la ¢ Revue Francaise de la Chronobiologie®),
ces articles constituent les chapitres 3 a 5 de ce rapport. Certaines redondances
(Introduction, Matériels et Méthodes) ne pouvant pas étre évitées, un court texte de
présentation est réalis€¢ entre les différents chapitres afin de mieux présenter leur

articulation.
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CHAPITRE I

SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE

I. Les Fourmis :

1. Position systématique

Les fourmis sont des insectes Eusociaux (vrais sociaux) qui appartiennent a
I’embranchement des Arthropodes, classe des Hexapodes, ordre des hyménopteres et a la
famille unique des Formicidae. Elles constituent 1’un des organismes les plus dominants de la
planéte par leur abondance, leur répartition mondiale et leur impact sur la vie et I’évolution
des autres communautés de la biomasse (Wilson, 1990). Actuellement, la famille des
Formicidae compte 12 594 especes et 288 genres (Agosti and Johnson, 2010). Holldobler et
Wilson (1990) estiment qu'il existerait environ 350 genres et 20.000 especes. La classification
la plus récente des Formicidae fait apparaitre 21 sous-familles actuelles (Tableau 1),
auxquelles sont ajoutées quatre sous familles fossiles, (Bolton, 2003). Elle a considérablement
changée la systématique contemporaine puisque la précédente classification ne reconnaissait
que 16 sous-familles vivantes et deux sous-familles fossiles (Grimaldi et al., 1997).
L’ancienne sous famille des Ponirinae a été éclatée en six sous-familles qui ont le mérite

d’étre monophylétiques (Tableau 1).

2- Organisation des communautés de fourmis

Les communautés écologiques ne sont pas définies comme une mosaique d’especes
présentes au hasard dans I’écosystéme, mais sont caractérisées comme étant un systéme
interactif dynamique de populations interdépendantes. Ces populations sont déterminées par
leur composition, la liste des espéces présentes, leur abondance relative, la nature et la forme
des relations entre les espeéces sympatriques, la dynamique de leur population et les flux
spatiaux et temporels qui régissent leur agencement au sein de I’écosystéme. Les especes
sont dites organisées au sein de ces communautés lorsque leurs interactions biotiques et

abiotiques se traduisent par un agencement trop fréquent pour étre le simple fruit du hasard.
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Tableau 1: les sous-familles des Formicidae : Actuellement 21 sous-familles reconnues
vivantes, auxquelles s’ajoutent quatre sous-familles fossiles. L’ancienne sous famille des
Ponirinae a été éclatée en six sous-familles regroupées sous le terme de ponéromorphes.
(D’apres Bolton B., 2003. Mem Am. Entomol. Inst., 71:1-370).

Sphecomyrminae Wilson & Brown (1967) ffossile
Armaniinae Dlussky (1983) T fossile
Formiciinae Lutz (1986) T fossile

Pseudomyrmecinae Smith, M. R. (1952)
Myrmicinae Lepeletier de Saint Fargeau (1835)
Agroecomyrmecinae Carpenter (1930)
Myrmeciinae Emery (1877)

Formicinae Latreille (1809)

Dolichoderinae Forel (1878)

Aneuretinae Emery (1913)

Apomyrminae

Amblyoponinae Forel (1893) Ponéromorphes
Ectatomminae Ponéromorphes
Heteroponerinae Bolton (2003) Ponéromorphes
Paraponerinae Emery (1901) Ponéromorphes
Ponerinae Lepeletier de Saint Fargeau (1835) Ponéromorphes
Proceratiinae Emery (1895) Ponéromorphes
Brownimeciinae Bolton (2003) T fossile

Leptanillinae Emery (1910)
Leptanilloidinae Bolton (1992)
Cerapachyinae Forel (1893)
Ecitoninae Forel (1893)
Aenictogitoninae Ashmead (1905)
Dorylinae Leach (1815)
Aenictinae Emery (1901)

Chez les fourmis, de nombreuses études ont mis en évidence la structuration et
I’agencement d’espéces dans la plupart des milieux (Davidson, 1998 ; Andersen et Patel,
1994 ; Fellers, 1987 ; Wilson, 1971). Les différentes espéces de fourmis se distinguent par la
taille de leurs colonies et/ou de leurs ouvrieres, par leurs comportements et leur biologie. Ces

caractéristiques vont permettre a chaque espéce un «succes» écologique plus ou moins



SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE

important, en fonction des caractéristiques abiotiques du milieu considéré et des interactions
biotiques avec les autres espéces sympatriques. De ce succes dépend leur role et leur place
dans la communautg.

Dans la communauté de fourmis, la dominance écologique combine la supériorité
numérique « dominance numérique » ou prédominance d’une espéce en nombre et/ou en
biomasse (Davidson, 1997), et une « dominance comportementale » ou dominance au cours
de la compétition interspécifique due a des capacités supérieures de combat et/ou de
recrutement pour monopoliser les ressources (Schoener, 1983). Selon cette définition, deux
groupes sont distingués :

- Les especes dominantes qui sont généralement les plus abondantes et montrent une
agressivité pour s’emparer de ressources du milieu. Elles sont aussi caractérisées par des
colonies de grande taille, réparties en un ou plusieurs nids (Davidson, 1998).

- Les especes non dominantes, subordonnées ou opportunistes sont généralement
organisées en petites sociétés, ces espeéces persistent dans les milieux en découvrant
rapidement les sources de nourritures, mais elles ne peuvent s’y maintenir a 1’arrivée des
especes de rang supérieur (Wilson, 1971).

Certaines espéces sont dites cryptiques, car elles ont un mode vie endogé et ne
s’observent que trés rarement. La dominance écologique a été mise en évidence comme
facteur important dans la structuration, 1’abondance et la distribution des especes et des
communautés de fourmis (Andersen, 1992 ; Human et Gordon, 1996). Récemment, deux
études ont abordé¢ le réle des espeéces dominantes dans la structuration des communautés et
ont examiné leur impact sur les autres especes subordonnées. La premiére étude explique le
mécanisme qui permet aux especes dominantes de réduire la diversité d’une communauté, en
imposant des limites aux autres espeéces subordonnées sympatriques partageant le méme
milieu et les mémes ressources de vie (Parr et al., 2005), alors que la seconde suggere un
mécanisme qui montre que la diversité d’un écosystéme peut étre améliorée avec la présence
des espéces dominantes dans la communauté, en admettant que ces dernicres seraient des
facteurs de structuration de la communauté et leur présence permet aux autres especes
présentes une meilleure exploitation des ressources de leur habitat (Adler et al., 2007).

Dans les communautés Méditerranéennes, Cerda (1997) a montré que le degré de
tolérance des facteurs physiques, surtout la tolérance a I’exposition aux températures élevées
pourrait réduire la compétition entre les especes dominantes et celles subordonnées et ainsi
ces dernieres peuvent coexister avec les especes dominantes dans la communauté. Les especes

de fourmis dominantes non tolérantes aux températures élevées et celles non dominantes
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tolérantes peuvent co-exister durant différentes périodes de la journée (Cros et al., 1997) ce
qui pourrait augmenter la diversité au sein de la communauté.

Holldobler et Wilson (1990) ont proposé la régle de la "dominance-appauvrissement"
qui suppose qu'un rapport négatif s’établie entre la richesse spécifique et le degré de
dominance entre les espéces des différentes communautés de fourmis.

Chez la plupart des communautés de fourmis, la territorialit¢ ou les comportements
agressifs utilisés contre tout type d’intrus, s’échelonnent depuis une zone restreinte autour de
I’entrée du nid (la plupart des especes) jusqu’au territoire dans son ensemble pour les
«dominantes territoriales», comme chez certaines espéces arboricoles qui défendent d’une
manicre absolue I’acces a leur territoire aux niveaux intra et interspécifiques. Savolainen et
Vepsildinen (1989) proposent trois classes a la territorialité : la territorialité de type I réside
en la défense du nid uniquement, celle de type II en la défense du nid et de la nourriture
exploitée et enfin celle de type III, en une réelle défense d’une aire donnée.

Certaines classifications de fourmis ne sont valables que dans une communauté
donnée. Ainsi, Andersen et Patel (1994) classent les fourmis australiennes en 4 groupes
principaux : les Dolichoderines dominantes, les Myrmicines généralistes, les Camponotini
subordonnées et les espéces cryptiques. L’organisation des espéces au sein d’une
communauté s’établit par le jeu de leurs interactions. Ce sont surtout les espéces dominantes

qui vont intervenir dans cette organisation.

3- Succés écologique

Les fourmis constituent des organismes quasiment dominants dans tous les
¢cosystemes terrestres qui s’étendent au-deld du cercle polaire, des toundras subarctiques
froides jusqu’aux régions équatoriales, passant par les déserts sub-sahariens connues par leur
forte chaleur et sécheresse. Seuls, les Groenland et 1’Antarctique manquent de fourmis et
quelques iles sont dépourvues de fourmis endémiques (Wilson et Taylor, 1967). Elles sont si
abondantes que d'environ 8 millions d’individus de fourmis souterraines vivent dans un
hectare de forét amazonienne (Holldobler et Wilson, 1990). Lé-vieux, (1966) a compté sur un
hectare de savane de Cote d’Ivoire, 7000 colonies appartenant a différentes especes totalisant
20 millions d’individus, alors qu’une seule société¢ de fourmis nomades en Afrique (Dorylus)
contient plus de 20 million d’individus (Raignier et Van Boven, 1955). Du c6té biomasse, les
fourmis constituent 10 a 15% de la biomasse animale totale dans de nombreux écosystemes
terrestres (Beattie et Hughes, 2002). Dans les habitats tropicaux, la masse des fourmis plus

celle des termites, représente le tiers de la biomasse animale totale. Si I’on s’en tient aux
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seules fourmis de la forét Amazonienne, leur poids sec est environ quatre fois supérieur a
tous les vertébrés terrestres (Holldobler et Wilson, 1994).

En général, la répartition de la biodiversit¢ des animaux en particulier celle les
fourmis, met en évidence un gradient latitudinale de la diversité. Le nombre des especes
décline loin des tropiques, avec 1’augmentation de D’altitude et la sécheresse (Kusnesov,
1957 ; Kajat et al., 1971). Le rdle écologique joué par les fourmis reste en mesure de leur
nombre dans les différents écosystémes. Dans les prairies Européennes ou 140 ouvricres par
m?, consomment approximativement 200 fois 1’équivalent de leur biomasse annuellement.
Pavan (1959), estime que I’ensemble des fourmis rousses des Alpes Italiennes, capturent en
200 jours d’activité 24 000 tonnes de nourritures, dont 14 500 tonnes d’insectes.

Selon Wilson (1990, 1992), la notion de succes écologique peut se définir a 1’aide de
trois critéres qui se recoupent aisément. D’abord, 1’organisme en considération doit étre
dominant, il doit aussi étre largement distribu¢ a 1’échelle géographique et enfin, il doit
bénéficier d’une importante longévité. Tous ces trois caractéres s’appliquent aux

communautés de fourmis.

4- Relation plantes/fourmis

L’omniprésence des fourmis et leur dominance dans les différents écosystémes
s’accompagne d’un impact écologique majeur, illustré par leur impact sur les populations des
arthropodes sympatriques via la prédation, et encore par les nombreuses interactions qu’elles
entretiennent avec les plantes (Passera et Aron, 2005). Les interactions plantes-fourmis sont
des interactions biotiques trés courantes dans les €cosystémes et ont servi comme systéme
modele pour étudier grand nombre de questions d'intérét général dans I’écologie et la biologie
évolutionnaire. Ces associations extrémement diversifiées, reflétent vraisemblablement des
histoires évolutives étroitement liées (Wilson et Holldobler, 2005; Moreau et al., 2006). Les
interactions entre ces deux grands groupes ne sont toutefois que deux extrémités d’un méme
continuum et peuvent étre antagonistes aussi bien que mutualistes. Entre plantes et fourmis,
les interactions mutualistes sont nettement plus abondantes et diversifiées que celles
antagonistes. Il n’existe ainsi que deux exemples de fourmis exergant une pression de
prédation directe sur des végétaux (Huxley, 1991), c’est le cas tout d’abord, des fourmis
champignonnistes Atta sp. et Acromyrmex sp., communes dans les régions néo tropicales.
Leurs ouvrieres coupent en effet les feuilles des plantes, les rameénent dans leur nid et les
utilisent comme substrat de croissance pour les champignons dont se nourrissent

exclusivement leurs colonies. Le second exemple est fourni par les fourmis dites

10
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«moissonneusesy, particulierement présentes dans les régions méditerranéennes et arides de
différents continents (genres Pogonomyrmex ou Messor par exemple). Ces fourmis récoltent
les graines des plantes et les stockent dans leur nid en vue de les consommer pendant 1’hiver
ou la saison seéche. Ces deux types de relations antagonistes ne sont finalement le fait que
d’une petite proportion d’espéces de fourmis, mais leur impact écologique est néanmoins trés
important. Les fourmis coupeuses de feuilles sont habituellement considérées comme ayant
un impact sur la végétation plus important que n’importe quel herbivore des Amériques, et
I’action des fourmis moissonneuses peut profondément influencer la composition des
communautés de plantes qui les entourent (MacMahon et al., 2000 ; Beattie et Hughes, 2002).

Les interactions entre plantes et fourmis sont de nature plus variée et impliquent une
plus grande diversité d’espéces et sont le plus souvent d’ordre mutualiste. Quatre grands types
de mutualismes peuvent étres distingués en fonction du service rendu par les fourmis au sein
de I’interaction :

- Le mutualisme de pollinisation : c’est le type de mutualisme le moins répandu,
Rico-Gray et Oliveira (2007), n’en recensent que 16 cas avérés dans le monde. Pourtant, les
fourmis fréquentent couramment les fleurs afin d’y récolter du nectar (Haber et al., 1981).
Cette apparente contradiction a trouvé une possible explication avec le travail de Beattie et al.,
(1985) qui a montré que les substances antibiotiques produites par la glande métapleurale
caractéristique des fourmis pouvaient tuer le pollen.

- Le mutualisme de dispersion (ou myrmécochorie) : cette classe de mutualisme est
nettement plus répandue, puisqu’il concerne au moins 3000 espéces de plantes (Beattie et
Hughes, 2002). 1l repose sur une adaptation spécialisée de certaines plantes : 1’¢laiosome
porté par leurs graines. Il s’agit d’une structure attractive pour les fourmis, qui stimule le
transport des graines jusqu’au nid par les ouvrieres qui la découvrent. L’¢laiosome est par
ailleurs riche en nutriments et sera consommé par les fourmis, la graine sera ensuite
abandonnée dans une partie inutilisée du nid ou a I’extérieur de celui-ci (Rico-Gray et
Oliveira, 2007). L avantage premier pour la plante est donc la dispersion de ses graines par le
biais des ouvrieres fourrageuses (Giladi, 2006).

- Le mutualisme de nutrition (ou myrmécotrophie) : un autre type d’interaction est le
mutualisme de nutrition. Il concerne un certain nombre de plantes tropicales formant un
groupe assez hétérogeéne, mais vivant toutes en étroite association avec des nids de fourmis.
Elles peuvent étre des myrmécophytes c'est-a-dire des plantes possédant des structures
creuses spécialisées dans lesquelles logent les fourmis (Janzen, 1974; Cabrera et Jaffe, 1994;

Solano et Dejean, 2004). D’autres sont des plantes dont les racines consolident les nids de
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certaines fourmis arboricoles (formant des ‘‘jardins de fourmis’’ (Davidson 1988; Orivel et
al., 1998). Dans tous les cas, elles sont capables d’assimiler des nutriments qu’elles prélévent
dans les déchets stockés par les fourmis tout en fournissant elles-mémes des récompenses
alimentaires a leurs associées (Rico-Gray et Oliveira, 2007). Souvent, la myrmécotrophie est
combinée au quatriéme grand type de mutualisme plantes-fourmis, le mutualisme de
protection.

- Le mutualisme de protection : cette interaction est sans aucun doute la plus
répondue chez les associations plante-fourmi. Elle concerne plus d’une centaine de genres de
plantes et plus d’une quarantaine de genres de fourmis (Davidson et McKey, 1993). Ce type
d’association regroupe des situations trés diverses que l’on peut placer le long d’un
continuum allant d’interactions facultatives et opportunistes (dans le cas de plantes n’offrant
que de la nourriture) jusqu’a des interactions obligatoires et trés spécialisées (dans le cas de
plantes offrant en plus un abri a ses associées) (Heil et McKey, 2003). Les interactions
facultatives et opportunistes ne présentant pas de spécialisations particuliéres entre les deux
partenaires et relévent essentiellement d’un comportement de fourragement opportuniste (Di
Giusto et al., 2001; Rico-Gray et Oliveira, 2007). Les fourmis dans ce genre d’association,
appartiennent a des centaines d’especes différentes et une méme espéce de plante peut étre
visitée par un nombre élevé d’espéces de fourmis (Benson 1985; Rico-Gray et Oliveira,
2007). Les interactions spécifiques et symbiotiques concernent des associations souvent
obligatoires entre les plantes et les fourmis associées (Davidson et McKey, 1993). De telles
plantes, appelées myrmécophytes, se trouvent dans une centaine de genres chez les
Gymnospermes et les Angiospermes et peuvent souvent présenter des structures spécialisées
appelées domaties qui peuvent étre des pétioles, des épines ou plus communément des tiges
ou des poches foliaires (Heil et McKey, 2003). Les fourmis qui vivent sur ces plantes ne
peuvent pas le plus souvent, s’installer ailleurs. Les plantes, elles aussi, dépendent fortement
de leurs hotes pour se défendre contre les phytophages et certaines ne survivent pas tres
longtemps a leur absence. Il s’agit donc généralement d’interactions obligatoires pour les
deux partenaires. Ces interactions sont assez spécifiques puisqu’une espece de plante n’est
souvent associée qu’a un nombre trés restreint d’especes de fourmis et réciproquement. La
nature de certains traits spécialisés observés chez les différents partenaires suggere qu’ils sont
issus d’un processus évolutif avec des adaptations réciproques qui ont pu forger ces
associations (Bronstein et al., 2006).

Les plantes attirent les fourmis a leur surface par le biais de récompenses nutritives

variées directes, tels que les nectaires extra-floraux (corps nourriciers souvent riches en
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lipides distinct de celui destiné aux pollinisateurs) ou indirectes, tels que les miellats produits
par les Homopteres (Gullan, 1997), ou des proies d’origine animales qui représentent une
source d’azote importante pour les communautés des fourmis prédatrices dans les
écosystemes forestiers, ou parfois, un gite de nidification. Du fait de leur comportement
agressif ou prédateur, les fourmis réduisent le nombre des arthropodes phytophages et
peuvent méme ¢loigner les vertébrés herbivores qui s’attaquent aux plantes en question et
ainsi contribuent indirectement a leur protection.

Le bénéfice tir¢ par les plantes au sein de cette interaction a été vérifié
expérimentalement de nombreuses fois : des plantes dont on empéche ’acceés aux fourmis
souffrent de dommages liés aux phytophages plus marqués que chez des plantes visitées. Les
ouvrieres protégent en effet souvent leur sources nutritionnelles ou leur gites de nidifications
contre les autres insectes, parfois en adoptant un comportement territorial, et souvent

attaquent les intrus herbivores (Holldobler et Wilson, 1990 ; Beattie et Hughes, 2002).

5- Roéle des fourmis dans le controle biologique des populations de
phytophages

Les fourmis servent des fonctions critiques dans les écosystémes terrestres,
particulierement en influengant le développement des insectes nuisibles. Les fourmis jouent
un réle important dans le contréle biologique des populations des arthropodes phytophages
dans les agro-écosystemes que dans les systemes forestiers naturels (Schmitz et al., 2000).
Avec leur dominance, leur grande diversité, principalement avec leur comportement social et
leurs particularités comportementales spéciales, les fourmis possédent plusieurs attributs qui
sont associés avec leur potentiel d’agir comme des agents de controle biologiques efficaces
(Carroll et Janzen, 1973 ; Petal, 1978) :

- Les fourmis sont extrémement sensibles aux variations spatiales de la densité des
ressources nutritionnelles dans leur milieu. Elles peuvent rapidement consommer des
concentrations exceptionnellement ¢levées de nourriture en exploitant des stratégies de
recrutement sophistiquées se basant sur un systéme de communication chimique prompte et
efficace. En revanche, la plupart des prédateurs et des parasites solitaires (non sociaux)
nécessitent plus de temps pour détecter les variations de la densité des ressources dans leur
milieu (Carroll and Janzen, 1973).

- Les fourmis persistent comme les prédateurs viables malgré les fluctuations
temporelles dans 1’approvisionnement alimentaire. Elles peuvent supporter des manques de

nourriture par le mécanisme d’un cannibalisme facultatif de la couvée de leur colonie. Cette
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couvée peut donc se comporter comme un outil homéostatique qui permet aux ouvrieres de la
colonie d’amortir les effets d’un manque temporel de la nourriture dans le milieu (Carroll,
1974).

- La satiation du prédateur n'est pas susceptible de limiter l'efficacité des fourmis
comme agents de contrdle biologique. Les fourmis sont des insectes qui peuvent continuer a
fourrager et capturer les proies et stocker la nourriture dans leur colonie, méme apres la
satisfaction de leur besoin physiologique pour la nutrition.

- Les fourmis peuvent avoir un impact négatif sur leurs victimes dépassant le simple
nombre de proies capturés et consommés. Les especes, particulierement celles agressives,
parviennent souvent a priver les herbivores d’attaquer les plantes et méme les intrus
ravageurs des arthropodes de grande taille et des petits vertébrés peuvent étres capturé avec
succes (Janzen, 1966 ; Bentley, 1977).

- Les modeles de fourragement des fourmis peuvent étre manceuvrés afin de
maximiser leur contact avec les parasites. Par exemple, des sources de sucre telles que chez
les plantes avec les nectars extra-floral, canne a sucre écrasée, ... peuvent étre employées
pour attirer les fourmis fourrageuses aux parties particulieres du champ ou aux parties de
plantes cultivées qui sont particuliérement vulnérable aux dommages du parasite (Leston,
1973).

- La polygynie : ¢’est un attribut utile dans la distribution et la dominance spatiale
chez certaines especes de fourmis, les fragments de la colonie polygyne (avec plusieurs
reines dans la méme colonie) peuvent étre transférés pour établir facilement de nouvelles
colonies dans le milieu en plus des colonies baties par les reines fondatrices apres
I’essaimage.

Ces attributs pourraient justifier le potentiel des fourmis comme des biocides
(auxiliaires biologiques). Cela aussi peut expliquer leur réle comme étant les plus anciens
organismes connus utilisés pour le bio-contrdle des ravageurs phytophages. Depuis le 3™
siécle avant Jésus-Christ, les chinois ont utilis¢ les fourmis dans le controle des plantations
de citrus contre les phytophages (Smith ef al., 1973) et au Yémen, vers 1200 aprés Jésus-
Christ, des fourmis ont ét¢ utilisées dans le contrdle des parasites des dates ou les nids des
fourmis ont été déplacés des collines environnantes et placés sur les arbres par les
agriculteurs pour cette objectif (El-Haidari, 1981).

Malgré leur impact signifiant sur les populations des phytophages et les raisons
importantes qui laissent penser que les fourmis sont des agents éventuels de contrdle

biologique, les fourmis restent peu étudiées et relativement sous-estimées dans des
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programmes de la lutte biologiques et beaucoup d'aspects de leur impact sur les parasites
sont encore peu clairs. Pourtant des exceptions notables ont pu démontrer I’'impact de la
fonction prédatrice des fourmis sur les populations des parasites phytophages. Dans ce
cadre, on peut signaler par exemple les travaux de Brown (1959) et Greenslade (1971) dans
les plantations du coco, les ceuvres de Leston (1973, 1978), Room (1975) et de Majer
(19764, b et c) sur I’action des communautés de fourmis dans les fermes du cacao. Aussi,
d’autres travaux ont pu montrer un impact effectif des fourmis sur plusieurs plantes
tropicales et semi-tropicales pérennes comme le bananier, la mangue, le thé, ou le citrus. Par
exemple, Steyn (1954) a démontré le réle de 1’espéce Anoplolepis custodiens comme agent
de contrdle biologique dans les vergers d’agrumes au Sud Africa. Aussi le role d’Oecophylla
smaragdina a été illustré dans le controle des pentatomides du citrus, Tessaratoma
papillosa (Dru) (Groff et Howard, 1925) et Thynchocoris serratus (Don) (Garcia, 1935).
Buren and Whitcomb (1977) ont amorcé les possibilités de lutte contre les pestes nuisibles
du citrus par des espéces de fourmis prédatrices telles que celles des genres Azteca,
Oecophylla, Phedole et Solenopsis (voir plus d’exemples dans le tableau 2). Sur les
plantations du thé 1’action effective de plusieurs especes de fourmis spécialement celles du
genre Oecophylla a été démontrée par Das (1959). De méme, des études ont montré
I’importance des fourmis dans le controle de la canne a sucre dans plusieurs régions du
monde (Hensley et al., 1961 ; Negro et Hensley, 1969). Récemment, Mansfield et al., (2003)
donne un rapport actualisé sur 1’application des fourmis comme agent de controle par leur
action efficace sur des ceufs des parasites du coton ; Helicoverpa armigera Hiibner en

Australie.
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Tableau 2 : documentation d’exemples de cas de I'utilisation des fourmis comme agent de controle biologique contre des ravageurs

phytophages.

Espece de fourmi Espéce ravageuse Plante hote Région Référence

Dolichoderus thoracicus Helopelltis theivora (Waterhouse) Heteroptera: T. cacao Asie du sud est Khoo et Chung (1989)

(F. Smith) Miridae

Dolichoderus thoracicus Helopeltis theobromae (Miller) Heteroptera: T. cacao Asie du sud est Khoo et Chung (1989)

(F. Smith) Miridae

Oecophylla longinoda Distantiella theobroma Dist. T. cacao Afrique de I'ouest Machart et Leston (1969);

(Latreille) Leston (1973)

Oecophylla longinoda Salbergella singulares Hagl. T. cacao Afrique de I'ouest Machart et Leston (1969);

(Latreille) Leston (1973)

Oecophylla Helopeltis theobromae (Miller) Heteroptera: T.cacao and  Asie du sud est Way et Khoo (1989)

smaragdina(Fabricius) Pentatomidae Citrus

Oecophylla longinoda Antestiopsis intricata (Ghesquiere and Carayon) Coffea spp. Afrique de I'ouest Leston (1973)

(Latreille) Hymenoptera: Formicidae

Anoplolepis gracilipes Crematogaster spp., Hymenoptera: Formicidae T. cacao Papouasie- McGregor et Moxon-1985

(Jerdon) Nouvelle-Guinée

Anoplolepis gracilipes Pheidole spp., Hymenoptera: Formicidae T. cacao Papouasie- McGregor et Moxon-1986

(Jerdon) Nouvelle-Guinée

Anoplolepis gracilipes Camponotus spp. Hymenoptera: Formicidae T. cacao Papouasie- McGregor et Moxon-1987

(Jerdon) Nouvelle-Guinée

Oecophylla longinoda Crematogaster spp. Hymenoptera: Formicidae T. cacao Afrique de I'ouest  Strickland (1951)

(Latreille)

Anoplolepis gracilipes Pantorhytes szentivanyi (Marshall) Coleoptera: T. cacao Nouvelle Guinée  McGregor et Moxon-1985

(Jerdon) Curculionidae

Oecophylla smaragdina Pantorhytes spp. Coleoptera: Scolytidae T. cacao Asie du sud est Stapley (1973)

(Fabricius)

Azteca instabilis (F. Smith)  Hypothenemus hampei (Ferrari) Coleoptera: C. arabica Mexique Perfecto et Vandermeer
Scolytidae

Dorymyrmex spp. Hypothenemus hampei (Ferrari) Coleoptera: C. arabica La Colombie Velez et al. (2003)
Scolytidae

Gnamptogenys sulcata (F.  Hypothenemus hampei (Ferrari) Coleoptera: C. arabica La Colombie Velez et al. (2003)

Smith) Scolytidae

Pheidole spp. Hypothenemus hampei (Ferrari) Coleoptera: C. arabica La Colombie Velez et al. (2003
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Solenopsis spp.

Solenopsis invicta (Buren)
Solenopsis invicta (Buren)

Tetramorium spp.

Dolichoderus thoracicus

(F. Smith)

Dolichoderus thoracicus

(F. Smith)

Dolichoderus thoracicus

(F. Smith)

Oecophylla longinoda

(Latreille)

Pheidole bicarinata longla

(Emery)

Pheidole megacephala

(Fabricius)

Formica lugubris B.
Formica rufa (Latreille)
Formica polyctena (Fors)

Wasmania auropunctata

Roger

Wasmania auropunctata

Roger

Wasmania auropunctata

Roger

Scolytidae

Hypothenemus hampei (Ferrari) Coleoptera:
Scolytidae
Eldana saccharina

H. armigera
Hypothenemus hampei (Ferrari)
Conopomorpha cramerella (Snellen) Rodentia:

Muridae Lepidoptera: Gracillariidae
Rattus argentiventer (Robinson and Kloss)
Rodentia: Muridae

Phytophthora palmivora (Butler)
Calonectria rigidiuscula (Berk. and Br.)
Diabrotica spp.

H. armigera

Panolis flammea

Panolis flammea

Panolis flammea

A. cocophaga

Iridomermex cordatus

P. megacephala

Azteca instabilis (F. Smith) Atta spp. Hymenoptera: Formicidae
Azteca instabilis (F. Smith) Hypothenemus hampei (Ferrari)

C. arabica

canne a sucre
coton

C. arabica

T. cacao

T. cacao

T. cacao

T. cacao

coton

coton

Foret

Foret

Foret

T. cacao

T. cacao

T. cacao

Citrus
C. Arabica

La Colombie

USA

USA

La Colombie
Asie du sud est

Asie du sud est
Asie du sud est
Afrique de 'ouest
USA

Australie
Allemagne &
Italie

Allemagne &
Italie

Allemagne &
Italie

Iles de Salomone
Iles de Salomone

Iles de Salomone

Trinidade
Mexique

Armbrecht (2003)

way 1963

Philpott and Armbrecht 2006
Armbrecht (2003)

Khoo et Chung (1989)

See et Khoo (1996)
Khoo et Ho (1992)
Leston (1973)

Way et Khoo(1992)
Mansfield et al. (2003)
Way et Khoo(1992)
Way et Khoo(1992)
Way et Khoo(1992)
Way et Khoo(1992)
Way et Khoo(1992)
Way et Khoo(1992)

Way et Khoo(1992)
Philpott et Armbrecht 2006
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I1. LA CERATITE

1. Position systématique :

Ceratitis capitata, wied, est une espece qui a été décrite sous plusieurs noms depuis le
début du XIXeme siecle. Elle a porté¢ le nom de Trypeta capitata en 1824 par wiedmann,
Petalophora capitata Macepi en 1825, Trypeta citriperda Mac leay en 1829; Trypeta
hispanica de Bréme en 1842; puis Ceratitis flexuosa walk en 1856 et Pardalaspis asparagi
Bezzi en 1942 (Fellah, 1996). D'aprés Balachowsky et Mesnil (1935), le nom qui a été retenu
est Ceratitis capitata wiedmann 1829. Dans le langage commun, I'espéce se nomme Cératite
ou encore mouche méditerranéenne des fruits, "Med fruit fly" pour les anglo-saxons.

D'aprés Hendel (1927), Seguy (1934), et Costantino (1950), cette espéce occupe la position

systématique suivante :

Embranchement Arthropodes
Sous- Embranchement Hexapodes
Classe Insectes

Super ordre Mécoptéroides
Ordre Dipteres

S / Ordre Brachyceres
Division Cyclorraphes
Groupe Schizophores
S / Groupe Acalypteres
Super famille Muscoidea
Famille Tephritidae ou Trypetidae
S / Famille Trypetinae
Tribu Trypetini
Genre Ceratitis

2. Origine et répartition géographique

a - Origine
La présence de la Cératite fut signalée pour la premiére fois aux Iles Maurice par

Latreille en 1817, puis, elle fut décrite par Wiedmann en 1824. En 1829, elle a été découverte
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en Afrique du Nord dans les iles des Agores et en Algérie en 1859. Par la suite, elle s’est
répondue dans tout le bassin méditerranéen.

Selon Sheppard et al., (1992), la Cératite aurait pour origine I’Afrique du sud-est, et
durant 150 années de dispersion, elle a atteint la région méditerranéenne en 1842, I’ Afrique
du Sud en 1889, I’Australie en 1887, I’Amérique du Sud en 1901, Hawaii en 1910 et
I’Amérique centrale en 1955. La zone d’origine de C. capitata a été longtemps sujette a des
controverses. Cependant, les études récentes sur les plantes hotes et les parasitoides montre
I’existence d’au moins 18 ennemis naturels indigénes de la Cératite (7 especes de Braconidae,
4 Proctotropidae, 5 Chalididae et 2 Formicidae), qui contribuent a 1’établissent d’un bon
équilibre Cératite/prédateurs ou cératite/hyperparasite et qui limitent considérablement les
dégats dans cette région (De Meyer et al., 2004), ainsi que I’analyse des microsatellites
(Bonizzoni et al., 2000) ont permis de confirmer que I’ Afrique du sud-est est 1’origine de ce

diptere ravageur.

b. Répartition géographique de la Cératite

Considérée aujourd'hui comme une espece cosmopolite Ceratitis capitata, se rencontre
actuellement dans presque toutes les régions tropicales et subtropicales du globe. Outre son
installation dans le bassin méditerranéen avec une importante abondance, la mouche
Méditerranéenne des fruits arrive a gagner des pays de I'Amérique du sud, de I'Amérique
centrale, les iles Hawaii et I'Australie (Figure 1). Sa présence est signalée pour la premiére
fois en Floride aux Etats Unis d'Amérique en 1929, mais y été éradiquée a diverses reprises
(White & Elson-Harris, 1992), toutefois, son absence est signalé pratiquement dans une
grande partie de 1I’Asie. Par ailleurs, La dissémination de la Cératite résultait de plus en plus
de I’ampleur et de la rapidit¢ des échanges commerciaux des produits agricoles dans le

monde.
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Absence de la cératite

Mediterranean Fruit Fly - Ceratitis capitata (Wiedemann)

Figure 1 : distribution géographique de la cératite dans le monde (Maddison et

Bartlett, 1989)

3- Biologie et Cycle de développement de la Cératite

a- La ponte et ’ceuf :

La mouche méditerranéenne des fruits est caractérisée par une période pré-

ovipositionnelle aprés laquelle la femelle s'accouple pour la formation des ovules mirs qui

seront ensuite pondus. L’ceuf (figure 2) est de couleur blanche nacrée, brillant, de forme

allongée et légerement arquée en son milieu, effilé a ses deux extrémités, de 1 mm de long et

0,20 a 0,25 mm de diametre environ (Fellah, 1996). Les pontes ont lieu sous les épidermes

des fruits, les ceufs éclosent 2 a 3 jours apres. La survie et la durée de développement de ce

stade sont régies par plusieurs facteurs dont notamment, la température et les caractéristiques

physico-chimiques du site de ponte. Delrio ef al., (1986) ont trouvé que les éclosions peuvent

se faire entre 12 et 38°C et avoir lieu apres 24 -72 heures selon les conditions climatiques.
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L'héte peut exercer des effets néfastes sur les ceufs et leur développement par 1'action des PH

¢levés ou des acides volatils contenus dans I'écorce (Fallah, 1996).

4

Figure 4 : pupes de la Cératite. Gx25

b- Développement larvaire

La larve ou asticot, est acéphale, apode, lisse et de couleur jaune clair. Elle mesure
environ 1 mm a l'éclosion, elle est de forme conique effilée dans sa partie antérieure,
subcylindrique et tronquée dans sa partie postérieure. La larve passe par trois stades de
développement larvaires, et mesure 7 a 8 mm au stade mature L3 (Fellah, 1996). (Fig. 3).

Les trois stades se différencient par la présence, le nombre, la forme et la taille des
stigmates. Au troisiéme stade, la larve est caractérisée par la présence d’une armature buccale
entiecrement mélanisée et par le saut caractérisant l'espéce, qu'elle réalise en plus du

rampement sur le sol.
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Le développement larvaire est régi par deux principaux facteurs: les conditions
climatiques et la plante hote (Back et Pemberton, 1918b). Les larves peuvent manifester une
compétition intra spécifique en fonction de la densité de la population larvaire (Back, et
Pemberton, 1918), la qualit¢ de I'hote affecte aussi bien la durée de développement que les
caractéristiques biométriques de 1'adulte (poids et mensurations). Une fois les trois stades
larvaires achevés, la larve s’enterre dans le sol pour entamer la nymphose (Zaidi, 1974). Ce
phénomeéne qui est stimulé par la lumiére, commence avant l'aube, dure 3 a 4 heures et atteint
son maximum au début de la matinée. Causse (1974) et Smith (1989), ont montré une
rythmicité des sauts larvaires en fonction de la photopériode et une perturbation de ce

phénoméne par la pluie.

c-- La pupaison

Le troisiéme stade larvaire a généralement une couleur jaune grisatre. Les pupes sont
rencontrées sous 4 couleurs différentes : jaune, brune, blanche et rarement grisatre sans que
I’on connaisse ’origine de ces variations. La pupe a la forme d'un petit tonnelet elliptique,
lisse et peu résistant de 4 a 5 mm de longueur (Fig. 4). La pupe ne rejette pas son exuvie qui
va lui servir d'une enveloppe a l'intérieur de laquelle elle se nymphose formant le puparium.
Aprées son enfouissement, la larve entre dans un stade fixe au cours duquel se déroule un
ensemble de transformations profondes. La durée de la pupaison est fonction de la
température et de 1'humidité relative du site de pupaison.

A sa tombée au sol, la larve matire lors de sa recherche d’un site de pupaison
convenable, elle peut étre sujette a une mortalité importante causée par les facteurs biotiques
et abiotiques, telle que la prédation par les fourmis et les araignées et la haute température. El
Keroumi et al., (2010) ont montré que moins de la moitié¢ des larves réussissent a atteindre la

pupaison.

d- Adulte et maturation
L’adulte c’est une mouche de 4 a 5 mm de longueur, avec un thorax gris argenté sur le
dessus avec de nombreuses tdches noires. L’abdomen de couleur jaune est parcouru
transversalement par deux bandes grises. Les ailes étalées perpendiculairement au corps au
repos, sont hyalines présentant 3 bandes jaunes-brunatres avec quelques taches noires. Le
corps et les pattes sont jaunes, le scutellum est totalement noir dans sa moiti¢ apicale et
traversé d'une bande jaune dans sa partie basale. Il est facile de faire une distinction

morphologique entre les deux sexes, le male est pourvu a I'extrémité de la téte d’une paire
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d'appendices spatulés noires avec des extrémités en pointes acérées, les tibias médians ont un
aspect plumeux. A leur extrémité abdominale, les males possédent une ampoule gonflable
dont le rdle est d’émettre des phéromones sexuelles lors de I’accouplement. Chez la femelle,

cette extrémité abdominale est prolongée par une tariere de ponte, I’oviscapte (Figure 5).

L

Oviscapte —p '

Cératite adulte mdle

Soies orbitales
sensorielles

Figure 5 : Cératite Adultes méle et femelle. G - x25.

L'éclosion des pupes se fait dans le sol, d'ou émergera l'adulte apres avoir durci ses
ailes. Ce phénomene est stimulé par la lumicre et la température et s'étale sur une période de 3
a 4 heures. Elle commence trés tot a l'aube et dure jusqu'au début de la matinée. A
I'émergence, les adultes présentent une période de prématurité sexuelle. En ce qui concerne le
male de la mouche, Bodenheimer (1951) indique qu'il exige une période de maturation,
contrairement a Balachowsky et Mesnil (1935) et Seguy (1950), qui le considérent
sexuellement mir des 1'émergence. L'étude de la spermatogenése par Williamson (1989), opte
pour la premiere hypothése puisqu'il montre que l'activité sexuelle est fonction de 1'dge de
'adulte et que cette période dure de 2 a 4 jours (Fellah, 1996). Chez les femelles, la
prématurité sexuelle suite a 1'émergence la Cératite exige une alimentation protéique au cours

de cette période pour pouvoir former les ceufs. La durée de pré-oviposition dépend des
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conditions climatiques, de la photopériode et de la nutrition larvaire. Dans les conditions

optimales elle dure 2 a 3 jours (Fellah, 1996).

n1234 § ] TE9 10 11 12 13 1415 16 17 18 9 o 2 2 .
y i Jours
Oeufs . l

& %' Eclosion

Figure 6 : cvcle biologique de la Cératite d'aprés Fellah (1996).

4. Importance économique de la Cératite.

Par sa polyphagie et par sa large répartition, la Cératite reste certainement le ravageur
le plus redoutable de sa famille pour la production agricole a travers le monde. Les dégats
annuels causés affectent lourdement les intéréts économiques dans plusieurs pays et concerne
un grand nombre de cultures fruitiéres non apparentées. Dans les pays méditerranéens, elle est
surtout nuisible sur agrumes et péchers. Elle transmet aussi des champignons provoquant la
pourriture des fruits (Cayol ef al., 1994).

Au Maroc, les pertes sont importantes, surtout pour la production fruitiére destinée a
I’exportation. Les dommages dans le secteur des agrumes sont estimés entre 10 et 20% de la
production annuelle (Benziane, 2003). Les attaques sont dues a I’activité des femelles, car une
fois le fruit piqué, il en résulte d’une part, une auréole qui entoure la zone piquée par réaction
du fruit et d’autre part, les larves en développement dépriment le fruit a partir du point piqué,

entrainant sa pourriture. Dans la région du Maghreb les pertes financiéres annuelles imposées
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par la mouche des fruits sont estimées entre 67 et 100 millions de dollars américains
(Driouichi, 1990).

Aux pertes de la production, s’ajoutent les dépenses pour la lutte contre ce ravageur.
Au Maroc, les pertes sont estimées selon I’ASPAM (1989) (Association des producteurs
agrumicoles du Maroc) a environ 29.312 DH a I’ha. (Entre 7000 et 11000 DH a 1’ha). De
plus, la quéte de nouveaux marchés pour I’exportation exige des mesures de quarantaine de
plus en plus strictes avec des produits sains et sans résidus provenant des traitements par des
pesticides, ce qui met 1’agriculteur dans une grande difficulté devant la compétition acharnée
sur les marchés internationaux.
Au Maroc, I’AIEA (Agence internationale de 1’énergie atomique) a mené une enquéte pour
évaluer les pertes causées par la Cératite sur les principaux arbres fruitiers. Les résultats sont

regroupés dans le tableau3.

Tableau 3 : les pertes économiques annuelles sur les fruits causées par la cératite au Maroc
(AIEA, 1990).

Fruits Pertes a la Pertes a la Pertes a Coft de Autres Total

production  Commercialisation I’exportation  lutte

chimique

Agrumes 140 460 48 480 360 000 38500 000 - 39 048 940
Pommes 128 000 160 000 - 3390 000 - 3678 000
Abricot 221 880 369 600 - 3932000 - 4523 480
Péches 123 600 103 000 144 480 627 000 - 998 080
Prunes 69 400 31400 - 1719 000 - 1 819 800
Poires 23200 72 400 - 657 000 - 752 600
Coings 22 400 16 800 - 514 500 - 553700
Autres - - - - 25 688000 25 688 000
Total des 728 940 801 680 504 480 49339100 25688 77 062 600
pertes en (Dh) 000

5. Méthodes de lutte contre la Cératite

Les méthodes de lutte couramment pratiquées reposent encore sur l’utilisation de
produits insecticides pendant la période de sensibilité des fruits. La forte réponse des adultes
de mouches des fruits a certains stimulis visuels et olfactifs favorise I'utilisation de picges
pour la surveillance des populations. Ces pieges possédent des formes et des couleurs
spécifiques associés a des attractifs alimentaires ou sexuels pouvant étre couplés a un
insecticide (Quilici, 1989). Parmi les méthodes alternatives a la lutte chimique classique, on
peut citer le traitement par tdches consistant en la pulvérisation d’un mélange d’attractif
alimentaire et d’insecticide sur une partie seulement de la culture. Certaines mesures
prophylactiques comme la destruction des fruits tombés ou la suppression des plantes

réservoirs en bordure des parcelles, sont également utiles pour diminuer les populations de
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mouches des fruits dans les vergers. A 1’échelle d’une zone de production, la lutte autocide
(lachers de males stériles) peut étre trés efficace permettant d’aller jusqu’a 1’éradication des
populations d’une espéce dans une région donnée (Hendrichs ef al., 2002). Au Maroc, cette
technique appuyée par I’AIEA (Agence Internationale de I’Energiec Atomique) a été
expérimentée dans la région de Berkane pour I’éradication de la Cératite depuis 1989. Mais,
le but de ce projet pilote n’a pas aboutit a cause de I’ampleur et 1’étendue de la population de
la Cératite a éradiquer suite a son adaptation a une large gamme d’hdtes dans la région de
Berkane comme ce fut le cas dans 1’oasis de Tozeur en Tunisie et par conséquent le projet n’a
pas pu aboutir. Un autre projet pilote « Clean Fruit » initi¢ en 2006 par le Ministére de
I’agriculture avec I’appui de I’AIEA dans la cadre de lutte intégré pour la suppression de la
Cératite qui vise en l’intégration de la TIS (Technique des Insectes Stériles) comme
composante principale de lutte contre la Cératite dans un site plus ou moins isolé de la région
de Souss. Le projet a été entamé en 2009, mais les résultats ne sont disponible jusqu’a nos
jours. Toutefois, la réussite de cette technique bien qu’elle s’avére importante dans des iles et
dans des sites isolés et tres limités, son efficacité dans les systémes forestiers et dans les aires
étendues reste loin d’étre convenable. Les auxiliaires naturels comme certaines especes
d’hyménopteres parasitoides sont utilisés comme moyen de lutte biologique tel est le cas avec
Fopius arisanus, parasitoide ovo-pupal qui exerce un fort taux de parasitisme sur Bactrocera
dorsalis (Hendel) a Hawaii, a été récemment introduit pour lutter contre B. zonata (Quilici et
al., 2005; Rousse et al., 2005). La lutte préventive peut s’opérer plus en amont par
I’interdiction d’importation ou la réglementation des analyses du risque phytosanitaire de
fruits en provenance de zones de pillulation par certaines especes et par le contrdle des

marchandises a ’arrivée (White et Elson-Harris, 1992).
I1I. L’arganier

1. Position systématique :

Embranchement Phanérogames
Sous-embranchement Angiospermes
Classe Dicotylédones
Sous-classe Gamopétales
Ordre Ebénales
Famille Sapotacées
Genre Argania
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L'arganier, Argania spinosa (L.) Skeels (Fig. 7), est I’'unique espece représentant au
Maroc la famille tropicale des Sapotaceae, qui comprend environ 10 genres et 600 especes.
C’est une espece sylvestre, relique, spécifiquement endémique et emblématique du centre et
du sud ouest du Maroc ou elle est connue depuis le Miocene inférieur (15 a 25 Ma). La taille
de ’arganier ne dépasse guére 10 m, la cime est dense et arrondie avec des rameaux épineux
et la longévité peut atteindre plus de 300 ans. Le fruit, appelé olive ou noix d'argan est une
drupe de taille et de forme extrémement variable et renfermant une graine composée arrivant
a maturité entre le mois de mai et le mois de juillet.

Le nom attribué actuellement a cet arbre selon I’index Kewensis (1911) c’est Argania
spinosa Skeels. Quoique soulevée par plusieurs auteurs (Boudy, 1951; Boulos, 1983 ; Dupin
1949 ; Emberger, 1938 ; Rieuf, 1962), la taxinomie de l'arganier n'a pas fait 1'objet d'études

bio-systématiques fines pouvant mieux préciser le degré de polymorphisme de cette espece.

2. Répartition géographique de I’arganier.

L’arganeraie occupe une superficie de plus de 820 300 ha (Travis et al., 2002) dans le
centre et le sud-ouest marocain. Sa distribution au nord s’étend le long de la fagade atlantique,
de I’embouchure de I’oued Tensift au sud de Safi, a celle de I’oued Souss au sud, entre 29° et
32° de latitude nord et entre 8°22 et 10°07 de longitude ouest (Ayyad, 1989). Sur le versant
sud de I’Anti-Atlas, I’arganier atteint sa limite orientale a 1’Oued Akka arrivant jusqu’a la
lisiere nord du Sahara. L’arganier pénétre a plus de 100 kilometres a vol d’oiseau vers
I’intérieur du continent (Fig.9). Cependant on trouve d’autres ilots qui témoignent de la
réduction de son aire depuis le tertiaire et le début du quaternaire (Emberger, 1925). Ceci
expliquerait la présence d'arganiers actuellement sous forme de petits peuplements isolés, tel
celui de I’Oued Grou pres de Rabat, et dans la région de Larache (Emberger, 1925 a), celui du
massif de Beni-Snassen aux alentours de Oujda et celui du Sahara occidental entre le Jbel

Ouarkziz et la Hamada de Tindouf (M hirit, 1989).
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Figure 7 : aire géographique de répartition de I’arganier dans le sud ouest marocain,
avec « * » des colonies d’arganiers dans le nord du Maroc présentant un intérét d’ordre

biogéographique.

3. Biologie de I’arganier

L’ Arganier est une espéce monoique, dont les fleurs hermaphrodites et pentameres

sont rassemblées en glomérules axillaires. C’est un arbre thermophile et xérophile avec des

exigences d’humidité atmosphérique (Boudy, 1952). Le fruit a 1’état mdr est une drupe de

couleur jaunatre et de formes variées. L’existence de deux types de floraisons chez I’arganier

et par conséquent la disponibilité des fruits d’arganier durant une bonne partie de 1’année,

constitue un support de pullulation favorable contribuant a [’installation de plusieurs

générations chez la mouche des fruits C. capitata dans I’arganeraie.
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Figure 8 : I’arganier ; Argania spinosa dans I’arganeraie d’Essaouira

a- La floraison :

La phénologie de I’ Arganier menée par Metro (1952), montre que c’est en octobre que
commence la foliation des arbres et le grossissement des petits fruits préexistants. Les jeunes
rameaux poussent en janvier et les fleurs apparaissent en février. Chez l'arganier, deux types
de floraisons sont observées : une floraison pauciflore précoce et peu abondante, sur les
rameaux agés lignifiés ; une floraison trés abondante et plus tardive sur les nouvelles pousses
(Benlahbil et Bani Aameur, 1999a). Le pic de la floraison tardive se situe en mars. Cependant
chez certains arbres, la floraison peut s'échelonner sur presque toute la saison humide. Apres
chaque pluie, de nouvelles fleurs apparaissent ce qui se traduit par des fruits de tailles
différentes sur le méme arbre. Trois types d'arganiers peuvent ainsi tre distingués :

- les arganiers précoces qui commencent a fleurir en automne et dont les fruits mars
commencent leur abscission seize mois plus tard, au printemps de I'année de fructification ;

- les arganiers tardifs dont la floraison se produit en hiver de I'année de floraison et dont la
chute de fruits mirs aura licu au cours de 1'été de I'année de fructification ;

- les arganiers qui fleurissent sur une période plus ou moins étendue chevauchant entre
I'automne et le printemps de 1'année de floraison et dont la chute des fruits mirs s'étale entre
le printemps et I'été de 1'année de fructification.

L'intensité¢ de la floraison varie largement selon les années climatiques et les sites

géographiques. Une importante variabilité a été observée entre les arbres relative a l'intensité,
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'étendue et a I'époque de floraison (Métro, 1952 ; Montoya, 1984 ; et Benlahbil et Bani-
Aameur, 1999 a, Bani-Aameur, 2000 a).

b- La fructification de ’arganier (Figure 8) :

Au début du mois de juin, il y a arrét de la croissance des rameaux et mirissement des
fruits issus des fleurs de 1’année précédente. Le cycle de floraison-fructification s'étale sur
une période de 9 a 16 mois selon les arbres (Ferradous et al. 1996, Benlahbil et Bani-Aameur,
1999). Certains arbres portent des fruits noués une fois par campagne en mars (arbre précoce)
ou en juin (arbre tardif), alors que d'autres arbres sont capables de fleurir deux fois et donc de
produire des fruits précoces et des fruits tardifs sur le méme pied. Chez les arbres précoces, la
maturation des fruits issus des fleurs fécondées en automne de I'année précédente a lieu au
mois de mai. Chez les arbres tardifs, la maturation des fruits issus des fleurs fécondés au
printemps de I'année précédente a lieu au mois d'aoit. Tandis que chez les arbres
intermédiaires, les fruits sont de tailles trés variables, leur maturation étant étalée entre le
printemps et I'été. En juillet, la maturation des fruits préexistants est totale et la défoliation des
arbres commence en aolt. L’abondance des fruits mirs sur les arbres pendant presque 3
saisons de I’année permet un support de prolifération et de persistance de la mouche

méditerranéenne des fruits dans 1’arganeraie.

e r : 1
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4. Role écologique et socio-économique de I’arganier.
Dans le sud ouest marocain, 1’arganier couvre une double importance : écologique,

environnementale et socio-économique.
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a. Role écologique de ’arganier

L’arganier est I’essence fruitiere, ligneuse, forestieére et fourragere la plus originale de
I’Afrique du nord. Cet arbre joue un role indispensable dans 1’équilibre écologique de son
domaine. L'arganier se développe généralement dans des régions ou les sols sont
squelettiques, pauvres et peu profonds (Peltier, 1986). Son systéme racinaire profond et
puissant contribue significativement a la maintenance du sol et lutte contre I’érosion hydrique
et éolienne qui menacent une bonne partie de la région (Belfaiza, 1989) et par conséquent,
limite efficacement la désertification qui représente une menace réelle dans le sud marocain.
L'arganier est indispensable pour stabiliser les cours des oueds, lutter contre 1’érosion et
I’envasement des barrages. Cette essence bien adaptée aux conditions arides représente le
refuge de millier d’espéces de la faune et une flore (largement endémiques) qui sont
directement liées a sa présence. Sa disparition entrainerait certainement [’extinction de
nombreuses especes, provoquant une grave atteinte a la biodiversité. La régression actuelle de
l'arganeraie correspond déja a une diminution préoccupante de la diversité génétique, aussi
bien pour l'arbre que pour les autres especes animales, végétales ou microbiennes associées.
En raison de son intérét écologique incontournable, 1’arganier est indispensable au maintien
d’un équilibre subtil entre ’'Homme est la nature, c’est pour cette raison que l'arganeraie
marocaine a ¢été déclarée en décembre 1998 «Réserve mondiale de la Biosphére» par
I'UNESCO. La conservation du systéme de I’arganier est un atout régional, sa conservation et
la gestion rationnelle de cette essence, est le moyen clé du maintien de 1’équilibre écologique
de cet écosystéme et de la conservation des ressources biologique de la faune et de la flore de
valeurs écologiques, paysageres et culturelles pour un développement social durable des

populations locales du sud marocain.

b. role socio-économique de I’arganier

L'arganier est la base de systémes agro-forestiers du sud ouest marocain. Il est présent
dans toutes les composantes de la vie sociale et économique comme la culture d'orge, de mais
ou de blé qui sont pratiquées sous son ombrage. En outre, il joue un réle fondamental dans la
vie des populations riveraines : c’est un arbre a usage multiple, reconnu par son bois tres
recherché pour la construction ou utilis¢ comme combustible pour le chauffage et pour
fabriquer du bon charbon, le feuillage véritable paturage suspendu, constitue avec la pulpe
des fruits une source de nourriture importante pour les troupeaux. C'est parfois méme la seule
ressource pendant les longues périodes de sécheresse. La richesse principale de I'arganier est

son fruit qui est composé d'une pulpe charnue et d'une coque trés dure renfermant une amande
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oléagineuse qui représente 3% environ du poids du fruit et comprend approximativement 60%
d'huile. Cette amande se caractérise par ses qualités pharmacologiques, diététiques, et
cosmétiques incontestables (Chimi et al., 1994). L'huile extraite des amandes est une
importante ressource alimentaire, mais aussi de revenus, pour les populations locales. Mais le
procédé d’extraction étant archaique, il engendre une forte perte économique de 1’ordre de
45 % d’huile dans les tourteaux, ce qui correspond a 1 530 tonnes d’huile d’une valeur de
manque a gagner de 58 millions de dirthams par an. Les fonctions tant économiques
qu’environnementales de cet arbre sont telles que plusieurs pays I’ont introduit ou ont tenté de
I’introduire pour 1’enrichissement de leur patrimoine. Ce fut le cas d’Antan de I’ Angleterre,
des Pays-Bas, de la France et des Etats-Unis ; ce fut aussi le cas, plus récemment, de
I’Espagne de la Lybie et de la Tunisie. Actuellement, cet arbre est soumis malheureusement a
une dégradation nationale estimée de 600 ha par an, due a une exploitation excessive
aboutissant a la chute de la densité et la modification de sa morphologie et ces formations.
Grace a son rdle socio-économique et indéniable, la préservation de ce patrimoine forestier est
primordiale. La possibilit¢ d’une extraction industrielle induisant moins de perte, tout en
sauvegardant les qualités organoleptiques du produit et une meilleure gestion de I’arganeraie,
nécessite des données a bases de recherches scientifiques abordant les différents problemes de
la protection et de la valorisation de I’arganier et son écosystéme dans le cadre d’une véritable

gestion de développement durable.

5. Types de formations sur lesquelles se présente I’arganeraie

L'arganeraie est une formation physionomique qui présente un aspect trés particulier,
en raison de sa condition écologique et de son mode d'utilisation socio-économique. Les
formations de I’arganier sont, soit des futaies d'arbres adultes, soit des taillis provenant de
recépages pour rajeunir de trop vieilles futaies ou pour procurer du bois et du charbon de bois.
Deux grands types physimomiques basés sur le mode d'utilisation peuvent étre distingués :
l'arganeraie-verger et 'arganeraie forét (M hirit et al. 1998) :
- L'arganeraie-verger se rencontre le plus souvent sur les plateaux de montagnes et dans les
grandes plaines. Elle comprend des parties cultivées sur des sols assez profonds et d'autres
non travaillés. Les arganiers sont en général de trés gros arbres a tiges individualisées ou en
cépée plus ou moins étalées. Les cimes sont trés développées et la densité est faible (20 a 35
souches/ha), Le sous-bois et la couverture vivante ont pratiquement disparu avec le labour

périodique alors qu'ils subsistent dans les parties non cultivées. Ce type de forét se rencontre
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dans I’arganeraie d’Essaouira dans le secteur des Haha et des Chiadma, les secteurs du Grand
Atlas et de I'anti Atlas autour des douars, et occupe tous le secteur de la plaine du Souss.

- L'arganeraie-forét, est cantonnée dans les parties non cultivables du littoral maritime et des
parties accidentées en montagne. La densité des arbres est plus élevée, tandis que les arbres,
groupés en cépée, sont généralement de plus petites dimensions. Le sol est recouvert soit d'un
sous-bois, soit d'une couverture vivante importante et parfois continue et dominée par les
euphorbes cactoides et les genéts épineux. Les fruits ne sont plus récoltés d'une manicre
systématique et réguliere, mais ils sont le plus souvent consommés sur place par les
troupeaux. Les arganeraie-foréts ont fait 1'objet d'exploitation forestiére sur de trés grandes

surfaces.

6. Relation arganier-cératite et les autres arbres fruitiers

L’arganier est connu comme étant le plus grand réservoir au monde de la prolifération
et la dissémination de la mouche méditerranéenne des fruits (Sacantanis, 1957). C’est un
exemple type de domaine forestier naturel qui sert de réservoir permanent pour le
développement de la mouche méditerranéenne des fruits et sa dispersion dans la région sinon
dans le pourtour méditerranéen. La Cératite, qui attaque la majorité des fruits (Citrus, figues,
abricot, péches, prunes...) et des légumes maraichéeres (tomate, poivron l'aubergine et le coing
...) qui migre facilement de ’arganeraie vers les régions agricoles adjacentes vulnérable,
occasionne des agressions sérieuses dans les productions agricole dans la plaine du Haouz et
du Souss avoisinant 1’arganeraie. Dans la région d’Agadir, qui contribue par 40% de la
production nationale des Citrus, les pertes occasionnées par les attaques de la Cératite sont de
I’ordre de 10 a 20% de la production annuelle (Benziane, 2003). Des arbres fruitiers qui sont
cultivés dans I’arganeraie et dans les zones voisines sont connue comme des refuges de
prédilection pour la Cératite apres la cueillette de 1’arganier, le poivron et les tomates sont des
exemples d’hotes de substitution dans la région d’Essaouira (Naamani, 2004), jujubier
(Zizyphus jujuba) dans la plaine du Haouz (Zaoug, 1993) et sur le figuier de barbarie dans la
région de Souss (Mazih, 1992).

7. Etat actuel de I’arganeraie
L'arganeraie marocaine est en régression en termes de superficie et surtout en densité.
En moins d'un demi-siecle, la densité moyenne de 1'arganeraie nationale est passée de 100 a
30 arbres/ha, tandis que les superficies couvertes régressaient en moyenne de 600 ha par an.
L’aire de I’arganeraie qui était de 2 million d’hectares au début du siecle dernier s’est

rétrécie actuellement, a une superficie estimée de 828.000 ha (Ayad, 1989). Dans la région
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d’Essaouira, Boudy (1958) a évalué la surface de 1’arganeraie détruite depuis le début du
siecle dernier de pres de 150 000 a 200 000 ha, soit plus de la moitié de la superficie foresticre
actuelle totale de la province. Au niveau du littoral, Belfaiza (1989), a montré que 1’arganeraie
avait été¢ défrichée pour 1’installation des cultures qui ont été¢ abandonnées en raison soit, de
I’érosion ¢€olienne, soit de I’installation des dunes de sables. Dans la région d’Agadir —
Taroudant, El Yousfi (1988) a comparé les photos aériennes de 1962 a celles de 1982 et en a
conclu que cette région perd 200 ha par an, pour une densité moyenne de 30 arbres a I'hectare.
La moyenne de perte nationale est estimée actuellement a 600 ha par an (Benzyane, 1985).
D’autre facteurs contribuent également dans la dégradation de 1’aire de I’arganeraie telles les
effets cumulés a la fois anthropiques (surpaturage et déboisement) et climatiques (sécheresse,
désertification).

En plus des aléas climatiques enregistrés dernierement lors des cycles climatiques se
traduisant par une sécheresse accentuée et qui sont probablement dus aux effets des
changements climatiques, la pression démographique et les pratiques humaines destructives
d’une population pauvre et fortement liée a 1’arganier en absence de toutes sources
alternatives, les nécessités de I’urbanisation et des besoins du développement de 1’agriculture
extensive ; de grandes superficies de cette forét ont été arrachées durant les derniéres années,
particulierement dans la plaine. En montagne, une pression pastorale agressive entraine la
disparition de la strate herbacée, le tassement des sols et de ce fait leur perte par I’érosion
hydrique. La régression est aggravée par l'absence quasi totale de régénération naturelle, les
rares tentatives de reconstitution par transplantation, opérées jusqu'a maintenant ont enregistré
des échecs dus entre autres, au manque de collaboration entre les principales parties
concernées qui sont en premiere ligne, les aménageurs forestiers et les chercheurs.

La situation de dégradation dramatique de I’écosysteme fragile de 1’arganier relevant
pour la plupart de I’aride et a trés faible pouvoir de régénération, aura des conséquences
directe sur les autres éléments de la faune et de la flore et touche non seulement 1’arganier,
mais aussi toutes les espeéces ligneuses a intérét fourrager (Ayad, 1989), sachant que
I’arganeraie abrite le tiers de la flore marocaine avec 1240 espéces et sous especes (Peltier,
1982). Ceci peut entrainer I’extinction d’autres especes fortement liées a 1’arganier et dont la
présence est conditionnée par son existence et par conséquent, une forte atteinte a la

biodiversité de 1’écosystéme et a son équilibre écologique.
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Chapitre 11

Milieu, Matériels et Méthodes

I. Présentation du milieu d’étude

1- Le domaine de I’arganier :

L'arganeraie, est une formation spécifique de la partie atlantique du centre et sud-ouest
du littoral atlantique marocain ou elle représente 7% de la superficie forestiére nationale.
Dans le domaine de 1’arganeraie de la région d'Essaouira ou nous avons mené notre étude,
l'arganier couvre 136 430 hectares, soit 50 % de la superficie foresticre de la Province. Notre
recherche qui aborde I’effet des fourmis et des facteurs abiotiques du milieu sur la mortalité
des larves de la Cératite ainsi que la dynamique saisonniére des peuplements de fourmis dans
I’arganeraie, le rythme de leur activité et le degré de sa concordance avec la présence des
larves de la Cératite. Dans le domaine de 1’arganier de la région d’Essaouira, le degré
d’aridité, la physionomie de l’arganeraie et la présence ou I’absence des cultures sous-
jacentes, sont les critéres écologiques susceptibles d’influencer 1’arganier, les peuplements
des fourmis et par conséquent les populations de C. capitata. Ces facteurs écologiques, ont
dirigé le choix de la localisation des sites de notre étude en retenant un site sur la bande
littorale: le site de Boutazarte dans I’arganeraie-forét et celui de Lahssinate dans la zone semi-

continentale dans le domaine de I’arganeraie-verger.

2. Localisation des sites d’études (Figure 10).
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Figure 10 : localisation des sites d’étude dans 1’arganeraie d’Essaouira, le site de
Boutazarte (S1) dans la bande littorale, et le site de Lahssinate (S2) dans la zone semi-
continentale. Image Aérienne prise par le programme ‘GoogleEarth’.

a- Le site de Lahssinate
Situé a 45 km vers I’intérieur du pays a I’est de la ville d’Essaouira sur la route menant
vers Marrakech (31° 53.25° N et 009° 47.40 W) a une altitude de 276m. L’arganeraie dans
cette zone commence a former des peuplements clairsemés. Les arbres sont hauts de 8 a 10 m
(Figure 11 A), espacés par des clairieres de 5 a 45 m, la cime des arbres est tres é€talée, les
espaces du sous bois sont cultivés presque tous les ans par des céréales. Des cultures comme
I’olivier, la vigne les figues et le cactus sont trés communs entre les arbres d’arganier. La

nature géologique du terrain est un calcaire du Crétacé Cénomanien.
b- Le site de Boutazarte

Localis¢ a 18 km au sud de la ville d’Essaouira sur la route menant a Agadir dans la

bande littorale (31° 0021° N et 009° 67397 W, Figure 11B) a une ¢élévation de 86 m. Le sol
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est essentiellement sableux, non cultivé, le sous bois est trés diversifié en plantes annuelles
abondantes surtout au printemps. La forét dans cette zone constitue des mattorales plus ou
moins clairsemées avec des arbres de 4-8 m de hauteur espacés de 3 a 20 m. Le sous-bois est
compos¢ d’arbustes spontanés ligneux comme le jujubier, le palmier doum. Dans la région la
géologie du terrain est du Pléistocene dunaire inférieur (début du quaternaire). Le tableau 4

résume les principales caractéristiques des deux sites de notre étude.

Figure 11 : les sites d’¢tude dans I’arganeraie d’Essaouira, A) Arganeraie
verger dans le site de Lahssinate, B) Arganeraie forét dans le site de

Tableau 4 : les caractéristiques des sites d'é¢tude (Bout : Boutazarte, Lah : Lahssinate) dans
I’arganeraie d'Essaouira.

Site  Activité Distance de FEtagede  Couvert Taille de Typede Physionomie Espace-ment Hauteur

anthropique la cote (km) végétation végétal % la liticre sol de moyen entre  moyen des
(mm) I’arganeraie  les arbres (m) arbres (m)
Bout  Moyenne 10 Semi-aride 5, 55 Sablewc  Arganeraie 0 7
Océanique pierreux  forét
. Argileux  Arganeraie
Lah  Importante 45 Aride 45 50 4-35m 9

pierreux  verger
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3. Climatologie

L’arganier est un arbre thermophile et xérophile avec des exigences d’humidité
atmosphérique (Boudy, 1952). L’arganeraie est soumise a un climat méditerranéen typique
profondément influencé par la proximité de 1’océan atlantique et par le Sahara au sud. Elle se
situe essentiellement dans les zones climatiques semi-arides et arides, selon la carte des étages
bioclimatiques définie par Emberger (1955). L’arganeraie de la région d’Essaouira se trouve
dans 1’¢étage bioclimatique aride supérieur a semi aride inférieur a hiver chaud (Peltier, 1982).
L’aridité s’accentue de 1’ouest a I’est vers I’intérieur du pays avec une période séche de six a
dix mois. A 1’ouest, autour de la ville d’Essaouira, I’influence du courant froid des Canaries
détermine un climat doux tout au long de I’année. Les températures moyennes sont de 16.4 °C
en mois de janvier et de 22.5°C en mois d'aolt, les températures sont homogenes au alentour
de 22°C pendant I’année partout dans la bande littorale de la région de sud de Safi jusqu’au
Nord d’Agadir et continuant jusqu’a 15 km a [’intérieur du continent. Quant aux
précipitations annuelles, elles sont de 280 mm, la zone est souvent sous I’influence du vent
provenant de 1’ouest. Le mois les plus chaud est aott, alors que celui le plus froid est janvier.
L’écart thermique entre le mois le plus chaud et le mois le plus froid est de 17°c a la station
d’Igrounzar (Mennani, 2001) et de 6°c a la station d’Essaouira (Fekri, 1993).

Selon la carte bioclimatique d’Emberger, le site de Boutazarte qui se trouve dans la
bande littorale, se situe dans le domaine du climat semi-aride a hiver frais (0°C < m < 3°C),
avec un climat littoral (15°C < m < 25°C) a la limite du climat insulaire (M - m < 15°C) dont
seule la ville d’Essaouira s’individualise. L’arganeraie dans cette bande littorale constitue le
plus souvent des mattorales plus ou moins denses, qui s’étendent le long de la cote Atlantique
au sud de Safi jusqu’au nord d’Agadir. Selon cette méme carte d’Emberger en se référant aux
amplitudes thermiques (M — m), le site de Lahssinate se situe dans une zone semi-continentale
(25°C <m < 35°C) avec un climat aride a hiver tempéré (3°C < m < 7°C). Dans ce bioclimat,
soumis aux influences d’une aridité de plus en plus ressenties vers l’intérieur du pays,
I’arganeraie commence a constituer des formations a physionomie forestiére claire dispersée

souvent sujette a une forte dégradation.

a- Les précipitations
Les précipitations constituent un facteur essentiel dans la cratérisation du climat d’une
région et un ¢élément déterminant dans 1’écologie de 1’arganier. Dans le site d’étude de
Boutazarte, les précipitations annuelles sont irréguliérement distribuées d’une année a I’autre,

entre 2001 et mai 2011 les moyennes annuelles enregistrées en cette station varient entre
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107.5 mm enregistrées durant la compagne 2005/2006 et 503 mm en 2009/2010. Les
précipitations sont concentrées en générale dans la période pluvieuse en hiver entre octobre et
avril et sont quasiment nulles durant la période estivale (Tableau 5). Le long de la frange
océanique, surtout dans la période estivale, le brouillard occupe une bonne partie de la journée
et permet une forte humidité atmosphérique de 75% qui caractérise la région (Bellichi 1998;
Delannoy 1980) et représentent une source importante de précipitations occultes qui n’ont
jamais été évaluées jusqu’a présent dans cette région.

Les précipitations enregistrées au site de Lahssinate entre 2001 et 2011 sont elles aussi
concentrées essentiellement pendant la période hivernale froide entre octobre et avril et
paraissent elles aussi importantes si on les compare a celles observées pendant la méme
période a la station de Boutazarte avec une moyenne de 222.11 mm (Figure 12). De méme les
précipitations sont caractérisées par leur irrégularité intra-annuelle avec une moyenne
annuelle de 54.5 mm enregistrée pendant la compagne 2004/2005 et 391.5 mm enregistrée en
2002/2003 (Tableau 6). En se référant aux amplitudes thermiques (M — m), on trouve que
cette zone interne de 1’arganeraie se situe dans le climat semi-continental (25°C < m < 35°C)
(Emberger, 1955) caractérisée par son aridité importante en comparaison avec le site de

Boutazarte.

Tableau 5: les précipitations mensuelles entre 2001 et 2011 a la station de Boutazarte en (mm).

Sept. Oct. Nov. Déc. Janv. Fév. Mars Avril Mai Juil. Juillet Aouat Total

Moy 2001/02 0 87.7 1155 657 175 03 44 123 0 0 0 12.1  426.2
Moy 2002/03 0 43 1047 756 O 142 878 489 76 0 0 20 363.1
Moy. 2002/03 0 21 782 238 139 15 42 323 03 0 0 0 207.6
Moy. 2003/04 0.7 282 395 355 0 583 56.6 182 174 0 0 0 2544
Moy. 2004/05 0 4 735 125 0 0 135 18 0 0 0 0 234

Moy. 2005/06 0 60.5 27 28 144 19 16 22 3 0 0 0 319.5
Moy. 2006/07 0 0 285 255 0 315 8 8 6 0 0 0 107.5
Moy. 2007/08 23 65 79 24 105 6 2 4 4 0 0 0 217.5
Moy. 2008/09 0 20 5 37 109 152 47 5 0 0 0 9.5 384.5
Moy. 2009/10 0 0 108 113.5 86.5 189 0 6 0 0 0 0 503

Moy. 2010/11 - - - - 86.5 11.5 139 985 432 - - - 378.7
Moyenne 237 27.18 65.89 5536 42.53 45.16 37.84 349 74 0 0 4.62 308.7
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Tableau 6 : Les précipitations mensuelles entre 2001 et 2011 a la station de Talat-Alhanchane en

(mm).

Sept. Oct. Nov. Déc. Janv. Fév. Mars Avril Mai Juil. Juillet Aouat Total
Moy 2001/02 8 12 6 1555 405 O 15 0 0 0 0 0 237
Moy 2002/03 1.3 16 107.1 48 165 185 21.5 495 0 0 0 0 278.4
Moy. 2002/03 0 72 92 54 57 0 67.5 24 25 0 0 0 391.5
Moy. 2003/04 0 39 29 338 0 0 0 0 0 0 0 0 101.8
Moy. 2004/05 0 16.5 38 0 0 0 0 0 0 0 0 0 54.5
Moy. 2005/06 0 2.5 17 75 158 24 18 525 35 0 0 0 350.5
Moy. 2006/07 10 70 32 1 19 305 145 22 3 0 0 0 202
Moy. 2007/08 0 3.5 59.5 15 135 145 17 219 47 - - - 149.6
Moy. 2008/09 25.6 40.7 99.7 1 32.8 - - - - - - - 255.7
Moy. 2009/10 - - - - - - - - - - - 224.6
Moy. 2010/11 0 0 0 0 68.1 124 574 60.8 198.7

Moyenne 445 269 47.57 3794 40.54 11.1 23.43 2563 453 0 0 0 222.1
20 —x— Station de Tlat-lhanchane

60 \ —+— Station de Boutazarte
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Figure 12 : Les précipitations mensuelles moyennes
enregistrées a la station de Boutazarte et a Talat-lhanchane

entre 2001 et 2011.

b- La température

Juil Juillet Aouat

Dans le climat méditerranéen les températures sont importantes durant la période

estivale, faibles en hiver et fortement influencées par le front alizé qui souffle tout au long de

l'année. Dans la région littorale de la région d’Essaouira, les températures varient trés peu

entre 'hiver et 1'été, et s'échelonnent de 14°C a 16°C en janvier et de 19°C a 22°C en juillet

dans la frange littorale. Cependant, les températures sont fortes 1’été dans les zones internes

surtout avec les remontées d'air saharien (le Chergui) qui peut faire augmenter les

températures au-dela de 40°C pendant I’été. Les températures sont maximales entre juillet et

aolt et minimales entre novembre et janvier. Les données thermiques sont rares dans la région
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de notre étude, aucune donnée couvrant cette derniére décennie n’est disponible dans les

stations de Boutazarte et Talat-Lhanchane.

II- Matériels et Méthodes

Notre recherche est focalisée sur les implications des peuplements de fourmis et des
facteurs abiotiques sur la mortalité¢ des larves de la mouche ravageuse C. capitata, 1’étude de
la composition, la structure et la dynamique des populations des fourmis sur le plan spatio-
temporel dans ’arganeraie. Elle concerne également 1’étude des rythmes d’activité de la
fourmi prédatrice et I’émergence des larves a partir des fruits d’arganier sur le terrain et au
laboratoire ainsi que 1’évaluation de la synchronisation de ces rythmes biologiques circadiens

et leur importance dans le contrdle de la population de la Cératite dans 1’arganeraie.

II-1. Etude de la diversité, I’abondance, la structure et la dynamique spatio-saisonniere
des peuplements des fourmis dans la forét d’arganier

1. Echantillonnage de la myrmécofaune de I’arganeraie

Nous nous proposons dans cette étude de faire I’inventaire des espéces présentes sous
les arbres d’arganier et d’étudier la composition, la phénologie saisonniére, et la dynamique
de la structure de la myrmécofaune sur le plan spatial et temporel.

Pour effectuer I’échantillonnage des peuplements de fourmis qui colonisent
I’arganeraie, nous avons utilisé la technique des pot-piéges qu’on a installé dans deux sites.
Nos prélévements ont été répartis sur les quatre saisons entre mai 2006 et février 2007 et
ayant intéressés par site, dix arbres choisis comme unité d’échantillonnage.

La technique d’échantillonnage de pot-pieges :

L’échantillonnage consistait a enterrer 7 gobelets en plastiques d’une contenance de 20
cm?® par arbre (unité d’échantillonnage) : un pot-piége est placé au centre prés du tronc de
I’arbre, les six autres sont déposés a égale distance autour d’un cercle de 3 a 4 m (Figure 12).
Les pots étaient enterrés jusqu’a affleurement afin de ne pas perturber le milieu avoisinant et
d’une maniére a éviter tout obstacle au déplacement des insectes susceptible d’étre attrapés.
Environ 10 cm® d’eau savonneuse étaient versée par pot-piége afin d’empécher les insectes
piégés d’en ressortir. Les 10 arbres échantillonnés dans chaque site étaient choisis de fagon a
ce qu’ils soient représentatifs de I’hétérogénéité du milieu. Vingt-quatre heures apres le dépot
des piéges, la faune collectée par arbres est récupérée et conservée dans de I’alcool a 70%. Au

laboratoire, les fourmis capturées sont séparées des autres organismes puis regroupées par
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morphotypes. L’identification des spécimens jusqu’au niveau de 1’espece fit réalisée par le

Docteur Henri Cagniant, spécialiste de la myrmécofaune marocaine.

A % i

Figure 12 : technique d’échantillonnage des i
fourmis : (A) dépdt de 7 pot-piéges autour B. '
d’un arganier (unité D’échantillonnage) Niveau du sol

pendant 24 heures.
(B) Représentation schématique de
I’emplacement d’un pot-piege.

Fourmi . Eau savonneuse

Représentation schématique d'un pot-piége enterré (pit-fall)

2- Procédure de ré-échantillonnage (sample-based randomisation)

Dans le cas des peuplements des fourmis et surtout dans les écosystémes riches en
especes, il est toujours difficile d’inventorier toutes les espéces présentes. Afin d’estimer le
nombre total des espéces prévues dans chaque échantillon de fourmis d’une communauté,
nous avons utilis¢é une procédure d’échantillonnage a base randomisée (sample based-
randomisation) mise en ceuvre a I’aide du programme “Etimate S™ (Colwell 2006). Au sein de
chaque relevée dans les deux sites d'étude, 1'ordre de 1'échantillon a été randomisé 50 fois, et
les moyennes de la richesse et de 1’écart-type (S) ont été calculées pour les 10 arbres choisis,
I’arbre est considéré comme une unité d'échantillonnage, car le contenue des 7 pot-pieges

placés par arbre est assemblé en une unité.
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“Chaol” estimateur de la richesse spécifique a été calculé pour le nombre total
des espéces prévues par échantillon et représente un estimateur du nombre d'espéces par
relevé en fonction du nombre d'espéces rares au sein de chaque communauté (Colwell et
Coddington, 1994). La correction du biais du Chaol a été utilisée pour les échantillons de
Lahssinate au printemps et en hiver et pour les échantillons du site Boutazarte au printemps et
en éte.

Pour les autres échantillons, le résultat Chao a donné une estimation du coefficient de
variation de distribution de 1’abondance > 0,5 et, dans ce cas, la procédure recommandée du
calcule de Chaol estimée est la procédure classique au lieu du celle avec 'option de
correction du biais (Colwell, 2006).

Pour comparer la richesse et la diversit¢ des communautés entre le site littoral et
I’autre semi-continental au cours des différentes saisons d'échantillonnage, les courbes
d'accumulation des espéces ont ¢été utilisées en utilisant Estimate S (Colwell 2006). Les
courbes d'accumulation des espéces montrent le taux d’augmentation des espéces nouvelles
qui peuvent s’ajouter avec l’échantillonnage dans une communauté et qui peuvent E&tre
extrapolées pour fournir une estimation de la richesse en espéces. Les courbes d’accumulation
(ou de raréfaction) de nos échantillons ont été établies en fonction des données empiriques des
relevés des dix arganiers par site d'étude.

La courbe de la fonction de la richesse estimée "Mao Tau™ a été établie avec les
intervalles de confiance a 95% et les moyennes des indices de diversit¢ de Shannon (et
I’ecart-type) a partir de 50 randomisations des ¢chantillons a 1’aide du programme Estimate S
(Colwell 2006). Cette méthode montre le nombre des nouvelles espéces qui peuvent étre
ajoutées a l'inventaire de la communauté (Magorran, 2004). Comme le nombre d'échantillons
augmente, un nombre croissant d'especes sont échantillonnés jusqu’a atteindre le plateau de la

courbe d’accumulation des especes inventoriées (Magorran, 2004).

3- Paramétres de ’analyse de la communauté des fourmis de I’arganeraie.

Pour décrire la diversité, I’abondance, la structure et la dynamique de la population des
communautés de fourmis au niveau spatial et temporel, les parameétres suivants ont été
utilisés :

v La richesse spécifique (S)

Elle peut étre exprimée en richesse totale ou en richesse moyenne. La richesse totale

(S) correspond au nombre total des especes présentes dans un écosysteéme donné. La richesse

moyenne, correspond au nombre moyen des especes présentes dans un peuplement étudié.
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C’est la mesure la plus ancienne de la diversité et la plus élémentaire. Son calcul se base
directement sur le nombre total d'espéces recensées dans un site donné. La richesse spécifique
est la facon la plus simple pour décrire et comparer la diversité régionale (Magurran 1988), et
constitue la base de nombreux modeles écologiques de la structure de la communauté
(Connell, 1978; Stevens 1989). Cependant, cette méthode dépend de la taille de 1'échantillon
et ne prend pas en considération la différence entre I’abondance relative des especes dans un
¢cosystéme. Sa valeur écologique est limitée.

Concernant notre étude, la richesse spécifique représente le nombre total des especes

recensées dans un site donné au cours d'un échantillonnage par pied d’arganier et par site.

v L'abondance :
L’abondance totale des fourmis (N tot) est le nombre total des individus de fourmis
collectées par arbre au cours d'une période d'échantillonnage. L’abondance relative représente
la proportion des individus collectés par arbre (ni) en pourcentage du nombre total d’ouvricres

collectées par échantillon (n) (AR = ni*100/n).

v" L'indice de diversité de Shannon-Wiener (H):
I1 est estimé comme suit: H = -X (pi log. pi), ou pi est la proportion des ouvrieres de
l'espéce 1 (pi = ni/ Ntot; ni: nombre de travailleurs de l'espéce i; Ntot: nombre total

des individus de toutes les especes)

v Indice d’équitabilité de Pielou (J):
Appelé également indice d'équirépartition, c’est I'abondance relative avec laquelle
chaque espéce est représentée dans 1'échantillon, il est calculé a ’aide de 1’indice de Shannon-
Wiener comme étant :
J=H/H max.
La valeur de J varie entre 0 (une seule espece domine dans 1’échantillon) et 1 (toutes les
especes sont également abondantes). Hmax est la valeur maximale possible de H, il est

équivalant a Ln S. Ainsi, E=H Ln S.

4- Analyse statistique de données
Les analyses statistiques ont été réalisées en utilisant le logiciel Statistica, la version
6.0 (StatSoft, 2004). Les données ont été évaluées pour la normalité et I'homogénéité des
variances avec le test de Kolmogorove Smirnov. Quand il est nécessaire, la transformation log

(X + 1) a été utilisée pour normaliser les données (Zar, 1998). Pour chaque échantillon, le
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nombre moyen de fourrageuse par arbre, I'indice de la richesse spécifique (S) en fonction du
nombre de taxons, l'abondance relative (N) en fonction du nombre total de spécimens de
fourmis par unité d'échantillonnage, la diversité spécifique (indice de Shannon, H) et l'indice
de I’équitabilité de la distribution des especes (E) ont été calculés. Le nombre total des
individus capturés par arbre dans des deux sites au cours des différentes saisons a été¢ comparé
en utilisant le GLM (model linaire général) par le test Post-hoc de ’ANOVA a mesures
répétées. La comparaison des moyennes de 1’abondance, la richesse, la diversité et
I’équitabilité de distribution, a été faite en utilisant le test HSD de Tukey entre les saisons
d'échantillonnage de I'année avec un taux erreur o = 0,05.

Les coefficients de corrélation du rang de Spearman ont été utilisés pour comparer les
relations d’interdépendance entre les différents paramétres des communautés dans les deux

sites durant les différentes saisons.

I1-2. Implications des fourmis et des facteurs abiotiques sur la mortalité des
larves de la Cératite sous les arbres d’arganier

1. Collecte de données

Les ¢études sur le terrain ont intéressé la disposition expérimentale des larves de C.
capitata sous les arganiers pour :

- Repérer les prédateurs potentiels et quantifier le taux de mortalité effectif de chaque espéce,
ainsi que celui di aux facteurs abiotiques sur les larves de la Cératite sous les arbres de
I’arganier pendant la saison de fructification de I’arganier dans un site littoral et un autre
semi-continental.

- Décrire et comprendre les interactions comportementales de prédation entre les larves de C.
capitata et leurs prédateurs sous les arbres hotes.

Pendant la saison de maturité des fruits, dix arbres de taille standard, qui en fonction
de la quantité de fruits par arbre, la texture du sol et le couvert végétal du sous-bois, ont été
choisis par site d’étude. Nos observations effectuées de 8h a 18h ont intéressé au total 260
larves équitablement reparties entre les deux sites. Les larves utilisées dans cette
expérimentation ont été obtenues par la méthode suivante : les fruits infestés ont été déposés
dans un bac séparé au milieu par une grille de 0,3 cm de mailles qui permettent aux larves
sortantes du fruit, de tomber au fond du bac ot on a déposé du sable. Les larves du 3°™ stade
sont recueillies apres le tamisage du sable. Elles sont ensuite déposées au sol dans les

différentes expositions autour de 1’arbre, au soleil et a I'ombre. Les larves matures

immédiatement émergées des fruits d’arganier sont facilement reconnaissables par leur taille
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de 8 a 9 mm, I’armature buccale est enti¢rement mélanisée et avec la présence de stigmates
antérieurs presque droites sur la ligne dorsale. Lors de chaque essai, la température, la texture
du sol (dure ou meuble), I’heure de la journée et I’exposition ont été¢ notées. Chaque larve a
¢été suivie pendant 30 minutes au plus. Trois événements ont été observés pour chaque larve
déposée au sol:

o  Durée avant I’enterrement pour accomplir son cycle biologique ;

o  Siune mortalité est survenue a la surface du sol a cause des différents facteurs
biotiques environnementaux, essentiellement la dessiccation par un choc
thermique sur le sol;

o  Attaque par un arthropode prédateur du milieu (fourmi ou araignée).

Le temps de latence jusqu’a ce que I'un de ces 3 événements survient, a été noté
(comparaison du temps moyen nécessaire a I’enterrement, a la prédation ou a la mort de la
larve sur le sol). En cas de prédation par un arthropode, 1’espéce prédatrice est récoltée et
déterminée. Lors de nos observations, le comportement prédateur des fourmis de M.

subopacum a été observé a chaque rencontre d’une ouvriere avec la larve de C. capitata.

2. Analyse de données

La comparaison des données des différents événements encourus par les larves
exposées sous les 10 arbres de chaque site dans les différentes conditions du terrain notée ci-
dessus, ont ¢t¢ analysées en utilisant les mode¢les lin€aires généralisés GLM. La comparaison
des données comportementales et écologiques entre les fourmis prédatrices a été analysée par
le test Khi-2.

Les statistiques ont été réalisées en utilisant le logiciel R (R. Development Core Team
2009). Les proportions de larves qui ont réussi a s'enterrer ou qui sont mortes par 1’action du
choc thermique sur le sol (par dessiccation) ou d'une attaque par un arthropode prédateur, ont
été comparées avec celles des especes prédatrices dans les deux sites d’étude en utilisant le
test de chi carré de Pearson. Le temps de survie des larves prédisposés expérimentalement
sous les arganiers a été également analysé en fonction de la texture du sol, l'exposition au
soleil, la température du sol sous les arbres d’arganier par site et par arbre, par 1’utilisation du
modele de régression proportionnelle a risques de Cox (Crawley 2007).

Les modeles linéaires généralisés ont été utilisés pour tester statistiquement les effets
des variables : texture du sol (sableux vs argileux), I’exposition au soleil (a l'ombre vs
exposition directe au soleil), la température du sol (comme variable continue), la station

d’étude (site Lahssinate vs site de Boutazarte) et I’arbre d’arganier (site d’exposition des larve
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qui est une variable aléatoire) ; sur le temps de survie, la probabilité¢ de mortalité et le temps
nécessaire jusqu’a la réalisation des différents événements au cours d’un intervalle de temps
maximal de 30 min. Pour les différentes proportions comparées de larves mortes, enterrées ou
attaquées par un prédateur, une distribution binomiale des erreurs avec une fonction de lien
Logit a ¢été utilisée dans le cas du variable explicative : la mort vs enterrement et dans le cas
de I’étude de la variable explicative probabilit¢ de la mort des larves par 1’attaque d’un
arthropode vs mort par choc thermique alors que pour les variables : le temps jusqu’a la mort
de la larve et le temps de latence jusqu’a I’enterrement, une distribution normale a été utilisée

avec une fonction de lien identité.

I1I-3. Etude des rythmes circadiens d’activit¢ de la fourmi prédatrice M.
subopacum et I’émergence des larves de C. capitata a partir des fruits d’arganier
sur le terrain et au laboratoire

1. Site d’étude

Les arganiers sous lesquels a été effectué notre suivi pour la quantification du rythme
d’activité¢ M. subopacum et celui de I’émergence des larves de C. capitata des fruits
d’arganier ont été choisis dans le site de Boutazarte lieu représentatif de 1’arganeraie
localement. L’Arganeraie est une mosaique de pieds a cime plus ou moins haute avec une
formation de type arganeraie-forét en certains endroits. En d’autres, la forét est claire et forme
localement des associations avec le thuya, Tetraclinis articulata (Vahl) et avec Ceratonia
siliqua et Olea maroccana essentiellement vers 1’intérieur du continent. Des caractérisitiques

complémentaires sur ce site sont présentées au parargraphe I- 2- b.

2- Quantification des rythmes
Le rythme journalier de D’activit¢ de fourragement des ouvrieres prédatrices M.
subopacum et celui de I’émergence des larves proies de C. capitata, ont été quantifi¢ a
'échelle du nycthémere sur le terrain et au laboratoire dans les conditions constantes et
contrdlées. Le suivi du rythme d’activité chez ces deux especes permettra la détermination des
moments de la journée au cours desquels la probabilité de rencontre entre les 2 antagonistes

est réalisée.

a. Rythme d’activité de fourragement des fourmis de M. subopacum
Le principe de mesure du rythme d'activit¢ locomotrice de Monomorium
subopacum sous les arbres d’arganier consiste a déterminer en des intervalles de temps

réguliers, I’activité de fourragement durant le nychémere.
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Dans les conditions de terrain, 1’activité horaire de fouragement des ouvrieres de M.
subopacum a été suivie autour de trois de ses nids choisis sous trois arbres d’arganier, durant
la journée lors du début et vers la fin du mois de juin. Cette période coincide avec la période
de maturation des fruits d’arganier et la présence en grand nombre des larves L3 de la cératite
qui sortent a partir des fruits tombés ou encore situés sur I’arbre. L’activité des ouvrieres-
fourrageuses comprend la sortie du nid, la découverte d’une source alimentaire, le
recrutement des congénéres et le transport de la nourriture a la fourmiliére. Lors de nos
observations, on a remarqué que I’ensemble de 1’aire autour du nid est exploitée dans la
stratégie de fourragement et de recrutement. Chaque fourrageuse en sortant du nid, suit un
trajet particulier qui lui est propre, une fois 1’'une d’elles découvre une source alimentaire (en
général une larve de Cératite), elle fait recours au comportement de recrutement de ses
congéneres les plus proches. La fourrageuse immobilise la proie par I’injection du venin par la
pratique de nombreuses morsures sur son corps, puis a I’arrivée des autres fourrageuses, elles
découpent la proie en petits morceaux et effectuent un transport coopératif au nid. Etant donné
les caractéristiques de fourragement de M. subopacum sous les arganiers et la nature des
fourmilieres relativement peuplées, le rythme de ’activité¢ de fourragement des ouvrieres de
chaque colonie est quantifi¢ en procédant au comptage (a 1’aide d’un compteur manuel) des
fourrageuses qui sortent et entrent dans I’espace du 1/4 du cercle de 100 cm de diamétre
autour de I’entrée du nid durant 5 min par nid et par heure sur un total de 24h. Les

températures ambiantes sous les arbres ont été prélevées au bout de chaque heure.

b- Rythme d’émergence des larves de Ceratitis capitata a partir des fruits de
I’arganier

Ce rythme a été étudié au laboratoire, et dans les conditions du terrain afin de mettre
en évidence 1’organisation temporelle, la détermination de ses caractéristiques et sa nature
externe ou interne qui prédicte 1’expression de sa rythmicité. L’acquisition des rythmes dans
le comportement des organismes peut étre interprétée comme une simple conséquence de la
rythmicité des cycles naturels de la terre et I’environnement, comme par exemple, 1’alternance

du jour et de la nuit et les cycles associés de la lumiere et de 1’obscurité.

- Rythme d’émergence des larves au laboratoire
Le but de I’¢tude du rythme des larves au laboratoire, étant de vérifier la persistance
des rythmes circadiens (rythmes qui durent environ 24h) indépendamment des cycles naturels
de lumiere et d’obscurité. Cette étude a été réalisée dans les conditions de photopériode

naturelle, puis dans les conditions d’obscurité permanente et enfin, en présence de la lumicre
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continue. Ainsi, des fruits d'arganier exposés naturellement a la ponte de la Cératite durant la
période du murissement des fruits ont été récoltés au hasard (au mois de juin) dans le site de
Boutazarte a 15 km au sud de la ville d'Essaouira. Au laboratoire, on les répartis en trois lots
et seront traités comme suit:

- Le premier lot a ét¢ déposé dans les conditions naturelles de photopériode.

- Le deuxieéme lot a été déposé a l'obscurité continue durant la durée de I’expérience.

- Le troisiéme lot est déposé en présence d’une lumiére continue.

La température au Laboratoire est maintenue a 26°C + 2°C durant la période d’études.
Chaque lot est formé par 3 bacs de 2 kg de fruits chacun. Le bac est séparé au milieu par une
grille sur laquelle les fruits sont déposés et au fond on a déposée du sable pour recueillir les
larves qui vont émergées. Au bout de chaque heure et durant 24 heures, le sable est tamisé, les
larves ayant émergées sont comptées et extraites. Ce suivi a été entrepris en permanence
assurée 24h/24h avec 1’alternance réguliere des membres de notre équipe du laboratoire

durant 14 jours jusqu’a I’épuisement des sorties des larves des fruits.

- Rythme d’émergence des larves des fruits sur le terrain
Le rythme d’émergence des larves a été aussi étudié in situ sous les arganiers de
Boutazarte dans les conditions naturelles du milieu de développement de la Cératite. Trois
bacs de fruits du méme type que ceux décrits ci-dessus, sont déposés sous les arbres, les
larves émergées des fruits seront comptabilisées toutes les heures durant 48 heures en

continue. La température ambiante sous les arbres est notée au bout de chaque heure.

3. Analyse de données
A. Rythme d’activité de M. subopacum
A partir des données brutes du suivi de I’activité des fourrageuses des colonies sur le
terrain, la moyenne de 1'activité horaire de chaque colonie a été calculée en pourcentage des
individus observés actifs par heure sur le nombre total des ouvrieres actives pendant la
journée. A partir de ces taux horaires d'activité, deux catégories de courbes ont permis de

représenter le rythme d'activité locomotrice des fourmis de chacune des colonies.

v Courbes brutes d'activité
C'est l'expression la plus proche des données brutes qui représentent l'activité horaire
des individus des colonies choisies au début et a la fin de la période de nos observations.
L’interprétation de ces courbes nous permet de mettre en évidence une rythmicité de I’activité

chez M. subopacum et de déterminer les phases actives ou inactives de la colonie.
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v" Courbe moyenne de P’activité journaliere
A partir des données brutes de ’activité, la moyenne arithmitique de 1’effectif des
fourrageuses par colonie et par journée durant la période du suivi a été calculée pour chaque
heure du nycthémere. La représentation graphique de ces valeurs permet d'obtenir une courbe
moyenne d'activité sur 24 heures. Cette représentation n'a de sens que si les individus
montrent une activité similaire entre les différentes colonies durant les jours du suivi de

I’activité (rythmicité nette), ce qui est le cas pour M. subopacum.

v Taux d'activité
Ce paramétre quantifie l'intensité de I’activité horaire de la colonie, il est calculé en
rapportant le nombre de fourrageuses en activité a chaque heure de la journée au nombre
totale de fourrageuses actives pendant 24h. Il permet de différencier les heures de la journée

selon l'importance de 1’activité des ouvricres durant le nychémere.

B. Rythme de ’émergence des larves de la Cératite a partir des fruits d’arganier
v" Courbes brutes de I’émergence des larves a partir des fruits d’arganier

Les représentations graphiques des rythmes de 1I’émergence sont effectuées par le
calcul des moyennes arithmétiques des émergences comptabilisées sur les 3 bacs de chaque
lot. Sur le terrain, les émergences montrent une nette rythmicité puisque la sortie des larves
s'effectue toujours aux premicres heures de la journée. Les émergences sont quasiment
absentes durant le reste du nychémeére. Au laboratoire les émergences horaires ont duré¢ 14
jours, les courbes d’émergence brute n’ont intéressé¢ que les 13 premiers jours, car les

émergences sont de plus en plus faibles au terme du suivi.

v Courbes moyennes des émergences des larves.
A partir des données brutes, la moyenne arithmétique par heure des émergences est
calculée sur 24h pour les différents traitements et la moyenne des émergences horaire par jour

est calculée a partir des répétitions par lot.

v Taux des émergences des larves
Le taux ou Il’intensité de 1’émergence des larves a partir des fruits d’arganier est
calculée par heure pour les différents traitements durant le nychémere (a 1’obscurité ou a la
lumiére continue ou en photopériode naturelle). Le taux moyen de I’émergence par heure est

calculé par rapport aux émergences totales de la journée pour les 3 répétitions de chaque lot.
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CHAPITRE III

DIVERSITE, ABDONDANCE, STRUCTURE ET DYNAMIQUE DE
POPULATION DES PEUPLEUMENTS DE FOURMIS DE
L’ARGANERAIE DANS LA REGION D’ESSAOUIRA

Les fourmis sont parmi les majeurs prédateurs des arthropodes et des petits animaux
dans les écosystémes terrestres. Certaines especes de fourmis telles M. subopacum et
Tapinoma simrothi sont les principales fourmis prédatrices des larves de la Cératite sous les
arbres dans ’arganeraie (El keroumi et al. 2010). La compréhension des éléments écologiques
et biologiques de I’interaction des populations de la Cératite et des peuplements de fourmis
dans la forét d’arganier, suppose dans un premier lieu la connaissance des différentes especes
de fourmis dans I’arganeraie. ’importance de 1’utilité de cette étude réside dans la mesure ou
elle permet de s’approprier des connaissances sur les ¢léments écologiques de base
indispensables a la gestion des effectifs des espeéces prédatrices éventuelles comme une
premicre étape dans tout projet de controle biologique de la mouche Méditerranéenne par
I’utilisation des fourmis dans ’arganeraie et/ou dans les plantations de fruits et de légumes
vulnérables de la région avoisinant I’arganeraie. Dans cette recherche, I’inventaire des especes
de fourmis colonisant 1’arganeraie a été réalisé puis, on a examiné 1’abondance, la structure et
la dynamique de populations des communautés des fourmis au niveau géographique et leur
phénologie saisonniére.

L’¢échantillonnage des fourmis sous les arganiers a été effectué selon la méthode décrit
précédemment (cf Matériels et Méthodes)

Treize especes de fourmis appartenant a 7 genres ont été identifiées. L espece M. subopacum
et 7. simrothi ont été les fourmis numériquement les plus abondantes et définissent plus de
63% de la dissimilarité d’échantillonnage dans les deux sites d’études. Plus de fourmis ont été
capturées dans la zone semi-continentale mais la richesse, la diversité et 1’équitabilité
(équidistribution) de distribution (Eveness) annuelles ne montrent pas de différences
significatives entre la zone littorale et celle semi-continentale. Au niveau saisonnier, le
nombre d'especes capturées, leur abondance, leur diversité et leur régularit¢ ont été
significativement différentes. La composition et la structure de la communauté a montré une

dynamique saisonniére marquée, entre les différentes saisons. La richesse (sauf entre la saison
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d'été et d'automne), I'abondance et 1’équitabilité de la distribution des espéces de fourmis dans
les communautés montrent une différence significative entre la période séche (été et
printemps) et la période humide (hiver et automne). Des valeurs importantes de 1’abondance
des fourmis et de leur richesse ont été observées pendant la période séche de I'année. En plus
de la dominance comportementale observée chez les deux espéeces de fourmis M. subopacum
et T. simrothi qui s’approprient la majorité¢ de la prédation des larves de la Cératite sous les
arganier (El keroumi et al., 2010). La phénologie saisonniére remarquée dans les deux sites
semble en relation directe avec les variations climatiques qui marquent en général les climats
méditerranéens et qui peut €tre congu comme un facteur important affectant la composition,
la structure et l'activité des communautés de fourmis dans I’arganeraie et par conséquent leur
role de prédation. Cette étude, qui confirme la dominance écologique des deux especes M.
subopacum et T. simrothi, avec des découvertes récentes sur leur role important dans la
prédation des larves de la Cératite, souligne 1’intérét de ces espéces comme agent potentiel de
la lutte biologique contre la Ceratite dans 1’écosystéme de I'arganier et les cultures

environnantes.
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Abstract

We describe, in this study, the structure and composition of ant communities in the
endemic Moroccan Argan forest using pitfall traps sampling technique all over the four
seasons. The study focused on two distinct climatic habitats within Essaouira Argan
forest, a semi continental site at Lahssinate and a coastal site at Boutazarte.

We identified 13 different ant species belonging to 7 genera. Monomorium subopacum
and Tapinoma simrothi were the most abundant and behaviourally dominant ant species
in the arganeraie. In addition, more specimens were captured in the semi-continental
compared to coastal areas. However, no significant difference was observed in species
richness, evenness and diversity between both sites.

Composition and community structure showed clear seasonal dynamics. The number of
species, their abundance, their diversity and their evenness per Argan tree were
significantly dissimilar among seasons. The richness (except between summer and
autumn), the abundance and the evenness of ant species among communities show a
significant difference between the dry period (summer and spring) and the rainy period
(winter and autumn). Higher abundance and richness values occurred in dry period of
the year.

Ant species dominance and seasonal climatic variations in the arganeraie might be
among the main preeminent factors affecting the composition, the structure and the
foraging activity of ant communities. This study, together with recent findings on ant
predation behaviour below Argan trees, highlights the promising use of dominant ant
species as potential agents of Ceratite bio-control in the Argan forest and surrounding
ecosystems.

Key words: Formicidae, diversity, richness, Monomorium subopacum, Tapinoma

simrothi.
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Introduction

Despite the crucial importance of ants and their position as keystone species in most
terrestrial ecosystems our understanding of their role, ecology and diversity dynamic
patterns is far from complete. Thus undermining their potential utility in the
conservation and agro-forest pests management programs.

Ants are important components of the majority of terrestrial ecosystems in terms of
biomass and diversity, playing a crucial role in their function (H6lldobler and Wilson
1990). They are major arthropod predators that regulate the populations of many other
insects (Jeanne 1979; Novotny et al. 1999) especially those found into or on the ground,
for instance, soil pupating Diptera and Lepidoptera. Given their stabilizing and / or
regulating effect on insects’ populations, ant-plant interactions are largely spread in
several plant communities and often involve a protective role against potential pests and
herbivores (Schupp and Feener 1991). They were the first insects to be used as
biological control agents and are still in use today for this purpose. Recently several
species have been incorporated into various programs of integrated pest management
(IPM), and conservation plans in various ecosystems (Way and Khoo 1992; Perfecto
and Castineiras 1998; Eubanks 2001). In fact, several ant species as some Oecophlla
have been efficiently used as biocontrol agents against phytophagous in natural and
agro-ecosystems (Majer, 1976¢; Folgarait, 1998; Kenne, 1999). Using their high
aggressive and territorial behaviour, they have been successfully deployed to manage
major insect pests including fruit flies in a broad range of perennial tree-crop agro-
ecosystems including cashew, citrus, cocoa, coconut, and mango (Van Mele, 2008;
Peng and Christian 2005). Other ant species have also been reported contributing to pest
control in diverse perennial crops (Torres 1982; Majer 1986; Way and Khoo 1992;
Perfecto and Castineiras 1998; Philpott and Armbrecht 2006).

Understanding factors that characterize species community in their natural habitats is
the basic step in the use of natural enemy in the biological pest management projects. In
ecological ant communities, a plethora of abiotic and biotic complex factors affects the
specific interactions, composition structure and species diversity dynamic within
ecosystems (Holldobler and Wilson, 1990) with the relative importance of each
depending on the temporal and spatial scale (Levin, 1992; Andersen, 1995). The ant
activity follows the seasonal cycles that are generally correlated with the physical
changes of the environment, mainly the temperature (Bollazzi and Roces, 2002;
Holway et al. 2002b) and the food supply cycling (Leschner and Shmida, 1992).
Andersen (1983) showed a pronounced seasonality in abundance, diversity and species
composition in a semi-arid Australian ant community. Recently, Basu (2008) analysed
seasonal and spatial patterns in ground foraging ants and observed a marked seasonal
fluctuations. In the Spanish Mediterranean ant communities Retana and Cerda (1998)
found that seasonal patterns in community structure tracked the temperature
fluctuations. Other factors, such as vegetation attribute, biotic interactions, and habitat
disturbance regime (Andersen, 1995b) may influence both spatial and temporal
foraging activity patterns in ant assemblages, especially within areas under intensive
anthropogenic activity such as the Mediterranean region (Collins and Smith, 2006).
Recently, the particular response to biotic and physical disturbance makes ants as
spectacular monitoring taxon in agro-ecosystems. For instance, the impact of the
disturbance caused by agricultural practices on ant diversity and their protective
function against pests was examined in a variety of perennials such as cocoa, bananas
and coffee (Perfecto & Vandermeer 1996; Philpott ef al 2006). Analysing and
understanding the factors that organize the diversity and the dynamic of ant
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communities structure is critical to preserve ecosystem functions and services provided
by ants in the Argan forest.

The Argan tree (Argania spinosa (L.) Skeels) is an endemic and emblematic forest tree
of the south-western Morocco. This essence belongs to a tropical Family, the
Sapotaceae, and constitutes a typical agro-forestry ecosystem which is likely to major
positive repercussions on the biological diversity and the ecological richness
conservation, as well as on the stability of the sympatric species fauna and flora
interactions. But the Argan forest (arganeraie), which covers more than 820.300 ha in
south Morocco (Travis et al., 2002), is an enormous reservoir of proliferation and
dissemination of the harmful polyphage and cosmopolitan fruitfly, Ceratitis capitata
Wied (Sacantanis 1957). This pest induces serious economic losses in arganecraic
production (fruits) as well as in fruiting plants in its neighbouring orchards.
Intriguingly, despite their potential usefulness in the control of this pest, no complete
data related to the Argan forest myrmecofauna are available yet. Only recent
investigations within the Moroccan Argan forest (El keroumi et al., 2010) highlighted
the involvement of the Argan forest ant community in the population biology of the
Mediterranean fruit fly C. capitata. In fact, four ant species predated about 20 % of the
pest larvae under the Argan trees while searching for a pupation site on the ground.
These authors suggested that these predators might be useful as a biological control key
in the Argan forest and in the neighbouring Citrus orchards. But for this purpose, a
larger investigations focusing on their ecological parameters as species inventory,
abundance, diversity and ants community dynamic structure are needed.

The main objective of our investigation is to characterize the arganeraie ant
communities inhabiting below Argan trees in the littoral and semi-continental zone of
the Argan forest and to follow the seasonal dynamic structure in terms of species
composition, richness, relative abundance, evenness. Data gained from this work might
be most valuable to assess the impact of some environmental factors on the spatial and
temporal distribution of foraging activity of ant communities. It will also provide an
insight into the importance of some ant species with emphasis on their contribution as
biocontrol agent of the Medfly pest in the Argan forest and in the adjacent agro-
ecosystems and eventually in the biodiversity conservation programs in this natural
ecosystem where no pesticides for pest control were applied before.

Materials and Methods

Study sites

The study was conducted in Essaouira region (Western Morocco), which is located in
the northern versant of the western high Atlas (31 ° 31'N) with arid to semi arid
Mediterranean climate (characterized by a pronounced Mediterranean—temperate
climate, with a cold winters, a rainy spring and autumn, and a dry and hot summer).
Sampling was carried out at two sites about 50 km apart, in Boutazarte (the coastal site)
and Lahssinate (the semi-continental site). Both selected sites were visited frequently/
repeatedly during the four seasons: spring (May), summer (July), autumn (November)
2006 and winter (February) 2007. In the Boutazarte site, the vegetation cover was
dominated by herbs and perennials herbaceous plants (Chamaerops humilis L.,
Zizyphus lotus L. and Asphodelus albus L.) occupying almost 55 % of the total area.
The average litter cover ranges from 40 of 80 mm in size and varies widely below trees.
The Argan trees in this coastal area constitute a relatively dense matorral with medium
height, indeed the Argan tree prospers in the internal domain (Quezel et a/., 2003). The
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ground is sandy with stones and the anthropogenic activity is relatively weak, in fact
this site is protected against grazing. However, Lahssinate site is an open arganeraie
orchard characterised by more sparse vegetation with wheat (77iticum spp. L.), barley
(Hordeum vulgare L.) and seasonal cultures between Argan trees and other cultivated
fruit-bearing trees (Olea europaea L., Vitis vinifera L., Ficus carica L., and Opuntia
ficus indica Mill.). The arganeraie in this zone constitutes a degraded matorral with
more open areas, and trees were 5 to 50 metres spaced and were with 9 metres average
height. This site is characterised by a loamy stony ground and a significant human
activity because it was commonly exposed to grazing. Both sites slightly differ by their
climate. Summers are dry and hot with temperatures reaching 45°C and 37°C at
Lahssinate and Boutazarte, respectively in July-August. Winters are rainy, and the
maximum monthly average precipitations are marked between November and February.
Relative humidity is very characteristic of the region of Essaouira, witch is always
above 75% characterizing the littoral band (Bellichi, 1998; Delannoy, 1980).

Ant sampling

Ant sampling was carried out between May 2006 and February 2007, with pitfall traps.
Pitfall traps consisted of 7-cm-diameter, 9.5-cm-height plastic recipients, partially filled
with soapy water. In each site, 10 sampling units (argan trees) were chosen, and a group
of 7 pitfall traps per tree were installed with equal distance from each other, within 6 m
circle around the trunk of the sampling tree, and with one trap placed in the centre near
the trunk. A total of 70 pitfall traps were set in every site (10 trees x 7 pitfalls). Pitfall
traps were left 24h before they were collected. All the biological material collected in
the 7 pitfall traps of an argan tree was pooled (sampling unit was the 7-pitfall group). In
the laboratory, ant specimens were separated from other collected fauna and conserved
in ethanol (70%). Ant species identification was achieved by Dr. Henri Cagniant
(Toulouse, France) and Pr. Jacques H. Delabie (Itabuna, Brazil).

For the analysis of the community the following parameters were calculated:

- Species richness (S): total number of species recorded in a given site during a
sampling period around an argan tree.

- Total ant abundance (Ntot): total number of individual ants collected per tree during a
sampling period.

- Shannon’s index of diversity (H): it was estimated as: H = -Z (pi log pi), where pi is
the proportion of individuals of the ith species (pi = ni /Ntot; ni: number of individuals
of the ith species; Ntot: total number of individuals of all species) in traps during the
period of time considered.

- Pielou's evenness index (J): The relative abundance with which each specie is
represented in sample, it is calculated as J = H / H max. The value of J varies between 0
(a single species dominates) and 1 (all species are equally abundant). Hmax is the
maximum possible value of H, and is equivalent to InS. Thus E = H InS.

Resampling procedure

To estimate the number of total expected species in each sampled community, a
sample-based randomization procedure from EstimateS (Colwell, 2006) was used.
Within each sample in every site and season, sample order was randomized 50 times,
and the mean and SD of richness (S) were computed for the 10 trees considered as
sample units in each locality. Chaol estimator of species richness was computed for
total expected species per sample and represents an estimator of the true number of
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species in a given sample based on the number of rare species within each community
(Colwell and Coddington, 1994). We used the Chaol bias correction for the spring and
winter samples at the Lahssinate site and for spring and summer samples at the
Boutazarte site. For the other samples, data gave a Chao estimated coefficient of
variation for abundance distribution > 0.5 and, in this case, the procedure recommended
to re-compute Chaol is the classic instead of the bias-corrected option (Colwell, 2006).

To compare richness and diversity communities between the coastal and the semi-
continental sites from one season to another, a species accumulation curves were
computed using EstimateS (Colwell, 2006). Sample-based rarefaction curves were
computed from empirical data of the ten trees at each site. The expected richness
function Mao Tau and 95% CI curve and the Shannon diversity index means (and SD)
were estimated from 50 randomizations of sample order from EstimateS (Colwell,
2006). This method illustrates the rate at which new species are added to the inventory
within a community. As the number of samples increases, an increasing number of
species are sampled reaching a plateau (Magurran, 2004).

Data analysis

Statistical analyses were performed using the Statistica Statistical Package, Version 6.0
(StatSoft 2004). Data were evaluated for normality and homogeneity of variances with
Kolmogorov- Smirnov test. When necessary, the transformation Log (X + 1) was used
to normalise data (Zar 1998). For each sample (tree), average values of richness (S), ant
abundance (Ntot), diversity (H) and evenness index (J) were calculated. Spearman's
rank correlation coefficients were then denoted to compare relationship dependence
between community parameters among all samples. The total number of individuals
captured by tree at different sites and seasons was compared by a one-way GLM
repeated measures ANOVA. Post-hoc test pair-wise comparisons of means of
Abundance, Richness, diversity and Evenness was done using the Tukey’s HSD
between the sampling seasons of the year with an error rate a=0.05.

For the ant species composition, the multivariate analysis was performed using the
program Past (Hammer et al., 2001) using the binary matrix (ant species absence or
presence), the dissimilarity was calculated by Bray-Curtis index.

To establish whether there were significant differences of species composition between
sites and sampling seasons through the comparison of the differences among the
average rank similarities between samples, the one-way ANOSIM analysis of similarity
was used by 10 000 permutations. R statistics is the measure of dissimilarity between
sites and season samples. Values of R close to zero indicate low dissimilarity while
values of R closer to 1 indicate high dissimilarity (Clarke and Green, 1988). For each R
value a corresponding p value gives the significant difference at p<0.05.

The similarity percentage (SIMPER) analysis was performed to allow determining
which species contribute more to discriminate between different samples, i.e. which
species were good discriminators of the differences in composition among sites (Clarke,
1993). The SIMPER analysis gives the percentage of the dissimilarity between the
sampled sites, presenting the percentage of contribution of each species to this
dissimilarity.

All analyses of dissimilarity were done with the Bray-Curtis index because it is the
most appropriate for multivariate statistics and it is less affected by the number of rare
species in the samples (Krebs, 1989). The goodness-of-fit was verified by the stress
index produced in NMDS analysis (Clarke, 1993).
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Results
Comparison of ant communities

At the coastal site of Boutazarte and the semi-continental one of Lahssinate in
Essaouira Argan forest, a total of 12 510 ants were captured with pitfall traps during the
four sampling periods, between May 2006 and February 2007, with an average of
138.55 = 179, 61 (mean +SD) workers per Argan tree. 73.33% individuals were
captured at the semi-continental site and 26.66% in the coastal site. This tends seems
quite availabe for all ant species except for some rare species mainly for Cataglyphis
albicans voucheri with high abundance in the coastal site (200 vs 40 capture). When all
samples are considered together, More ants (irrespective the species) were captured per
Argan tree at Lahssinate (mean = SD = 139.80 + 186.95, N = 40) than at the Boutazarte
site ((mean £ SD = 80.15 £+ 103.66, N = 40, one way ANOVA, F =18.22,dl=1, 78, p
< 0.001). However means diversity, averages of ant richness and ant species evenness
per Argan tree show no significant difference between the two sites (Table 2).
Monomorium subopacum and Tapinoma simrothi were the most abundant species and
represented 54.34% and 37.06% of all captures, respectively. Both species were
captured at both sites throughout the year. Ant abundance was higher in spring and
summer than in autumn and winter (Fig. 1 D) in both sites of study.

The collected specimens belonged to 7 genera; Camponotus (3 spp.), Cataglyphis (3
spp.), and Messor (3 spp.) were the most speciose genera, Tapinoma, Monomorium and
Crematogaster were represented with only one species for each genera (Table 3).
Spearman's rank correlation coefficients show significant relationship between the
richness and the total ant abundance per Argan tree (rs= 0.62, p < 0.001, N = 80), and
the richness and the Shannon diversity index (rs= 0 .56, p < 0.01, N = 80). But a
negative significant relationship was observed between richness and the evenness index
per Argan tree (rs = - 0.58, p <0.01, N = 80).

Ants species composition under Argan trees presented low dissimilarity between the
coastal and semi-continental site of study (one way ANOSIM, R = 0.11; p < 0.001).
The significance was computed by permutation of the two groups of samples, with
10000 replicates.

Ant species percentage contribution in the observed dissimilarity between communities
in the four seasons is indicated by the SIMPER (Similarity Percentage). The species: M.
subopacum, T. simrothi and Aphaenogaster senilis determined more than 67% of the
dissimilarity between both ant communities (Table 2) especially based on species
abundance variability among the two sites.

Seasonality in ant communities

Considering all samples together, the one-way repeated measures ANOVA shows that
ant communities in the Essaouira Argan forest present significant differences in mean
richness (F = 22.74; df = 3. 76 ; P < 0.001), abundance (F = 17.47; df = 3. 76; P <
0.001), diversity (F = 18.78; df=3.76 ; P <0.001) and evenness of ants distribution (F
= 15.05; df = 3. 76 ; P < 0.001) per Argan tree among sample seasons (Table 2).
Tukey’s HSD Post-hoc test pairwise comparison of means per tree of Abundance,
Richness (except between summer and autumn for the richness), and Evenness among
sampled ant communities showed a significant effect between seasons of the dry period
(summer and spring) and the rainy period (winter and autumn). Higher total abundances
mean values were observed in spring at Lahssinate and in the summer at Boutazarte, but
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the lowest values were observed in the winter and autumn in both sites with 51% of the
total annual collection were found in spring (40.8% in Lahssinate and 10.2% in
Boutazarte), 41% in summer (24.9% in Lahssinate and 16.1% in Boutazarte), 5.1%
were collected in autumn (4% in Lahssinate and 1.58% in Boutazarte) well in winter
only 2.42% were collected (1.8% in Lahssinate and 0.62% in Boutazarete) (Figure 1 D).

The highest richness mean values were observed in spring and summer, but the lowest
values were in the winter and autumn in both sites (Figure 1 A) with, at spring only one
species was absent in Lahssinate (Aphenogaster praedo) and 2 in Boutazarte samples
(Aphanogatder erigens and Messor picturatus) among all annual ant species collecion.
At the summer only 2 species of the total ant community were absent in the Lahsssinate
while 5 were absent in Boutazarte (C. erigens, C. scutellaris algerica and the 3 species
of Messor). In autumn, 2 species (C. vaucheri and C. scultelaris algerica) were absent
in Lahssinate, and 3 species (M. capitatus, M. vaucheri and A. spp. Senilis) in
Boutazarte. While during the winter only four species were present in Boutazarte
samples (M. subopacum, T. simrothi A. spp. senelis Componotus lateralis) and 5
species were collected in Lahssinate (M. subopacum, T. simrothi, A. spp. senilis, M.
vaucheri and A. theryi) (Figure 3). The M. subopacum was the only species collected at
all seasons in every unit samples (argan tree).

The highest means values of Pielou’s evenness index were observed in the winter and
the autumn but the lowest were found in the summer and the spring (Fig. 1B). The
Shannon’s diversity index pairwise comparisons between the season samples show that
there is no significant difference except between winter and spring (Fig. 1 C). Except
for the mean number of ants collected per tree (F = 4.80, dl = 3.76, p < 0.004), no
significant interacting effect was found between community parameters among the two
sites at the four seasons of sample (Table 2).

Ant species community structure differed between seasons of the hot and dry (summer
and spring) and the wet and cold period (winter and autumn) of samples (general
ANOSIM, R =0.3137, p <0.0001).

The samples taken during the summer and spring (hot and dry period) have shown a
low dissimilarity between them (R1= 0.06488), similarly for those done during the
winter and autumn (cold and rainy period) compared between them (R2 =0.04791). By
contrast, samples made in winter and autumn have shown a significant dissimilarity in
ants’ composition when compared with those taken in the summer and spring (Table 4).
The Table 3 shows the ant species contribution percentage in the dissimilarities between
ants species composition under Argan trees determined by SIMPER at different sample
seasons during the year. M. subopacum, T. simrothi and C. albicans vaucheri may
explain more than 68 % of the seasonal ant community dissimilarities. By contrast,
samples made in autumn and winter seasons, have shown significantly dissimilarity in
ants composition when compared with those taken in the summer and spring (Table 4).
This finding may highlight the importance of these species under Argan trees in the
coastal and semi-continental zone in Essaouira Argan forest.

Because GLM do not remove the effects of abundance, a rarefaction approach was also
used to compare communities in both sites between sample seasons. Diversity curves of
samples at coastal and semi-continental site were shown in Figure 2, from 50
randomizations of sample order. The values of ant diversity in the coastal and in the
semi-continental site didn't show any seasonal regular pattern for all samples. It’s
higher in winter and spring in the semi-continental site, but it’s higher at the coastal site
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in the autumn. The less values of ant diversity were observed in spring in the semi-
continental site as well as in the coastal site. The highest values were observed in
autumn season whereas almost equal diversity was shown at the two sites at summer
again in the tow sites simultaneously (Figure 2).

Figure 3 shows the richness expected curves of samples at different seasons from 50
randomizations of sample order. All the samples appear to be suitably carried out
because the elevation of the curves tends to decrease in general, forming a plateau, the
number of new species decreases with increasing number of trees taken as sampling
units for almost all samples. In winter and summer samples at Boutazarte site, the
expected richness values (Mao Tau function) from resampling were similar to the
observed richness (S), but observed values were slightly lower than the values expected
in all other seasons in both sampling sites (Figure 3). This result would be due to the
effectiveness of the method used for sampling ants under Argan trees.

Discussion

The composition of ant community in the Argan forest is relatively poor (13 species).
This can not be due to the sampling methodology used since the accumulation curves of
ant species in both studied sites mostly reached their plateau (horizontal asymptote)
with increasing number of trees sampled. However, two major reasons can justify the
poor species composition found within the Argan forest

* The samples used targeted only ants living and/or foraging below Argan trees.

* The biodiversity in the Mediterranean ecosystems such as the Argan forest ecosystem
is usually negatively affected by intense anthropogenic disturbances (Sala et al., 2000).
But compared to other similar investigations, the number of ant species collected is
tendentially in consistence with that reported in Mediterranean ecosystems as in the
Citrus orchard in Spain with 14 ant species (Cerda et al., 2009), while in other Spanish
natural habitats, species richness ranges between 6 and 15 ant species (Retana and
Cerda, 2000). Furthermore, a similar number of species was also found by Castracani et
al. (2010) in some Italian habitats within the Castelporziano Natural Reserve area (13
species in wet grassland, 14 species in a pine forest, and 13 species in a mixed oak
forest).

Among the Argan myrmecofauna, two ant species belonging to Monomorium and
Tapinoma genus dominate numerically (92% of the total captures). Their high relative
abundance combined to their true omnivorous regime (Delabie et al., 2000) leads us to
conceive that these species are ecologically dominant and highlights their potential
function as an effective bio-control agent against pests within the Argan ecosystem.
Frequently, the activity of dominant species reduces the foraging success of sympatric
subordinates and consequently affects profoundly the species structure by contributing
to elimination of other competitive species. This is the rule in the South African
savanna (Parr, 2008), and in the Spanish Mediterranean shrublands and forests, where
dominant species are more abundant and competitive forces appear to be the major
structuring mechanism underlying the foraging impact of each species (Retana and
Cerda, 2000). The arganeraie situation is similar to that of the Mediterranean forest, and
ant communities have a competitive structure based on dominant species. In fact, under
the Argan trees, M. subopacum with T. simrothi species display a high predatory
activity on C. capitata larvae while all the sympatric ant species do not interfere
significantly with the population dynamic of the Medfly (El Keroumi ef al., 2010). This
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seems to be in accordance with the conception of Holldobler and Wilson (1990) who
have proposed the ‘dominance-impoverishment’ rule, which states that a negative
relationship exists between species richness and the degree of dominance in ant
communities. Therefore, the fewer the ant species in a local community, the more likely
this community is to be dominated by only one or a few dominant species.
Impoverishment situation may occur within the Argan forest ant community, where the
numerical dominance of M. subopacum species among Argan myrmecofauna seems
closely related to its success in the predation of Medfly larvae below Argan trees.
However, additional investigations on the interspecific competition in the Argan forest
will be of great importance to confirm these suggestions.

Effect of habitat on ant community structure

We expected that the Boutazarte site which is directly exposed to the oceanic influences
with a relatively high vegetation density and complexity would create a wider potential
diversity of available ecological niches. However, our findings were not consistent with
this purpose since ant annual richness and diversity were in general not significantly
different between both studied sites. This could be explained by the intrinsic needs of
resources and biotope condition patterns required by each ant species (Holldobler and
Wilson, 1990), and by the fact that a more structured and complex habitat does not
necessarily provide the best environmental conditions for all groups of organisms. Even
a reverse situation can be sometimes observed, as suggested by Retana and Cerda
(2000) for the Mediterranean environments, when a greater complexity of the habitat
negatively affects certain factors that might be crucial to allow species presence and
prosperity. Furthermore, according to Ricklefs and Schluter (1993), another hypothesis
could be considered for the current study. In fact, at relatively smaller spatial scales
(distant sites of 50 Km) and the effect of historical process differences in habitat
structure could be still minor to induce important variability in faunal diversity.
However, in term of total abundance, specimens were more frequent in the semi-
continental compared to the coastal site (73.33% of the total annual collection vs
26.67%). Only some rare species as Cataglyphis albicans voucheri, in contradiction
with the general trend observed in this ant community, were much abundant in the
littoral site. Various combinations of ecological and climatic characteristics might
generate a complex and a heterogeneous mosaic of habitat patterns that affect resources
availability and by consequent the species community structure. In the site of
Boutazarte, the habitat disturbance and the direct exposure to the Atlantic Ocean with a
high relative air humidity exceeding always 75% (Delannoy 1980), could explain the
reduction of ant abundance in the littoral band. Interestingly, the incidence of ant
abundance on the predatory rate on the larvae of the Ceratite remains similar between
the two sites (El Keroumi et al., 2010).

Effect of seasonality on ant community structure

In this study, the variation in community phenologically (the abundances of workers
changing from season to season) is much higher than the variation between the 2
sampling sites despite of their specific disturbance regime. This result illustrated the
importance of seasonality on the structure of Argan forest communities. The finding is
comparable with those reported by Izhaki et al. (2003) within the longleaf pine forest in
Florida, showing that the effects of natural seasonal cycles on ant community
composition were more dominant than those of fire disturbance. Factors such as
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temperature and water availability in the environment is a central factors regulating ant
activity because they affect overall plant biomass, by defining the physiological needs
and limiting the activity of species and therefore acting on the temporal organization of
community structure (Andersen, 1983).

In the Argan forest, total abundance, Richness (except between summer and autumn for
the richness), and Evenness of ant communities showed a significant variability
between different seasons. Below the Argan trees, ant richness shows marked
seasonality. Generally in both sites, 12 ant species were more active in summer, whilst
only five species in both sites were active in winter. The variability in the foraging
activity of ant community structure occurs in response to the marked climatic
fluctuations between seasons that characterise Mediterranean ecosystems (cold winter,
cool and rainy spring, dry and hot summer). The highest abundance values were
observed in the spring at Lahssinate and in the summer at Boutazarte, but the lowest
values were noted in the winter within both sites. Indeed, higher temperatures in
summer in the semi-continental zone along with more open habitats in the Argan forest
and spares vegetation could decrease the ant activity compared to the coastal site. These
seasonal fluctuations are in accordance with those reported by other similar
investigations. In Australia, Andersen (1995) highlighted the implication of the
temperature as the principal abiotic stress factor regulating ant community, while in the
Mediterranean ant communities, Cerda et al., (1998) showed that seasonal pattern
tracked the temperature fluctuations. But in any way, the peak of ant foraging activity
below Argan trees was observed at spring and summer seasons, which coincides with
the maturation period of Argan fruit and thus maximises the availability of C. capitata
larvae when falling actively on the ground from fruit in order to find suitable pupating
sites.

Conclusion

In this study, the Argan forest ant community was characterized by heist abundance in
the semi-continental than coastal zone. The continentality has no significant effect on
the total richness between the tow biotopes. As reported in other Mediterranean ant
communities (Cros et al., 1997; Cerda et al., 2009; Castracani et al., 2010), the Argan
community varied significantly with seasons in term of abundance, richness, diversity
and evenness. The community variations from season to season were much higher than
variations between the 2 sampling biotopes, irrespective of their disturbance regimes.
This situation is a direct outcome of the Mediterranean environments climatic patterns
which are strongly seasonal (cold winter, cool and rainy spring, dry and hot summer).
M. subopacum was the most abundant numerically and was characterized as the
efficient predator species on the C. capitata larvae below argan trees (El Keroumi et al.,
2010). The important ant foraging activity that appears in the dry period in particular
the frequency of M. subopacum that seems to be correlated with resource availability
precisely the abundance of the Ceratite larvae below Argan trees during the fruit
maturation period. In the Argan forest, beyond the clear seasonal fluctuations, ant
community structure in the Argan forest might be affected significantly by other macro
and micro-scale factors including, biotic and abiotic disturbance, microhabitat effects,
inter-specific competition, agricultural management). The study of various aspects of
these combinations factors could contribute even more to understand the role and
ecological significance of ant species in the Argan forest biodiversity conservation
programs and Medfly bio-control projects in the region.
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Figure captions

Figure 1. Ant richness (S), abundance (Ntot), diversity (H) and Evenness (J) (means
values =+ S.E.) during the four sampling periods. For all variables except Ntot,
there was no significant difference between sites and data were therefore

regrouped. Different letters denote significant differences P < 0.05.

Figure 2. Comparison of Diversity curves of the coastal ( Boutazarte) and semi-
continental (Lahsinate) sites in each sampling season. Values are the Shannon
diversity index mean (error bars: SD) from 50 randomizations of sample order.

Observed Shannon’s diversity (H) is given for each sample season in the two sites.

Figure 3. Sample-based rarefaction curves of the coastal (Boutazarte) and semi-
continental sites (Lahssinate) in each season of sample (sample order was
randomized 50 times). The values are the expected richness function Mao Tau and
their 95% CI. Observed richness (S) is given for each sample season in the

considered sites.
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Table 1. Characteristics of the study sites (Boutazarte (Bout) and Lahssinate (Lah)) in the Essaouira argan forest.

Site Activity  Distance Canopy Litter Type of  physiognomy Average Height
Entropy  from coast cover % size (mm) grounds arganeraie  spacing trees
(km) between trees average (m)
(m)
Bout  medium 6 55 60 Sandy Ar%anerale 3-20 7
orest
loam Arganeraie
Lah  important 50 30 40 Y orchard 5-40 9
stony
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Table 2. ANOVA GLM repeated measure test effects of sampling site, season and their interaction effects on

ant species richness, abundance, diversity and evenness in the tow considered sites in the Argan forest.

Response variable Source df F P

Richness (S) Site 1 2.043 0.157
Season 3 18.615 0.000
Season* Site 3 0.422 0.738

Total ant captures (N) Site 1 18.226 0.000
Season 3 24.053 0.000
Season* Site 3 4.802 0.004
Shannon diversity (H) Site 1 0.196 0.660
Season 3 5.566 0.002
Season* Site 3 1.172 0.326
Evenness (E) Site 1 0.949 0.333
Season 3 15.069 0.000
Season* Site 3 1.046 0.378
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Table 3. Mean ant species contribution to average dissimilarities (determined by SIMPER) among seasons and study sites and ant species catches (C), percentage (%) and
mean abundance in the coastal (Boutazarte) and the semi-continental (Lahssinate) sites in the Moroccan Argan forest.

Boutazarte Lahssinate
Dissimilarity
Subfamilies Species contribution % C Mean abundance C Mean abundance
Season Site
Myrmicinae  Aphaenogaster praedo 2.25 2,11 42 1.26 74 0.81
Aphaenogaster ssp.senilis 3.01 3.40 38 1.14 130 1.42
Aphaenogaster theryi 0.25 0.21 5 0.15 4 0.04
Messor picturatus maura 0.25 0.25 3 0.09 64 0.70
Messor vaucheri 1.28 1.43 7 0.21 219 2.39
Messor capitatus 0.45 0.60 3 0.09 16 0.17
Monomorium subopacum 42.64 40.05 2263  67.84 4540  49.49
Crematogaster scutellaris algerica  0.49 0.33 10 0.30 3 0.03
Formicinae  Cataglyphis erigens 0.72 0.56 13 0.39 6 0.07
Cataglyphis albicans vaucheri 3.87 2.99 200 6.00 40 0.44
Cataglyphis viatica 1.41 1.33 17 0.51 103 1.12
Camponotus lateralis 0.96 1.00 5 0.15 68 0.74
Dolichoderinae Tapinoma simrothi 21.83 23.73 730 21.88 3907  42.59
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CHAPITRE III

Table 4

R-values of pairwise (ANOSIM, Analysis of Similarities) comparison of the ant species composition
sampled during the four seasons in the littoral and semi-continental sites of study at Essaouira Argan forest.

Summer Spring Autumn
Winter R,=0.5028 R=0.5308 R,=0.04791
Summer - R,=0.06488 R,=0.321
Spring - - R~=0.4131

R close to zero indicates low dissimilarity while R values closer to 1 indicate high dissimilarity.

For all pairwise ANOSIM tests corresponding p were < 0.001.

75



CHAPITRE IV

EFFET DE LA PREDATION DES FOURMIS ET DES

FACTEURS ABIOTIQUES SUR MORTALITE DES

LARVES DE C. CAPITATA, DANS LA FORET DE
L'ARGANIER AU SOUD OUEST DU MAROC



CHAPITRE IV

EFFET DE LA PREDATION DES FOURMIS ET DES FACTEURS
ABIOTIQUES SUR MORTALITE DES LARVES DE C. CAPITATA, DANS LA
FORET DE L’ARGANIER AU SUD OUEST DU MAROC

Dans le cadre de la recherche sur les implications des fourmis sur les populations de la
Cératite dans 1’arganeraie, il est indispensable de connaitre les fourmis prédatrices
potentielles, évaluer I’importance de leur taux de la prédation attribu¢ a chacune d’elles et
comprendre les mécanismes du processus de cette interaction. Les données écologiques
¢manant de cette étude pourraient étre d’une grande importance dans le choix des espéces les
plus efficaces dans la régulation des populations de la mouche méditerranéenne des fruits. La
détermination des espéces responsables de la prédation des larves de la Cératite peut
contribuer dans les études biologiques et/ou écologiques et comportementales de base qui sont
nécessaires avant toute décision qui sera prise lors de tout programme de lutte biologique
envisagé par I’utilisation des ennemies naturelles.

L’objet de cette étude, étant la détermination des especes prédatrices et de quantifier la
mortalité des larves de la Cératite due aux différents facteurs biotiques et abiotiques sous la
frondaison des arganiers dans la région d’Essaouira dans deux sites décrits précédemment (cf.
Matériels et Méthodes). Sur 260 larves du 3™ stade larvaire prédisposées a tester
expérimentalement sous les arbres en période de maturation des fruits de 1’arganier. La
mortalité des larves comptait pour 47% ou deux causes de mortalité majeures ont été
identifiées chez les larves : les facteurs abiotiques, essentiellement a la température élevée du
sol (22 %), et les facteurs biotiques qui sont dus a la prédation par les fourmis et les araignées
(20 %). Quatre especes de fourmis sont responsables de 94% de prédation des larves de C.
capitata. M. subopacum qui, fourrage activement sous les arbres, était de loin le prédateur le
plus efficace par ses piqtires efficaces qui immobilisent rapidement la proie soutenue aussi par
sa stratégie de recrutement sur courte distance de ses congéneres les plus proches une fois la

larve de C. capitata est repérée.
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The Argan Argania spinosa (L.) Skeels (Ericales: Sapotaceae) is an endemic and
emblematic tree growing in the centre and the southwest of Morocco. Argan fruits
are frequently infested by the Mediterranean fruit fly Ceratitis capitata Wied
(Diptera: Tephritidae). To date, no control program has been undertaken in the
Argan forest. This research is the first investigation of natural mortality factors of
C. capitata larvae in the Argan forest. The study was conducted at two localities
near the city of Essaouira with different climatic conditions. Observations were
conducted using 260 late instar larvae which were individually deposited on the
ground, under fruiting host trees, where they naturally fall to find a suitable
pupation site. Overall, 42% of the larvae died before being able to burrow into the
ground, irrespectively of the location. Larval survival and their likelihood of
burrowing decreased with increasing ground temperature, as 53% of all the larvae
deaths occurred at temperatures over 48°C. However, at lower ground tempera-
ture, predation by ants and spiders accounted for 47% of all mortality. Four
species of ants carried out 94% of the captures. Monomorium subopacum Mayr
(Hymenoptera: Formicidae), which frequently forages under Argan trees, was by
far the most efficient predator, due to a powerful sting that rapidly immobilizes
the prey. Our results suggest that the burrowing performance of larvae is
constrained by high thermal conditions and the presence of ant predators at lower
temperatures.

Keywords: Ceratitis capitata; Argania spinosa; ants; predation; biological control

Introduction

In economic terms, the Mediterranean fruit fly or medfly, Ceratitis capitata
(Wiedemann 1824), is probably the most important fruit pest among the Tephritidae
(Aluja and Mangan 2008). In the Argan forest, C. capitata is the sole representative
species of the Tephritidae (Naamani 2004). Its destructive capacity is favored by its
wide geographical distribution (EPPO 2004), rapid dispersion (Papadopoulos, Carey,
Katsoyannos, and Kouloussis 1996; Papadopoulos, Katsoyannos, and Nestle 2003)
and adaptation to various climates (Putruelle 1998). This very polyphagous and
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cosmopolitan fly attacks over 300 plant species, of which many are fruit crops
(Liquido, Shinoda, and Cunningham 1991). Medfly larvae feed on fruit pulp, which
they exit at the last instar to find a suitable pupation site in the ground. This stage,
during which they are no longer protected inside the fruit, is possibly the most risky
for flies which are subject to high mortality due to abiotic and biotic factors.

Ants constitute an important component of forest ecosystems (Wilson 1990;
Folgarait 1998). Due to their wide distribution, abundance and predominance in
many terrestrial biotopes, ants have a substantial ecological impact on the evolution
and population dynamics of other sympatric species (Carroll and Janzen 1973;
Finnegan 1974; Gotwald 1986; Holldobler and Wilson 1990). They are a major cause
of mortality of many arthropods, including medflies (Carroll and Risch 1990; Way
and Khoo 1992; Perfecto and Castineiras 1998; Van Mele, Vayssieres, Van Tellingen,
and Vrolijks 2007). Pemberton and Willard (1918) reported that the ant Pheidole
megacephala (Hymenoptera: Formicidae) was responsible for more than 80% of the
attacks on immature tephritids in Hawaii. More contemporary authors have also
shown that ants are a common predator causing substantial reduction of fruit fly
populations (Bateman 1976; Wong, Mclnnis, Nishimoto, Ota, and Chang 1984;
Eskafi and Kolbe 1990; Thomas 1993, 1995; Hodgson, Sivinski, Quintero, and Aluja,
1998; Aluja, Sivinski, Rull and Hodgson 2005). Nevertheless, in spite of their
importance as a potential biological control agent (Yang 1982), ants remain relatively
underestimated in biological control programs, and many aspects of their impact on
fruit pests are still unclear. This is partly due to the fact that too few studies have
analyzed their impact on regulating phytophagous populations.

The Argan, Argania spinosa L. (Skeels 1911) of the Sapotacae family is
an endemic and emblematic tree of central and southwest Morocco. It covers an
area estimated at more than 800,000 ha (Ayad 1989). The Argan is a tree of great
ecological and socioeconomic importance, constituting the last barrier against the
open desert, which poses a serious threat to Southern Morocco. In the Souss region,
especially, the Argan forest is surrounded by large citrus orchards. The medfly
frequently infests Argan fruits as a support for larval development (Sacantanis 1957).
Therefore, the Argan forest may represent an enormous potential reservoir for the
proliferation and dissemination of this species to other fruiting plants (Debouzie and
Mazih 1999). No study has yet been undertaken to evaluate the success of the
C. capitata during its biological cycle in the Argan forest biotope and to highlight the
potential causes of natural mortality, including ants, which can affect the population
dynamics of this species. Our goal is to estimate the success of C. capitata larvae in
finding a pupation site and quantifying their mortality rate caused by both biotic and
abiotic factors. The contribution of the Argan forest myrmecofauna to medfly larval
mortality was quantified and behavioral interactions between larvae prey and their
predator ants were described.

Material and methods
Field site
Our study was carried out in the Argan forest of Essaouira in Western Morocco

(Figure 1), in May, 2006, at the beginning of the Argan maturation season, when the
highest number of C. capitata can be observed on the fruits in the Arganeraie. This
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Figure 1. Geographic distribution of the Argan field in the centre and southwest of Morocco
with the two field stations near the city of Essaouira: Boutazarte site (1) on the littoral and
Lahssinate site (2) in the continent.

region has a pronounced Mediterranean, arid climate with dry, hot summers
and relatively cool winters. Precipitations average 300 mm/year, concentrated in the
winter.

The study was conducted at two localities about 50 km apart, which differed in
terms of their vegetation and distance from the coast. These populations were chosen
because they are representative of the Argan forest distribution range. The
Boutazarte site, is located 20 km south of Essaouira city on the littoral band and
is directly exposed to oceanic influences that reduce year-round variations in
temperature. The Argan forest at this locality is relatively dense with 4—-8 m high trees
every 3—20 m. The understory is composed of sparse woody plants (Chamaerops
humilis L., Ziziphus lotus L.) and cultivated cereals (Hordeum vulgare L., Triticum
spp. L.).

The Lahssinate site, is located 40 km east of Essaouira city and is under semi-
continental influence. The sparse forest is composed of 6—10 m high Argan trees
separated by gaps of 540 m. Vegetation between Argan trees includes olive
trees (Olea europaea), vines (Vitis vinifera), common fig (Ficus carica L.) and cactus
(Opuntia ficus indica Mill.). At both sites litter does not exceed 3—4 cm.
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Data collection

Observations were carried out in the two sites from 08:00 to 18:00 h during 2 weeks
in late spring 2006, coinciding with the natural peak of emergence of medfly third
instar larvae. Third larval instars of C. capitata are easily distinguishable (8-9 mm in
length, anterior buccal carina and anterior spiracles nearly straight on dorsal of
tubule row). Because the larvae used in our experiments were collected just before
emergence from infested Argan fruits obtained in the respective study sites we
assume their behavior is similar to that of larvae naturally searching for pupation
sites. Larvae were deposited on the ground under 10 trees at each location,
reproducing the normal exit of the larvae from the fruits and fall to the ground.
All trees were of similar size and at least 10 m apart. During the 30 min following the
release of the larvae we recorded whether they burrowed or died. Two causes of death
were identified: predation by terrestrial arthropods (ants and spiders) and heat shock
(when the larva rapidly died after a few convulsions). The time to either event
(burrowing, apparent heat shock and predation by arthropod) was also noted, as well
as the predator species attacking the medfly. Particular attention was paid to the
predatory behavior of the ant Monomorium subopacum, this being the main source of
biotic mortality. Burrowing success versus either cause of mortality was noted in
relation to ground temperature, ground texture and sun exposure. Ground
temperature was measured with an FElectronic thermometer (with Stainless Steel
Probe for High-Temp. Sensing — Effective measuring area, 40—50 mm from the tip) at
the beginning of each bioassay. Ground texture (sandy, soft, with sand predomi-
nance; or argillaceous, hard, with clay predominance) and sun exposure were
determined visually by each experimenter before releasing the larvae.

Data analysis

Statistics were conducted using the R software (R Development Core Team 2009).
The proportion of larvae that succeeded in burrowing into the ground or that died
from heat shock or from an attack by arthropods was compared between field
stations by means of a Pearson Chi-square test. Larval survival time was also
analyzed as a function of ground texture, sun exposure, ground temperature, field
site and tree, using Cox proportional hazards regression model (Crawley 2007).
Generalized linear models were then used to test the main effects of ground texture,
sun exposure, ground temperature, field site and tree within field site on the
probability of burrowing vs. death and on death by arthropod attack vs. death by
heat shock. For proportions, the binomial error distribution and Logit link function
were used. For time to burrowing, heat shock and predation by arthropod, the
normal error distribution was used with the identity link function.

Results

At both localities, all larvae deposited under Argan trees either rapidly burrowed
into the ground or died from heat shock or from an attack by arthropods, but none
remained more than 30 min alive on the ground. The probability of either event
occurring (burrowing, heat shock or attack by arthropods) was not significantly
different between study sites (Table 1; Pearson Chi-square: y*= 0.78, df =2,
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Table 1. Main larval fate of C. capitata larvae after their experimental release under Argan
trees at the Boutazarte site and the Lahssinate site.

Boutazarte Lahssinate Total
Burial 72 (55.38) 79 (61.54) 151 (58.46)
Death by heat shock 31 (23.85) 27 (20.00) 58 (21.92)
Predation by arthropods 27 (20.77) 24 (18.46) 51 (19.62)

Values are of events with percentages in parentheses.

P =0.678). Statistical analyses of the effect of ground temperature, sun exposure,
ground texture, field station and individual Argan tree on larval survival are listed in
Table 2. The Cox model first indicated that survival time decreased significantly with
ground temperature and did not depend on other factors. Generalized linear models
then provided additional information on factors affecting the probability of and time
to death (that is, the probability of not burrowing). The probability of death did not
differ between localities or trees within study field station (Table 2; GLM 1). The
time to death, irrespective of the cause, differed significantly between trees within
site field station, but not between localities. Ground conditions greatly affected the
probability of death vs. burrowing. Thus, larvae succeeded in burrowing more
frequently and more rapidly on sandy than on argillaceous ground (Probability of
success: 68.79 vs. 45.87%, respectively; Time to burrowing: 3.40+0.43 min vs.
8.07+1.38 min (mean +SE), respectively). Burrowing was also more frequent in
shade than under direct sun exposure (77.55 vs. 36.97%, respectively), although the
time until burrowing did not differ significantly according to sun exposure
(4.44+0.55 min vs. 5.874+1.33 min (mean+SE), respectively). Finally, the prob-
ability of death increased significantly with ground temperature (dotted line and
filled diamonds in Figure 2). While larval death was recorded at all temperatures,
no larvae survived when the ground temperature exceeded 48°C. The time until
burrowing was not significantly affected by ground temperature.

The 42% of larvae that did not burrow within 30 min eventually died of two
major causes: heat shock (22%) and predation by arthropods (20%). Among the
larvae that did not survive, the probability of predation by arthropods decreased
significantly with ground temperature and was higher in shade than under direct sun
exposure (62.67 vs. 30.30%, respectively). All attacks except one were recorded below
48°C (open triangles in Figure 2), while over this threshold all deaths were due to
heat shock. The probability of predation by arthropods did not vary significantly
between the Boutazarte and the Lahssinate sites, but varied significantly between
trees within each locality. Nor did the probability of predation vary significantly
between soft and hard ground.

Ants captured 94% of the larvae that did not burrow into the ground or die from
heat shock, whereas spiders attacked the remaining 6%. More than 70% of the
attacks occurred during the first 5 min after larvae were released on the ground and,
on average, when attacks occurred they were recorded after only 5.90+1.09 min
(mean+SE; N =51). The time to arthropod attack only differed significantly
between trees within field stations but not according to type of ground, sun
exposure, ground temperature or the field station.
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Table 2. Statistical models employed to test the effects of G (ground texture: sandy vs.
argilleous), E (sun exposure: shade vs. sun), T (ground temperature: continuous variable), S
(field station: Lahssinate site vs. Boutazarte site) and A(S) (release site: individual Argan tree
in study station) on the survival time, the probability of death and the time to death within 30
min.

Model Response variable Predictors x> df P
Cox’ model Survival time G 1.10 1 0.29
E 0.00 1 0.99
T 36.22 1 <0.0001
S 2.29 1 0.13
A(S) 0.01 45 0.75
GLM1 Probability of death vs. G 14.02 1 <0.001
burrowing
(Binomial error distribution; Logit link function) E 42.74 1 <0.001
T 38.29 1 <0.001
S 0.94 1 0.332
A(S) 58.87 45 0.058
GLM2 Time to burrowing G 16.56 1 <0.001
(Normal error distribution; Identity link function) E 0.77 1 0.379
T 2.79 1 0.095
S 0.37 1 0.541
A(S) 72.72 44 0.004
GLM3 Probability of death by heat G 0.11 1 0.739
shock vs. attack by arthropod
(Binomial error distribution; Logit link function) E 10.06 1 0.002
T 45.84 1 <0.001
S 0.98 1 0.322
A(S) 3493 18 0.009
GLM4 Time to attack by arthropod G 0.14 1 0.713
(Normal error distribution; Identity link function) E 1.28 1 0.258
T 0.96 1 0.327
S 3.23 1 0.072
A(S) 58.81 16 0.001

Only four ant species were involved in all the attacks on medfly larvae:
Monomorium subopacum, Tapinoma. simrothi, Cataglyphis viatica and Messor
picturatus maura. Among these ant species, attacks by M. subopacum and T. simrothi
were by far the most frequent (more than 95% of all the ant attacks), although this
differed slightly between localities. Hence, at Lahssinate, M. subopacum and
T. simrothi accounted for 43 and 52% of the attacks, respectively, while at Boutazarte
they were responsible for 88 and 8% of the captures, respectively (Yates corrected
Chi-square: x> = 9.50, df =2, P =0.002).

Ant species did not react in the same manner after an encounter with a larva.
Predation efficiency of M. subopacum, which could be defined as the probability of a
worker having discovered a larva corresponding to an attack and a capture, was
clearly higher than that of T. simrothi (Figure 3; Yates Chi-square: > =12.1, df =1,
P =0.005). Indeed, T simrothi workers attacked only 56% of the larvae they
discovered (N =25), whereas M. subopacum foragers attacked almost all the larvae
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Figure 2. The fate of C. capitata larvae as a function of ground temperature below Argan
trees. Filled diamonds show the observed fate for all fly larvae (1 — death, top of graph; 0
survival, bottom of graph). The respective GLM predicted values (dotted line) show that the
probability of death increases significantly with ground temperature. Open triangles show the
observed fate of fly larvae due to predation by arthropods (1 — death, top of graph; 0 escape,
bottom of graph) vs. other events (0). The GLM predicted values (plain line) indicate that the
probability of predation by arthropods decreases with temperature.

they encountered (97%, N =33). Six encounters were observed between medfly
larvae and other arthropods (other than M. subopacum and T. simrothi), giving rise
to an attack in five cases.

Detailed behavioral observations indicated that numerous workers of
M. subopacum and T. simrothi foraged under Argan trees. Workers seemed to forage
haphazardly and to detect larvae by antennal contact. M. subopacum responded
almost immediately, seizing the larva in its mandible and stinging it. Larvae
sometimes got free of ants by jumping aside, but were often caught and stung again.
Fights never lasted more than 4 min and always resulted in the immobilization of
the larva. Thereafter, the M. subopacum worker temporarily released its prey and
recruited up to 20 nestmates to help transport it to the nest. In the case of 7. simrothi,
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Figure 3. Number of attacks of medfly larvae after being discovered by Monomorium
subopacum, Tapinoma simrothi and other arthropods.
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whose workers lack a sting, they had to immobilize their prey by multiple bites. This
strategy, however, was much less efficient, and C. capitata larvae often succeeded in
escaping.

Discussion

The results of this study showed that the mortality of C. capitata larvae deposited on
the ground under Argan host trees in the area of Essaouira is due to biotic and
abiotic factors. Searching for a suitable site for pupation in the ground constitutes
the most risky step in the development of C. capitata larvae. According to our
observations, more than half of the larvae deposited on the ground at both sites
succeeded in burrowing. However, larval success depended on environmental factors.
On sandy ground, larvae gained protection more quickly than on argillaceous
ground. In the latter case, larvae had to spend more time burrowing, which increased
the probability of being encountered by a predator. A similar result was found by
Aluja et al. (2005) in the Mexican fruit fly Anastrepha spp. (Diptera: Tephritidae),
whose time until burrowing varies between populations according to the abundance
of organic matter.

Our results also indicate that the possibility of burrowing depends on the risk of
death by heat shock or predation, as suggested by Thomas (1995). According to this
author, at low predation pressure, larvae spend more time (up to 1 h) searching for
the best pupation site than when predation pressure is high. In our study, larvae
either burrowed within 5 min or, most often, they died from heat or predation.
Therefore, rapid burrowing behavior is probably a response to the risks of predation
and other environmental pressures. Even after burrowing, however, medfly larvae
and pupae can still be subject to other ground predators. Eskafi and Kolbe (1990)
found 34 and 47% mortality in coffee and citrus orchards of C. capitata pupae
caused by ground predators. This high predation rate was mostly due to eight species
of rove beetles and other coleopterans.

In addition to ground texture, two abiotic factors increased larval death under
host trees. The major convulsions shown by medfly larvae suggests ground
temperature and the exposure to solar rays induced a thermal stress that caused
larval dehydration. Both factors have already been reported as main causes of
mortality of tephritid immature stages (Serit and Tan 1990; Hennessey 1994; Thomas
1995; Urbaneja et al. 2006). In our study, when ground temperature exceeded 48°C,
larval death was in fact certain, irrespective of ground texture; in a laboratory study
Gazit, Rossler, Wang, Tang, and Lurie (2004) observed that at 48°C all (300
individuals) the third instar larvae died within 15 min. Interestingly, low tempera-
tures are also known to induce mortality, not only of the larvae, but also of
the nymphs (Eskafi and Fernandez 1990; Serit and Tan 1990; Urbaneja et al. 2006).
The result of our experiment adds to these studies, suggesting that extreme
temperature could be a major mortality factor for exposed larvae, especially in
arid climates. Once burrowed, larvae may still die from desiccation or heat shock
although ground temperature probably decreases rapidly with depth from ground
surface.

At lower temperatures, predation by arthropods was the main source of
mortality. Overall, ants caused 20% of the total mortality of the Ceratitis larvae
under Argan trees. Two species, M. subopacum and T. simrothi were responsible for
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the majority of captures. However, the former was much more efficient than the
latter. First, M. subopacum is one of the most abundant species under Argan trees (El
Keroumi unpublished data), allowing a rapid discovery of prey. Second, this species
is an important predator that systematically responds to prey detection by an attack
(this study). Third, like the majority of the Myrmicinae ants, M. subopacum has a
powerful venom that contains a complex mixture of 17-carbon alkaloids (Jones,
Zottig, Robertson, and Snelling 2003) able to immobilize larvae in a few seconds. By
contrast, 7. simrothi lacks venom and often ‘loses’ the prey. In effect, this species is
known mostly as an aphid-tender ant that rears Homoptera on plants to collect their
honeydew. C. viatica, however, is an omnivorous, large-size species that is certainly
capable of easily transporting C. capitata larvae. Its weak contribution in larval
predation may be because Cataglyphis are mostly scavengers that rarely capture prey
alive. They prefer to forage in sunny open gaps rather than in tree shade, which
reduce their chances of finding the prey under Argan trees. Similarly, Messor
picturatus maura is a granivorous species that forages in open habitats (Cagniant and
Espadaler 1998), mostly among trees, which explains why it was responsible for only
4% of the predation. Overall, these results confirm previous findings in Hawaii and
Guatemala orchards, where several ants (P. megacephala, S. geminata, Linepithema
humile) were identified as serious predators of various fruit flies (Pemberton and
Willard 1918; Wong et al. 1984; Eskafi and Kolbe 1990). Ants are also responsible
for predation on larvae of other Tephritidae, such as Anastrepha spp. in Mexico
(Aluja et al. 2005), the apple fruit fly Rhagolletis pomonella and the olive fly
Bactrocera oleae (Allen and Hagley 1990; Bressan-Nascimento 2001; Orsini, Kent,
Karen, and Erik 2007).

Biotic and abiotic factors of mortality, such as thermal stress and predation
pressure, could induce adaptations of larval behavior to reduce mortality risks.
However, anti-predator behaviors of phytophagous immature stages, such as
tephritid fruit flies, are poorly known compared to adults (White 2000). An
important means of escaping predation could be to adapt the pupation rhythm to
avoid hours of maximum ground temperature, on the one hand, and maximum
predator activity on the other hand. Future studies should include nocturnal patterns
of larval emergence from fruit and the role of birds in predation. According to our
observations, ants played an important role in predation of C. capitata larvae under
Argan trees. The proportion of attacked larvae was different between the two study
sites. While ant population structure, their specific richness and their abundance in
each biotope seem to be preeminent factors explaining their contribution in larvae
predation under trees, M. subopacum appears to be the most effective ant species in
predation. This characteristic can justify its interest as a potential agent in a possible
biological control program. This predator species, which seems to be well adapted in
the field under trees, is likely to play a key role in the regulation of Ceratitis
populations in the Argan forest, as in the neighboring citrus orchards. The
conservation of habitat favorable to M. subopacum and the periodic release of
colonies in the Argan forest could potentially increase its contribution to predation
of kmedfly larvae. In depth studies on the ecology, behavior and structure of ant
populations in the Argan forest will be important to biological and integrated pest
management of this fruit fly in this region of Morocco.
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CHAPITRE V

ETUDE DES RYTHMES D’ACTIVITE DE MONOMORIUM SUBOPACUM
(FORMICIDAE) ET DE L’EMERGENCE DES LARVES DE LA MOUCHE DES
FRUITS CERATITIS CAPITATA (TEPHRITIDAE) AU LABORATOIRE ET SUR LE
TERRAIN

L’étude de la diversité et de la dynamique de la phénologie saisonniere des peuplements de
fourmis dans 1’arganeraie et la quantification de leur taux de prédation sur les larves de la Cératite
sous les arganiers a permis la mise au point de I’importance de M. subopacum laquelle a montré sa
dominance écologique et son efficacité dans la prédation d’une importante population de larves de
la mouche C. capitata. Dans le but d'approfondir la recherche sur les applications et la
contribution de cette espéce dans le contrdle biologique, nous étions amené a aborder 1’étude des
rythmes d’activité des ces especes antagonistes dans le but de visualiser les moments de rencontre
entre le prédateur et la proie, déterminer le degré de leur synchronisation et les facultés
d’adaptation afin de démontrer les éléments interactifs qui interviennent dans ce processus et
s’assurer d’un meilleur contrdle des population de la Cératite. L’organisation des rythmes
circadiens du M. subopacum et celui de I’émergence des larves de la Cératite sont traitées dans ce
chapitre, car 1’étude de cette organisation serait d’une grande importance et doit étre prise en

considération dans tout programme de lutte biologique impliquant M. subopacum.
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Résumé

L’étude des relations comportementales entre la fourmi prédatrice Monomorium Subopacum et la
larve proie de la Cératite, revét une importance significative dans la compréhension de la relation
entre ces 2 espéces antagonistes et de I’organisation de leurs niches temporelles et spatiales. La
présente étude vise a mettre en évidence les rythmes circadiens d’activité de M. subopacum et la
dynamique d’émergence des larves de la Cératite a I’échelle du nycthémeére dans I’arganeraie de la
région d’Essaouira. L’émergence des larves a été suivie sur le terrain (conditions naturelles) et au
laboratoire dans les conditions constantes de température et de photopériode. Le rythme d’activité
des fourmis quand a lui été analysé sur le terrain.

Les résultats ont monté qu’en photopériode naturelle, I’émergence des larves présente un rythme
unimodal. En condition de lumiére ou d’obscurité continues, le rythme est relativement perturbé.
Ces perturbations paraissent plus accentuées en lumiére continue, mais dans les deux cas la
rythmicité d’émergence est maintenue, ce qui évoque la composante endogeéne du rythme. Quand
a lactivité de M. Subopacum, les résultats recueillis montrent un rythme d’activité bimodal avec
un pic principal a la levée du jour et un deuxiéme moins important en fin d’aprés midi.

Par ailleurs, la concordance entre la phase principale de fourragement de M. subopacum et la
phase de I’émergence des larves illustre le role de ce chevauchement temporel dans I’activité des
deux espéces comme une adaptation évolutive qui organise dans le temps la relation de prédation.
Une interdépendance proie/prédateur pourrait expliquer I’existence de la synchronisation spatio-
temporelle des rythmes circadiens de 1’activité des deux especes antagonistes sous les arbres

d’arganiers.

Mots clés : Rythme circadien - Emergence de larve - M. Subopacum - Arganier - Ceratitis capitata

- Maroc.
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Abstract:

The study of the behavioral relationships between Monomorium subopacum predator ant and
Ceratite larva prey is of significant importance in understanding the relation between these
antagonistic species and the organization of their temporal and spatial niches. This study aims to
highlight the circadian rhythm activity of M. subopacum and Ceratitis capitata larva emergence
from argan fruit across nycthemeron in argan forest of Essaouira region. The emergence of the
larvae was monitored in the field (natural conditions) and in the laboratory under constant
temperature and photoperiod conditions; however, ant activity rhythm was analyzed in the field. In
natural photoperiod, the larval emergence showed a unimodal activity rhythm. Nevertheless, under
continuous light and darkness conditions, larval emergence rhythm was relatively disturbed ever
more when it was exposed to continuous light than under darkness. But the rhythmic trend in the
rate of emergence was kept during the nycthemeron evoking the endogenous component of its
nature. The results showed that M. Subopacum was of bimodal rhythmic activity with a main peak
at dawn and a second smaller one in late afternoon. Moreover, the correlation between the main
phase foraging activity of M. subopacum and Ceratite larval emergence highlights the role of the
time overlap in the activity of both species as an evolutionary adaptation that holds over time the
relationship of predation. Interdependence prey/predator could explain the existence of spatio-

temporal synchronization of circadian rhythms in the activity of the two antagonistic species.

Key words: Circadian rhythm - Larva emergence - M. Subopacum — Argan tree - Ceratitis

capitata - Morocco
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Introduction

Sous I’action des contraintes écologiques, en I’occurrence les variations périodiques des facteurs
de I’environnement (alternance jour/nuit et cycles associ€s), les étres vivants ont développé des
phases d’activité et de repos impliquant les adaptations comportementales, physiologiques et
écologiques. Théoriquement, I’organisation temporelle du rythme chez les organismes, constitue
un ¢élément important dans la structure des communautés et une composante principale dans la
coexistence et des interactions proies/prédateurs (Richards 2002, Wiens et al., 1986). Bien que
I’organisation des différentes tranches du temps d’activité chez les organismes n’a pas fait
I’objectif principal des études écologiques des communautés, plusieurs recherches ultérieures ont
montré la signification écologique de cette organisation temporelle, essentiellement dans les
associations proie/prédateur (Kenagy, 1973, Kunz, 1973), et chez les espéces sympatriques
compétitrices (Alanara et al. 2001, Fenn & MacDonald, 1995). Les rythmes circadiens de
I’activité représentent de ce fait, une dimension principale qui doit étre prise en compte dans
I’analyse des interactions trophiques intra et interspécifiques. Une activité synchrone (entrainant
une bonne coincidence phénologique) apparait comme une condition de base dans le
fonctionnement des associations proie-prédateur et dont la prise en considération dans les
programmes de lutte biologique revét une importance indéniable. En effet, la coincidence
temporelle s’avére aussi nécessaires que la coincidence spatiale pour comprendre la rencontre et la
synchronisation des activités entre le ravageur et son ennemi naturel. En effet, avec 1’aide des
données sur la dynamique de populations de ces derniers, 1’é¢tude et 1’identification de leurs
caractéristiques €cologiques, leur rythme biologique et les interactions entre les espéces et leur
milieu et les conséquences sur la structuration des populations, est trés souhaitable a connaitre et
constitue une condition incontournable pour la réussite des programmes de contrdle biologique
des ravageurs. L’identification des rythmes circadiens permet de fournir les données nécessaires
sur les périodes journalieres d’activité, la détermination des moments de vulnérabilité des
ravageurs cibles et par conséquent le temps convenable de traitement approprié afin d’accroitre
son efficacité et rationaliser sa gestion. Appréhender les paramétres qui caractérisent
I’organisation des rythmes biologiques des especes dans 1’installation des projets de controle
biologique, permettrait également la réduction des colits en diminuant les quantités nécessaires
d’agents de lutte lors des périodes de faible activité et de prévenir les moments de développement
des résistances aux traitements appliqués, ou prévoir un programme étendu de lutte pour
augmenter Defficacité, garantir le controle et préserver les organismes auxiliaires dans

I’écosystéme.
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Le réle des rythmes circadiens d'activité dans le fonctionnement et I'évolution des peuplements
des especes sympatriques, a été souligné dans différents systémes biologiques (Daan, 1981). Chez
la mouche des fruits Dacus tryoni (Diptera : Tephritidae) par exemple, les rythmes circadiens sont
a la base de la synchronisation de l'activité sexuelle des individus, ce qui augmente la probabilité
de rencontre entre les partenaires (Hawking, 1993 ; Theron, 1984). Le role de ces rythmes
d'activité a été évoqué également dans les relations de compétition (Schoener, 1974 ; Pianka,
1978), dans les interactions proies-prédateurs et insectes pollinisateurs de divers plantes (Curio,
1976 ; Daan, 1981). Cependant, si l'aspect causal des rythmes d'activité a fait I'objet de
nombreuses recherches en chronobiologie, leur aspect fonctionnel a 1'échelle de la communauté
reste peu ¢étudié. Probablement, il fera I'objet de préoccupations futures du fait de son importance
dans la cratérisation des interactions entre les organismes et leur role dans les écosystémes comme
le prouvent les investigations assez récentes en chronobiologie (Pahl-Wostl, 1990 ; Mitchell et
Arthur, 1990).

Le rythme d’activit¢é chez les organismes est généralement d’origine endogéne régulé par
I’horloge biologique, elle-méme entrainée par un signal externe lui permettant d’anticiper le
controle des événements qui caractérisent I’environnement. Le signal peut étre un synchronisateur
d’origine abiotique comme la température, le photopériodisme, I’humidité ou tout autre facteur du
milieu qui peut déterminer les heures de ’activit¢ de fourragement des espeéces d’un biotope
déterminé. Le signal qui déclenche 1’expression rythmique peut étre aussi d’origine biotique
comme la compétition entre especes qui exploitent les mémes ressources du milieu tel est le cas
des fourmis dominantes et subordonnées qui fourragent le plus souvent a des heures différentes
pour éviter des compétitions conflictuelles (Baroni Urbani et Aktac, 1981 ; McCluskey, 1987,
Cros et al. 1997 ; Cerda et al., 1997). Cette activité¢ du rythme des fourmis pourrait faire 1’objet
d’une réponse a la disponibilité d’une ressource alimentaire, tel est le cas d’Ectatomma ruidum qui
fourrage dans les conditions naturelles de la forét néotropicale humide de la Guadeloupe. Les
ouvrieres spécialisées de cette espece sortent de leur nid quelques dizaines de minutes avant la
tombée du jour, alors que leurs congénéres le regagnent en masse. Elles se dirigent vers les
orchidées sauvages ne possédant pas la fonction d’attirer les insectes pollinisateurs, mais sont
porteuses d’organes sécréteurs de nectar extra floral distribué sur les feuilles, les bourgeons ou les
fruits dont la sécrétion augmente brusquement en fin de journée. Les fourmis ouvriéres, participant
dans la protection de la plante contre les ravageurs et éventuellement dans la pollinisation, sont
fideles pendant plusieurs jours a la méme orchidée et se trouvent présentes de fagon rythmique a la

tombée de la nuit (Passera et Aron, 2005).
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Sous les arbres d’arganier, la disponibilité des larves de la Cératite comme proies pourrait tre
congue comme un signal qui régule le fourragement des fourmis en la méme période de la journée,
et constitue un facteur de succes de rencontre entre la proie et le prédateur. Cette concordance aura
un impact direct dans le contréle de la relation trophique et peut fournir un fondement écologique
de base qui pourrait justifier la coincidence phénologique entre les deux antagonistes. La nécessité
de prendre en compte les rythmes biologiques de 1’activité journaliére dans les interactions des
especes a ¢€té soulignée par Chambers (1977) et Vinson (1981) comme facteur qui peut avoir des
répercussions sur la structure des populations (structure génétique, spatiale, etc.). Cependant, ce
champ d'investigation reste peu étudié¢ probablement a cause de la difficult¢ des études
chronobiologiques qui demandent un suivi en continu sur plusieurs jours, de 'activité des especes
aussi bien sur le terrain qu’au laboratoire. En I’occurrence, dans la forét d’arganier, aucune donnée
n’est disponible jusqu’a nos jours, concernant 1’analyse des rythmes d’activité des fourmis et la
dynamique d’émergence des larves. L objectif de notre présent travail, vise a la mise en évidence
du rythme circadien de fourragement des fourmis de M. subopacum et celui de la dynamique de
I’émergence des larves de C. capitata qui se développent dans le mésocarpe des fruits de
I’arganier. La caractérisation et I’analyse du rythme de 1I’émergence des larves matures (L3) de la
Cératite, la détermination de la nature interne ou externe de leur organisation temporelle
d’émergence ainsi que la concordance de son rythme circadien avec celui de I’activité de M.
subopacum, permettra la compréhension de la signification écologique de I’interaction entre ces
deux especes et de fournir plus de données sur 1’utilité et le succés de M. subopacum dans le

contrdle des populations de C. capitata.

Matériels et Méthodes

1. Site d’étude

Les arganiers sous lesquels on a effectué le suivi ont été choisis dans le site de Boutazarte, lieu
représentatif de 1’arganeraie de la région. Il est situé¢ sur la bande littorale de 1’arganeraie
d’Essaouira a 16 km a vol d’oiseau au sud de la ville d’Essaouira (N : 31 00219°, W : 009
67 397°) a une altitude de 89m et éloigné du littoral d’une dizaine de km. Cette zone est
caractérisée par un climat de type Méditerranéen semi-aride a hiver tempéré (Emberger, 1955),
avec une période hivernale humide et froide entre les mois de septembre & mars et une période
estivale seche et chaude le reste de I’année. Les précipitations caractérisées par une forte
variabilité inter-annuelle (Peltier, 1982), enregistrent une moyenne de 300 mm/an, dont celles

maximales sont situées entre les mois de novembre et février. Le mois le plus froid et humide est
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celui de janvier et le mois le plus chaud est en aoGt. L’importante humidité relative dépassant
toujours 75% (Bellichi 1998 ; Delannoy, 1980), caractérise cette bande littorale. Le sol est
essentiellement sableux, avec souvent des cultures annuelles d’orge. Le sous-bois est tres
diversifi¢ en plantes annuelles abondantes surtout au printemps, ce qui I’expose a un paturage
saisonnier intense. L.’ Arganeraie est une mosaique de pieds a cime plus ou moins haute avec une
formation de type arganeraie-forét en certains endroits, en d’autres, la forét est claire, et forme
localement des associations avec le thuya, Tetraclinis articulata (Vahl), Ceratonia siliqua, et Olea

maroccana essentiellement vers I’intérieur du continent.

2. Quantification des rythmes

Le rythme journalier de I’activité de fourragement des ouvrieéres de M. subopacum et celui de
I’émergence des larves proies ont été quantifiés a 1'échelle du nycthémeére que sur le terrain pour
les premiers, par contre, pour les seconds, le suivi a été reconduit sur le terrain et au laboratoire
dans les conditions controlées. Ceci nous a permis de déterminer les heures de la journée au cours
desquels serait possible le chevauchement des rythmes d’activité et la rencontre entre les larves

proie et la fourmi prédatrice.

A. Rythme d’activité de fourragement de M. subopacum

Le principe de mesure du rythme d'activit¢ locomotrice de M. subopacum sous les arbres
d’arganier consiste a déterminer en des intervalles de temps réguliers 1’activité de fourragement
durant le nycthémeére. L’activité horaire de ces ouvricres a été suivie et quantifiée autour de trois
nids choisis sous trois arbres d’arganier durant la journée, I’une au début et une autre vers la fin du
mois de juin. Cette période coincide avec celle de la maturation des fruits d’arganier et la présence
en grand nombre des larves L3 de la cératite qui sortent pour effectuer la nymphose au sol a partir
des fruits tombés au sol ou encore situés sur I’arbre.

L’activité des ouvricres fourrageuses concerne la sortie du nid, la découverte d’une ressource
alimentaire, le recrutement des congéneres et le transport de la nourriture a la fourmiliere. Lors de
nos observations, nous avons remarqué que 1’ensemble de ’aire autour du nid est exploité dans la
stratégie de fourragement et de recrutement. Chaque fourrageuse en sortant du nid, suit un trajet
particulier, une fois 1'une d’elles découvre une source alimentaire (en général une larve de
Cératite), elle fait recours au comportement de recrutement de ses congéneres les plus proches. La
fourrageuse immobilise la proie par I’injection du venin a travers de nombreuses morsures, puis a

I’arrivée des autres fourrageuses, elles découpent la proie et effectuent un transport collectif au
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nid. Etant donné les caractéristiques de fourragement de M. subopacum sous les arganiers et 1’état
des fourmili¢res relativement peuplées qui en découle, le rythme d’activité de chaque colonie a été
quantifié durant 5 min toutes les heures du nycthémeére en procédant au comptage, a 1’aide d’un
compteur manuel, des individus entrant et sortant du nid, dans 1’espace d’1/4 du cercle de 100 cm
de diamétre ayant pour centre I’entrée du nid. Au fur et a mesure, Les températures ambiantes

sous les arbres ont été prélevées a chaque heure de la journée.

B. Rythme d’émergence des larves de Ceratitis capitata a partir des fruits d’arganier
Le rythme de sortie des larves des fruits d’arganier a été étudié au laboratoire et dans les
conditions de terrain afin de mettre en évidence son organisation temporelle, ses caractéristiques et

la détermination de la nature de son expression (exogeéne ou endogene).

a. Rythme d’émergence des larves au laboratoire
Le but de I’étude du rythme des larves au laboratoire, consiste a vérifier la persistance des
rythmes circadiens (rythmes qui durent environ 24 heures) indépendamment des cycles naturels de
lumicre et d’obscurité. Cette étude a été réalisée dans les conditions de photopériode naturelle puis
dans les conditions d’obscurité permanente et enfin, en présence de la lumiére continue. Ainsi, des
fruits d'arganier issus de plusieurs arbres et donc préalablement exposés a la ponte de la Cératite,
ont été récoltés au mois de juin dans le site de Boutazarte. Au laboratoire, les fruits récoltés ont été
répartis équitablement en trois lots avec 3 répétitions, chaque lot contient 2 Kg, maintenus a 26°C
+ 2°C. Ces lots ont été traités comme suit :

1 -Lelot1aété déposé dans les conditions naturelles de photopériode.

2 - Lelot 2 a été déposé a l'obscurité continue.

3 - Le lot 3 a été déposé en présence d’une lumiére continue.

Le suivi du rythme d’émergence a été effectué toutes les heures, sur chacun des 3 lots de facon

continue jusqu’a I’épuisement des émergences (absence total des larves L3).

b. Rythme d’émergence des larves des fruits sur le terrain.

Le rythme d’émergence des larves a été aussi €tudi€ “in situ” sous les arganiers de Boutazarte dans
les conditions naturelles du milieu de développement de la Cératite. Trois bacs de 2 kg de fruits
chacun ont été déposés sous les arbres. Les larves émergées seront comptabilisées en continue
toutes les heures durant 48 heures. La température ambiante sous les arbres a été notée au bout de

chaque heure.
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3. Analyse de données
A. Rythme d’activité de M. subopacum

A partir des données brutes du suivi de I’activité des fourrageuses des colonies sur le terrain, la
moyenne de l'activité horaire de chaque colonie a été effectuée par le calcul du pourcentage
d’individus actifs par heure par rapport a I’effectif total des ouvriéres actives durant la journée. A
partir de ces taux horaires, deux catégories de courbes ont permis de représenter le rythme
d'activité des fourmis de chaque colonie.

- Courbes brutes d'activité

C'est l'expression des données brutes qui représentent l'activité horaire des individus des colonies
choisis au début et a la fin de la période de nos observations. L’interprétation de ces courbes nous

permet de déterminer les phases d'activité ou d'inactivité de la colonie.

- Courbe movenne de 1’activité journaliére

A partir des données brutes de I’activité, la moyenne arithmétique de 1’effectif des fourrageuses
par colonie et par journée durant la période du suivi a été calculée pour chaque heure du
nycthémeére. La représentation graphique de ces valeurs permet d'obtenir une courbe moyenne
d'activité sur 24 heures. Cette représentation n'a de sens que si les individus montrent une activité
similaire entre les différentes colonies durant les jours du suivi de I’activité (rythmicité nette), ce

qui était le cas pour M. subopacum.
- Taux d'activité

Ce parametre quantifie l'intensité de 1’activité horaire de la colonie, il est calculé en rapportant le
nombre de fourrageuses actives a chaque heure de la journée au nombre total de celles actives
pendant 24h. Il permet de différencier les heures de la journée selon 1'importance de I’activité des

ouvrieres durant le nycthémere.

B. Rythme de ’émergence des larves de la Cératite a partir des fruits d’arganier

- Courbes brutes

La représentation graphique du rythme de I’émergence a été effectuée par le calcul des moyennes
arithmétiques des émergences comptabilisées sur les 3 bacs de chaque lot. Les émergences
horaires au laboratoire ont duré¢ 17 jours, leurs courbes brutes n’ont concerné que les 13 premiers

jours, car elles sont de plus en plus faibles au terme du suivi.
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- Courbes movyennes des émergences des larves

A partir des données brutes, la moyenne arithmétique par heure des émergences est calculée sur
24h pour les différents traitements et la moyenne des émergences horaires par jour est calculée a

partir des répétitions par lot.

- Taux des émergences des larves

Le taux moyen d’émergence des larves a partir des fruits d’arganier est calculé par heure pour les
différents traitements durant le nycthémeére (a ’obscurit¢é ou a la lumiére continue ou en
photopériode naturelle) par rapport aux émergences totales de la journée pour les 3 répétitions de
chaque lot traité.

Dans le but de comparer les périodes homogenes des émergences des larves durant le nycthémere
sous les différentes conditions expérimentées, nous avons subdivisé la journée en 4 périodes selon
les rythmes des émergences. L’analyse de la variance "ANOVA" a un facteur suivi du test Post-
hoc (test a posteriori) et du test © B de Tukey ™ a été utilisée pour individualiser les groupes
d’heures homogenes des émergences au cours de la journée. La corrélation entre les rythmes des
différents traitements, a été réalisée par le test des rangs de Spearman. Les données ont été

analysées a I’aide de SPSS v.10.

Résultats

- Mise en évidence des rythmes d’activité de M. subopacum sous les arbres d’arganier.

Courbe brute d'activité

Au niveau de chaque colonie, les courbes brutes d’activité horaire de fourragement au début et a la
fin du mois de juin, montrent une rythmicité dans 1’activité des fourrageuses observées chez les 3
colonies (Figure 1) et une stabilité¢ des rythmes par le profil des courbes relativement semblable
chez les 3 colonies. Ceci nous a permis 1’¢laboration de la courbe moyenne de I’activité horaire

journalicre.

Courbe moyenne d'activité

La représentation graphique de D’activit¢é horaire moyenne journaliere des fourrageuses est
calculée en effectuant pour chaque heure, la moyenne arithmétique des individus qui sortent et qui

rentrent dans les 3 colonies prises en compte dans les deux occasions d’observation au début et a
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la fin du mois. La courbe d'activité moyenne sur 24h, montre un profil d'activité qui varie au cours
de la journée et caractérise M. subopacum comme une espéce majoritairement diurne avec une
activité bimodale : un pic principal entre 6h et 11h et un autre secondaire entre 16h et 21h (Figure

2).

Le taux d'activité par heure qui correspond a la fois a la durée et a l'intensité de 1’activité moyenne
de fourragement sous les arganiers montre, que la phase d’activité matinale étalée entre 6h et 11h,
représente presque la moitié (48.64%) de ’activité totale moyenne observée durant la journée dont
40% est notée entre 6h et 10h. Ce parametre permet de distinguer les individus selon que leur
activité est plus ou moins précoce (Chassé et Théron, 1988). Le maximum d’activité a été
enregistré entre 8h et 9h avec un taux de 9,13% de I’activité journaliere. Pendant les heures de
cette phase, la température moyenne était de 26°C. La deuxiéme phase commence a partir de 16h
et se prolonge jusqu’a 21h avec un taux d’activité total de 20.65% de I’activité totale moyenne du
jour. Le taux maximal d’activité horaire était de 5.55% enregistré entre 19h et 20h. La température
moyenne notée durant cette période est de 34°C. Entre midi et 16h, 1’activité des fourmis est nulle,
la température moyenne enregistrée pendant cette phase était de 41.5°C. La température moyenne

maximale était de 42.5°C enregistrée a 14h (Figure 3).

Mise en évidence du rythme de I’émergence des larves de la cératite

- Courbes brutes des émergences des larves.

Les courbes brutes des émergences horaires sur 48h dans les conditions du terrain (Figure 4) ou au
laboratoire dans les conditions de photopériode naturelle (Figure 5), montrent la présence d’une
nette rythmicité des sorties de larves. Ce rythme est unimodal, les sorties des larves s'effectuent
massivement aux premicres heures de la journée et sont quasiment absentes durant le reste du
nycthémere aussi bien au laboratoire que sur le terrain. Notons que la température au laboratoire
de 26 +£2°C alors que sur le terrain, durant les 2 jours du suivi, la température moyenne de la nuit
¢tait de 18.3°C (entre 19h et 6h), et celle du jour était de 28.9°C

La ressemblance marquée observée au niveau du rythme journalier des émergences horaires de
chacun des lots permet 1’¢élaboration des courbes moyennes des taux des émergences. Cela permet

de visualiser I’intensité des émergences en fonction des heures de la journée.

- Taux horaire moyen journalier des émergences

Le profil de la représentation graphique de 1’émergence des larves au laboratoire dans les

conditions de photopériode naturelle (Figure 6), montre un seul pic matinal (pic unimodal) au

102



CHAPITRE V

cours duquel s’effectue la majorité des sorties journaliéres des larves (82.74% de la totalité des
émergences moyenne par jour). La fréquence des émergences est faible au début entre 4h et Sh,
progressivement, elle s’intensifie et montre son pic entre 5Sh et 6h avec une acrophase moyenne
(amplitude) de 29.51% du total des moyennes des émergences horaires journalieres, puis décline a
20.25% entre 6h et 7h et continue a diminuer progressivement jusqu’a 11h. Cette activité reste
quasiment nulle jusqu’a 4h du jour qui suit. Par conséquent, la période entre 6h et 7h représente
I’heure médiane de 1’émergence des larves des fruits d’arganier (le moment de la journée auquel

50% des émergences journalieres sont réalisées).

Sur le terrain, la courbe des moyennes horaires des émergences par jour (Figure 7), a montré que
les larves concentrent également leur émergence lors de la phase matinale située entre 4h et 11h
ou le taux atteint 70.53% de toutes les émergences du jour. Ainsi, les sorties débutent faiblement
vers 4h du matin, puis s’intensifient et atteignent leur maximum entre Sh et 6h avec une acrophase
de 23.20%, déclinent entre 6h et 7h a 20% du total de I’émergence moyenne par jour. La période
entre 6h et 7h représente 1’heure médiane de 1’émergence des larves. La sortie des larves continue
a diminuer progressivement jusqu’a 10h et reste quasiment absente au cours du reste du

nycthémére.

Comparaison des rythmes des émergences dans les différentes conditions de laboratoire

La figure 8 présente les données brutes du rythme journalier des émergences des larves dans les
différentes conditions d’éclairage. En éclairage continu, les émergences sont réparties relativement
sur toutes les heures presque avec la méme fréquence et forment un plateau maintenu sur plusieurs
heures de la phase matinale, ce qui marque relativement une perturbation du rythme comparée au
cas de la photopériode naturelle.

La rythmicité des sorties de larves dans les conditions d’obscurité continue, montre une phase
matinale sous forme de plateau avec une perturbation du rythme moins importante que celle
observée dans les conditions de lumiére continue mais plus proche que celle observée en
photopériode naturelle.

Tenant en considération la période de la journée des pics des émergences, nous avons divisé le
nycthémeére en 4 tranches d’heures équitables afin de visualiser les sous-groupes de périodes
homogenes des sorties de larves durant la journée. Le Tableau 1 illustrant les résultats du test Post-
Hoc, permet d’individualiser 2 périodes homogenes en fonction des heures de I’émergence, la
premiére entre 4 et 10h et une autre relative au reste du nycthémeére lors de la photopériode

naturelle et lors de 1’exposition a I’obscurité¢ continue. En condition de lumiére continue, les
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émergences s’effectuent en 3 périodes homogenes, une période s’individualise entre 4 et 10h
rappelant le cas de la photopériode naturelle et 1’obscurité continue, mais durant le reste du
nycthémeére deux autres périodes apparaissent, I’une entre 9 et 21h et une autre intéresse le reste
du nycthémere.

Les résultats du test de corrélation de rang de Spearman des émergences (Tableau 2), montrent un
degré de liaison significative entre les moyennes des émergences par heure de la journée

comparées deux a deux pour les différents traitements.
Nature du rythme de I’émergence des larves des fruits d’arganier

- Emergence en lumiére continue :

Dans les conditions de lumiére continue, les émergences des larves sont distribuées presque tout
au long de la journée avec une légere augmentation entre 4h et 10h, décrivant une rythmicité
perturbée, ou sont concentrées 33.57% du total des émergences moyennes journalieres (vs 82.74%
en photopériode naturelle). L’acrophase a peine de 7.36% (vs 29.51% en photopériode naturelle),
enregistrée entre Sh et 6h est I’heure médiane des émergences située entre 9h et 10h. La moyenne
de larves émergées par heure durant cette période est de 6.71+0.47. La sortie des larves est notée
aussi durant le reste de la journée mais avec une faible moyenne de 3.50 £ 0.81 par heure (Figure

8).

- Emergence a I’obscurité continue :
Le profil des émergences décrit un pic unimodal qui s’amplifie progressivement entre 4h et Sh,
atteint son amplitude maximale entre Sh et 6h du matin, avec 16.14% du total des émergences
journalieres. Apres 6h, les émergences diminuent graduellement jusqu’a 12h. Au total, 76.70% des
sorties sont effectuées pendant la phase de ce pic avec une moyenne de 17+4.6 larves par heure.
Durant le reste du nycthémere les sorties sont faibles avec en moyenne de 1.44+0.82 larves par
heure. Le cumule des émergences du jour atteint plus de 50% entre 7h et 8h qui constitue I’heure

médiane des émergences (Figure 9).
Synchronisation du rythme d’activité des ouvrieres de M. subopacum et celui d’émergence
des larves de Ceratitis capitata sous I’arganier

Le résultat de 1’activité de M. subopacum et celui de I’émergence des larves de la Cérartite sur le
terrain, nous a permis de comparer le degré de concordance des rythmes d’activité entre les deux

especes. L’émergence des larves s’effectue massivement dans les conditions naturelles entre 4h et
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11h, le pic est atteint entre 5 et 6h. Les ouvrieres de M. subopacum sont actives durant cette méme
période du jour avec un pic principal de leur phase d’activité situ¢ entre 7h et 8h. On note donc un

léger déphasage entre les deux rythmes de 1'ordre d’une heure environ (Figure 9).

Discussion

Rythme d’activité de M. subopacum sous les arbres d’arganier

L’organisation de I’activité de fourragement de cette espéce au cours d’une journée de
fourragement est majoritairement diurne avec un rythme d’activité bimodal caractérisé par deux
phases d’importance inégales : une phase matinale d’activité principale qui commence avec la
levée du jour jusqu’a midi et une phase secondaire qui débute vers 16h jusqu’a 21h. En dehors de
ces périodes, les fourmis maintiennent une activité de fourragement réduite minimale sous les
arganiers en ¢évitant totalement la sortie du nid lorsqu’elles régnaient les hautes températures. En
effet, les fourmis sont caractérisées par leurs activités spécifiques de fourragement. Certaines
especes sont actives jour et nuit, d’autre le sont durant toute ou une partie limitée de la photo ou la
scotophase (McCluskey and Soong, 1979 ; Holldobler and Wilson, 1990), ce qui traduit la
présence d’une flexibilit¢ durant le nycthémeére en fonction de la rythmicit¢ de 1’activité,
caractérisant ainsi le type plurimodale, bi ou unimodale. Ce comportement peut étre d’une grande
importance dans la mesure ou il intervient dans 1’adaptation des especes aux conditions de
I’environnement qui peuvent avoir des changements rapides ou progressifs, car en général, chez
les fourmis, il est connu que leur activité est contrdlée par les divers facteurs environnementaux
(Holldobler et Wilson, 1990). Chez plusieurs especes de fourmis rouges du bois, des études
chronobiologiques ont montré que dans les conditions naturelles, les fourmis de ce groupe sont
généralement diurnes, mais en fonction des saisons et lors du changement des conditions
météorologiques, une importante activité nocturne peut étre observée (Bruyn et Kruk-de Bruin,
(1972) ; Rosengren, (1977); et North (1987, 1993). Tel est le cas chez plusieurs especes
d’insectes, les rythmes d’activité chez les fourmis peuvent étre associés a 1’alternance du jour et de
la nuit, des cycles associées de lumiére/obscurité, d’humidité et de température, comme cela a été
¢tablie chez des ouvriéres de I’espéce Formica rufa (McCluskey, 1965, 1979 ; Rosengren, 1986 ;
North, 1987) et aussi chez d’autres espeéces sur des colonies entieres. Le rythme d’activité chez les
organismes, peut étre aussi ajusté par la disponibilité des ressources alimentaires qui exploitent les
indices ou les signaux, afin d’anticiper les changements de température et de luminosité comme
cela a été soulevé chez les abeilles par Forel (1910) et Buttel-Reepen (1900) ou du comportement

des prédateurs et des proies chez d’autres insectes (Aluja et al., 2005; Thomas, 1995). Une
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contribution de 1'expérience ou 1’apprentissage des individus, pourrait aussi constituer une source
d’expression de 1’organisation temporelle comme cela a ét¢ démontrée chez les insectes sociaux
(Cruden et al., 1983 ; Harrison et Breed, 1987). Chez les espéces animales, la plupart des activités
alimentaires impliquent des mouvements d’un lieu de repos vers des zones d’alimentation, et les
rythmes journaliers peuvent étre liés aux rythmes des proies elles-mémes. Chez M. subopacum,
prédateur majeur des larves de la Cératite (El keroumi et al., 2010), I’existence d une organisation
temporelle rythmique de I’activité durant le nycthémeére, pourrait étre liée a la disponibilité des
larves hotes de C. capitata sous les arbres en cette saison de marissement des fruits. Les différents
facteurs environnementaux peuvent aussi constituer des éléments de ’organisation des périodes
d’activité et de repos des fourmis comme nous 1’avons constaté lors de cette recherche, ou les
températures maximales a la mi-journée semblent empécher la sortie des fourrageuses de M.

subopacum.

Rythme de I’émergence des larves a partir des fruits d’arganier

L’émergence des larves de la Cératite a partir des fruits est échelonnée sur plusieurs jours du fait
que les fruits sont réceptifs aux piquares de plusieurs femelles dont les pontes sont échelonnées sur
une vingtaine de jours, ce qui crée un chevauchement de générations (Naamani et al. 2004).
L’émergence des larves montre un rythme horaire journalier trés net puisque les sorties
s'effectuent toujours au moment de l'apparition de la lumiére au début de la journée. Le rythme des
émergences est unimodal avec une seule phase matinale ou se localise la majorité des sorties
journalieres, cette période commence presque une a deux heures avant 1’apparition de la lumiére
du jour et se continue jusqu’a 10h. Dans le reste du nycthémere, les sorties sont quasiment nulles.
D’aprés d’autres recherches effectuées sur d’autres Tephritidae, Aluja (2005) et al., ont trouvé que
cette méme période est celle préférée pour la sortie des larves d’Anastrepha spp. qui parasitent les
fruits de Psidium guajava (Myrtales: Myrtaceae), avec des émergences entre 4h et 8h. Les facteurs
qui déclenchent I’émergence des larves de cette espéce en cette période de la journée reste
méconnu, mais la température, ’humidité relative de 1’air et les premiers rayons lumineux de
I’aube, pourraient constituer des stimuli qui déclenchent la sortie des larves durant la période la
plus froide et la plus humide de la journée.

I1 est peu probable que cette rythmicité de I’émergence soit la conséquence d'un éventuel rythme
de ponte des mouches meres, compte tenu de la variabilité de la durée du développement larvaire.
Bien que cela nécessite une étude approfondie, le rythme d'émergence des larves a partir des fruits
est sans doute le résultat d'une organisation rythmique similaire a celles qui déterminent les

rythmes comportementaux chez d’autres organismes (Saunders, 1982). En effet, la quasi-absence
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d'émergences pendant la plus grande partie du nycthémere, suggere que la sortie des larves des
fruits n'est possible que pendant quelques heures de la journée. Ce phénomene de tout ou rien
appelé "gating event" par Pittendrigh (1966), a été¢ décrit chez de nombreuses especes d'insectes
(Saunders, 1982). La localisation des émergences lors d’une période du jour, se passe comme si
les larves n'avaient que quelques heures en cette période de la journée pour émerger ; si elles ne le
réalisent pas en ce moment, elles doivent alors attendre un jour supplémentaire pour effectuer

I’émergence et achever leur cycle biologique de développement.
Nature du rythme d’émergence des larves

La nature circadienne du rythme a été mise en évidence par des expériences de libre cours sans
pour autant analyser les mécanismes physiologiques sous-jacents. La seule persistance du rythme
en absence d'agents d'entrainement est suffisante pour démontrer sa nature endogéne (Biinning,
1967 ; Brady, 1974 ; Saunders, 1982). Le rythme naturel peut étre de nature exogene enticrement
dépendant du signal extérieur, ou endogéne engendré par un stimulateur interne qui fonctionne
comme une horloge biologique. Plusieurs facteurs peuvent influencer les rythmes circadiens chez
les organismes (rythme qui persiste en libre cours : conditions de lumicre, de température, ou
d'humidité, etc., constantes avec une période proche de 24h). Les facteurs exogeénes peuvent étre
abiotiques, notamment les conditions climatiques : température (Cardé et al., 1975; Lance et al.,
1988 ; Pawson et Petersen, 1990), humidité ou luminosité (Brower, 1991 ; Pawson et Petersen,
1990), biotiques comme la présence d'hotes, proies, ou de prédateurs (Kaiser et al., 1987; Forsse et
al., 1992), la disponibilité ou la qualité de la ressource alimentaire (Jones et Gubbins, 1978),
I’activité d’autres espéces du méme ou de différents niveaux trophiques et qui constituent des
stimuli percus par I'animal pouvant influencer son activité et son comportement.

L’effet de la température sur le rythme de 1’émergence des larves des fruits d’arganier a fait I’objet
d’un suivi a une température constante de 26°C + 2°C et a photopériode naturelle dans les
conditions de laboratoire. Les résultats ont montré que le profil du rythme des sorties des larves
n’est pas affecté, et que la phase d’émergence s’est allongée d’une heure (la phase s’achéve a 11h
vs 10h en conditions de température sur le terrain). Ce résultat montre que la température a un
faible effet sur le changement du rythme d’émergence.

Les émergences en photopériode naturelle sont effectuées en deux groupes de périodes (sous-
ensembles d’heures), individualisant une période entre 4 et 10h représentée par le pic du rythme
des émergences et une deuxieme période concernant le reste du nycthémeére. Par contre,
I’exposition des larves a la lumiére continue, montre une nette perturbation de 1’acrophase et du

profil du rythme des émergences. L’amplitude du pic est beaucoup plus réduite et la sortie des
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larves est presque maintenue a la méme fréquence le long du nycthémeére avec une légere
augmentation observée durant la phase principale matinale. Ce traitement n’a pas ¢€liminé le
rythme de I’émergence des larves, mais il a induit une perturbation dans son organisation en
agissant sur 1’acrophase de son pic et sur la distribution horaire des sorties durant la journée. En
effet, en présence d’une lumiére continue, les émergences par heure sont effectuées au cours de la
journée selon 3 groupes de périodes (sous-ensembles d’heures) significativement homogenes, dont
I’un est enregistré entre 4 et 10h, renfermant la période du pic du rythme matinal des émergences,
rappelant celui observait dans le cas de traitement en photopériode naturelle et en obscurité
continue. Dans ce dernier cas, le rythme d’émergence des larves garde une certaine organisation
rythmique mais non aussi marquée que celle observée en présence de la photopériode naturelle au
laboratoire ou sur le terrain, car le rythme posséde une acrophase réduite et une phase
d’émergence plus allongée. Les émergences sont effectuées selon 2 groupes de périodes, 1’'un
incluant les heures du pic du rythme des émergences tel que celui observé en situation de
photopériode naturelle. Le rythme d’émergence a montré une corrélation positive significative
entre les émergences horaires des différents cas de traitements, en lumiére et en obscurité
continues et en photopériode naturelle. Cela, indique une certaine conservation de la rythmicité de
I’émergence des larves a partir des fruits en libre cours (température et photopériode), ce qui
permet d’évoquer la nature interne de cette oscillation ou le rdle de l'oscillateur endogéne n'est pas
masqué par l'influence des variations des facteurs environnementaux externes et n’a eu des
conséquences que sur le profil de I’émergence horaire des larves. L'importance des facteurs
endogénes sur le profil des rythmes des émergences des adultes observé dans la nature est
d'ailleurs connue chez plusieurs espéces, dont la mouche tsé-ts¢ Glossina morsitans (Brady et
Crump, 1978). Les principales modifications observées dans cette étude concernaient la
disparition du pic qui concentre les sorties de larves pendant une courte période en cas de
photopériode naturelle. Le rythme circadien parait donc peu sensible aux stimuli expérimentés. Si
la quantité des émergences montre des variations considérables entre les différentes conditions, la
phase et le profil du rythme sont généralement peu affectés et tendent a garder un rythme presque

homogene sous les différentes conditions.

Synchronisation des rythmes

La comparaison des rythmes d’activité de M. subopacum et celui des émergences des larves de la
Cératite, montre une nette synchronisation entre eux. Cette concordance des phases entre les deux
rythmes est en accord avec la fonction trophique qu’exerce M. subopacum, et ou il lui serait plus

avantageux le fourragement a la recherche de nourriture au moment ou les larves proies sont
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disponibles. Durant la phase d’activité, le pic des émergences des larves arrive & son maximum
une heure environ en avance sur celui de M. subopacum. Ce déphasage caractérise la relation
trophique entre proie et prédateur et incarne probablement le temps nécessaire pour une meilleure
concordance entre especes. D’apreés d’autres recherches effectuées au Mexique sur d’autres
diptéres issus de la méme Famille que la Cératite, Thomas (1995), avait établie que les larves
nouvellement émergées des fruits hotes de la mouche Anastepha spp peuvent mettre plus d’une
heure avant de trouver un site propice pour s’enterrer. En effet, le délai nécessaire pour trouver un
site convenable a la pupaison est fonction d’autres facteurs du milieu, tel le type du sol, de la
pression ou le risque de la prédation.

Selon Daan (1981), les rythmes d'émergence chez les insectes pourraient avoir un réle dans la
limitation de la prédation des adultes nouvellement émergés qui sont particulierement
vulnérables : si un prédateur a une capacité de prédation limitée a un certain nombre de proies
pendant un temps donné, il capture moins d'individus que s'ils sont disponibles tout au long de la
journée. Les rythmes journaliers d'émergence peuvent ainsi constituer un facteur limitant des

conséquences de la prédation (Fagerstrom et Wiklund, 1982).

Conclusion

Sous les arganiers a la saison du mirissement des fruits, la fourmi M. subopacum montre une
activité diurne selon un rythme bimodale durant la journée avec une phase matinale principale et
une phase moins importante qui débute vers 16h et se continue jusqu’au début de la nuit.
L’activité est presque nulle au moment des températures excessives de la journée.

Les émergences des larves de la mouche sous les arganiers comme au laboratoire, montrent une
organisation temporelle suivant un rythme unimodale au cours du nycthémere dont le pic débute
lors de D’apparition des premiers rayons lumineux et se continue jusqu’a 11h, puis restent
quasiment absentes au cours du reste de la journée.

La température et la photopériode sont parmi les facteurs d’entralnements environnementaux
externes les plus connues pouvant influencer les rythmes circadiens chez différents organismes. La
manipulation de ces facteurs dans le cas des émergences des larves au laboratoire, a montré qu’en
photopériode naturelle, la température induit un changement insignifiant du rythme des
émergences alors que la photopériode exerce des changements relativement importants sur leur
rythmicité. Cela est plus marqué lors d’une exposition permanente a la lumiere continue que lors
d’une exposition a une obscurité continue. Les deux traitements nous ont permis de constater une

certaine action de ce facteur externe (la lumiere) sur I’expression du rythme.

109



CHAPITRE V

La comparaison entre le rythme des émergences des larves proies et celui de 1’activité locomotrice
de leur espéce prédatrice majeure, montre une synchronisation marquée entre les deux pics
d’activité avec un déphasage d’environ une heure. Cette concordance de rythmes peut étre congue
comme une stratégie de limitation de la prédation des larves nouvellement émergées par les
fourmis. Par ailleurs, le temps de déphasage entre les deux pics matinaux de ’activité et qui
coincide avec le temps de recherche que pourraient passer les larves a la recherche d’un site
convenable de pupaison, cet intervalle pouvait constituer le meilleur délai pour M. subopacum
dans sa recherche des larves et assurer son contrdle durant cette coexistence. Ces é¢tudes montrent
que les rythmes circadiens d'activité ont une signification écologique beaucoup plus importante
que les simples réponses directes aux facteurs externes. Ils reflétent en effet, une organisation
temporelle des comportements signe d'une adaptation aux variations périodiques de
I'environnement. L'intérét d'un déterminisme endogéne est a relier a la prévisibilité de
I'environnement, permettant aux organismes une réponse anticipée aux variations périodiques
externes (Enright, 1970).

L'oscillation endogeéne détermine donc, plus ou moins directement, la chronologie des
comportements et assure leur synchronisation avec les facteurs auxquels ils sont censés répondre

(présence éphémere de nourriture, conditions abiotiques favorables, activité d'un congénere, etc.).
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Figures et Tableaux :

- Figure 1. Rythme d’activité horaire journaliére de 3 colonies de M. subopacum au début (A)

et a la fin (B) du mois de juin.

- Figure 2. Rythme d’activité de M. Subopacum suivi sous les arganiers au début et a la fin du
mois de juin.

- Figure 3. Taux d'activité horaire moyen des fourrageuses des 3 colonies au mois de juin de

M. subopacum sous les arganiers.

- Figure 4. Rythme d'émergence des larves de C. capitata sur le terrain; représentation

graphique des données brutes des émergences.

- Figure 5. Rythme des émergences horaires des larves a partir des fruits d'argan en
photopériode naturelle dans les conditions de laboratoire (Représentation graphique des

données brutes des émergences).

- Figure 6. Taux horaire moyen journalier des émergences des larves en photopériode naturelle

dans les conditions du laboratoire.

- Figure 7. Taux moyen journalier de 1'émergence des larves de la Cératite a partir des fruits

sous les arganiers.

- Figure 8. Emergence horaire moyen journaliere des larves des fruits exposés a la lumiére
continue, a l'obscurité continue et en photopériode naturelle, les barres représentent les

écart-types.

- Figure 9. Concordance des rythmes horaires moyens journaliers de 1’émergence de larves de

C. capitata et celui de l'activité des fourmis de M. subopacum.

- Tableau 1. Périodes homogenes des émergences de larves a partir des fruits d’arganier
durant le nycthémeére. (“: utilise la taille d'échantillon de la moyenne harmonique = 6,00).

- Tableau 2. Coefficients de corrélation de Rangs de Spearman comparant le degré de liaison

des émergences horaires des larves sous les différentes conditions d’expérimentation.
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Figure 1. Rythme de I’activité horaire journaliére de 3 colonies
de M. subopacum au début (A) et a la fin (B) du mois de Juin
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Figure 2. Rythme de I'activité horaire moyenne de M. subopacum
suivi sous les arganiers au début et a la fin du moins de juin.
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Figure 3. Taux moyen de l'activité horaire des fourrageuses des 3
colonies de M. subopacum sous les arganiers au mois de juin
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Figure 4. Rythme d'émergence des larves de C. capitata sur le terrain
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Figure 5. Rythme des émergences horaires des larves a partir des fruits d'arganier en photopériode
naturelle dans les conditions de laboratoire (Données brutes).
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Figure 6. Taux horaire moyen journalier des émérgences des larves
en photopériode naturelle dans les conditions du laboratoire.
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Figure 7. Taux moyen journalier de I'émérgence des larves de la Cératite a
partir des fruits d'arganier dans les conditions de terrain sous les arganiers.
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Figure 8. Emergence horaire moyen journali¢re des larves des fruits
exposés a la lumiére continue, a I'obscurité continue et en
photopériode naturelle (les barres repésentent les écart-types) .
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Figure 9. Concordance des rythmes horaires moyens journaliers de
I'émergence de larves de C. capitata et celui de l'activité de M.
subopacum.
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Tableau 1. Périodes homogenes des émergences de larves a partir des fruits d’arganier
durant le nycthémere.

Test B de Tukey * N Sous-groupe pour alpha = 0.05
Traitement expérimental Tranches d’heures 1 2 3
Photopériode naturelle 16 a 22h 6 0,20

10 a 16h 6 1,17

22 a 4h 6 1,63

4 a 10h 6 14,09
Obscurité continue 16 a 22h 6 1,21

10 a 16h 6 1,87

22 a4h 6 2,17

4 a 10h 6 10,76
Lumiére continue 22 a4h 6 3,02

10 a 16h 6 5,57

16 a 22h 6 5,65

4 a 10h 6 7,10

(“ : utilise la taille d'échantillon de la moyenne harmonique = 6,00).

Tableau 2. Coefficients de corrélation de Rangs de Spearman comparant le degré de liaison
des émergences horaires des larves sous les différentes conditions d’expérimentation.

Variables Photopériode naturelle Lumiére continue
Photopériode naturelle - -
Lumiére continue 0,29* -
Obscurité continue 0,536** 0,49**

- * Corrélations significatives marquées a p < 0,05
- ** Corrélations significatives marquées a p < 0,01

121



DISCUSSION, CONCLUSIONS GENERALES ET
PERSPECTIVES



DISCUSSION, CONCLUSION GENERALE ET PERSPECTIVES

I- Discussion

Les travaux de recherche exposés dans ce mémoire ont ¢té¢ conduits principalement
dans un cadre expérimental mais s’attachent cependant a proposer des résultats scientifiques
qui permettent I’instauration d’une base de donnée comme outil d’aide a la décision aux
aménageurs et aux décideurs dans le but de prendre en compte I’écologie des especes dans
leurs pratiques professionnelles de gestion des écosystémes lors de la conduite de la lutte
contre les phytophages. Ils sont adressés ¢également aux agriculteurs afin de mieux
comprendre le role des fourmis dans la protection contre les ravageurs des cultures entre
autre, la Cératite et leur utilisation potentielle comme une alternative viable respectueuse de
I’environnement devant I’incapacité des méthodes chimiques largement contestées a cause de
leurs effets néfastes sur 1’équilibre de 1’écosystéeme et la santé humaine.

Les fourmis sont considérées parmi les especes indispensables pour le fonctionnement
des écosystemes, car plusieurs études réalisées dans différents systémes agro-forestiers
montrent que ce sont des prédateurs «clés» au sein de la communauté des arthropodes (Floren
et al, 2002 ; Risch et Caroll 1982). Elles jouent un role indéniable dans la régulation des
communautés d’arthropodes nuisibles en particuliers chez les mouches ravageuses des
fruits (Berghoff ef al. 2003 ; Hirosawa et al. 2000 ; Way et Khoo, 1992 ; Carroll and Risch
1990). Malgré leur role primordial, les fourmis n’ont jamais fait 1’objectif principal dans la
recherche scientifique dans plusieurs écosystémes dont I’arganeraie qui constitue un grand
réservoir naturel de la prolifération et de la dissémination de la mouche C. capitata.

Par cette recherche, on a essayé de montrer certains aspects de I’interaction entre les
peuplements des fourmis et les populations de C. capitata dans le but de mettre au point le
role des fourmis et leur implication dans le contréle des populations de la Cératite dans
I’arganeraie. Ces aspects ont intéressé :

1- L’identification des différents peuplements de fourmis de I’arganeraie, montrer leur
diversité, leur abondance et leur dynamique de population saisonniére.
2- La quantification de la mortalité des larves de la Cératite due aux fourmis et aux facteurs
abiotiques dans I’arganeraie.
3- L’étude des cycles circadiens de I’activité de 1’espece prédatrice M. subopacum et celui de
I’émergence des larves de la Cératite a partir des fruits d’arganier.

Les résultats de ces différents aspects écologiques ont été discutés pour pouvoir définir

la contribution et les limites de I’efficacité des fourmis prédatrices comme agent potentiel de
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contrdle des parasites de I’arganeraie, identifier les moyens qu’elles déploient et les facteurs
pouvant influencer le choix de leurs intégration dans les éventuels programmes de lutte
biologique ou intégrée dans I’arganeraie ou dans les régions limitrophes vulnérables aux

attaques de la Cératite.

1) Les peuplements de fourmis, diversité, abondance et dynamique de population spatio-
saisonniére dans I’arganeraie

A T’issu de nos échantillonnages par la technique des pot-piéges, treize especes de
fourmis colonisent I’espace sous la frondaison des arganiers. Ce résultat est en cohérence avec
celui rapporté dans des études similaires entamées dans la région méditerranéenne. On note
dans ce sens que Cerda et al., (2009) ont inventorié 14 espéces de fourmis dans un verger
d'agrumes en Espagne, alors que dans d'autres habitats naturels, cet effectif se situe entre 6 et
15 especes (Retana et Cerdd, 2000). Le méme nombre d'espéces a été également trouvé par
Castracani et al. (2010) dans certains habitats de la réserve naturelle de Castelporziano
(Italie). Notre méthodologie d'échantillonnage semble étre suffisamment adéquate puisque les
courbes d'accumulation des espéces de fourmis collectées atteignent leur plateau (asymptote
horizontale) sur les 10 arbres choisis comme unités d’échantillonnage dans chaque site
d’¢étude. Mais, nos échantillons ne concernaient que les fourmis présentes dans 1’espace sous
la frondaison des arganiers, un inventaire exhaustif couvrant les autres niches écologiques
pourrait sans doute augmenter la richesse spécifique des fourmis dans 1’arganeraie. Toutefois,
la composition de la communauté des fourmis méditerranéennes semble étre relativement
pauvre comparée aux ¢écosystémes équatoriaux car la biodiversit¢ dans notre région est
affectée généralement par d'intenses perturbations anthropiques qui altérent 1’équilibre
écologique des systémes naturels dans la région méditerranéenne (Sala et al., 2000).

Deux especes de fourmis qui sont Monomorium subopacum (54.34%) et Tapinoma
simrothi (37,06%), dominent 1’ensemble des autres especes puisqu’elles représentent la
majorit¢ des captures, leur présence est presque commune dans toutes les unités
d’échantillonnage (arbres) dans les deux sites et lors de chaque saison. Elles sont identifiées
comme les majeurs prédateurs responsables des 92% de la prédation des larves de la Cératite
sous les arganiers (El Keroumi et al. 2010). Le caractére dominant est aussi montré chez les
especes du genre Monomorium par Delabie et al. (2000), qui les rangent parmi les vrais
omnivores sur le sol ou sur la litiere dans les paturages clairs de la forét tropicale atlantique de

Bahia au Brésil.
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L’impact des fourmis dominantes sur les especes subordonnées constitue souvent un
sujet de controverse, comme en est I’exemple, dans le sud-est de 1'Australie ou I’effet de la
dominance de la Dolichoderine Iridomyrmex purpureus semble étre limitée aux especes ayant
les mémes fonctions écologiques (Gibb & Hochuli 2003). Dans la région méditerranéenne,
Cerdd et al. (1998), suggéraient que le comportement de recherche des ressources
alimentaires chez les especes de fourmis subordonnées était similaire dans des parcelles ou
différentes especes dominent en indiquant l'absence de I’action de celles dominantes sur les
subordonnés. Cependant, il est presque établie maintenant que les espéces dominantes
affectent profondément le succes et la structure des espéces subordonnés sympatriques et
peuvent induire I’extinction de leur compétiteurs, tel est le cas évoqué dans la savane sud-
africaine par Parr (2008), et dans une forét arbustive de la région méditerranéenne de
I’Espagne (Retana et Cerda 2000), ou les interactions concurrentielles des espéces dominantes
représentent la force majeure de la structuration de la communauté. Probablement, une
situation similaire pourrait régner dans [’arganeraie, ou les communautés de fourmis sont
fortement influencées par la présence des especes dominantes particulicrement 1’espece M.
subopacum. Dans le cas de la dominance d’une ou de quelques espéces de fourmis,
Holldobler et Wilson (1990) ont préconisé la régle de «dominance-appauvrissementy», qui
stipulent D’existence d'une relation négative entre la richesse spécifique et le degré de

dominance dans la communauté.

a- Effet de I'habitat sur la structure des communautés de fourmis

La richesse et la diversité spécifique annuelle ne montrent pas de différence
significative entre le site de Boutazarte dans 1’arganeraie-forét présentant plus de complexité
et de niches écologiques (offre de plus de diversité d’habitats, de refuges et des ressources
alimentaires) et le site de Lahssinate dans la zone semi-continentale interne. Par ailleurs,
méme un habitat plus structuré et plus complexe pourrait ne pas fournir les meilleures
conditions environnementales pour tous les groupes des différents organismes. Cependant,
une situation inverse est décrite par Ratana et Cerda (2000), dans la région méditerranéenne,
ou la grande complexité de I'habitat affecte négativement la présence des especes de fourmis
et leur prospérité.

Concernant 1'abondance totale, les individus sont plus fréquents dans la zone semi-
continentale que dans celle littorale. Diverses combinaisons de caractéristiques écologiques et
climatiques complexes pourraient générer 1’hétérogénéité¢ de 1'habitat et des éléments qui

affectent sa productivité et la structure des communautés mais sans étre suffisantes pour
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affecter sa composition en espéces. L’humidité de l'air relativement élevée dépassant souvent
75% (Delannoy, 1980) dans le site de Boutazarte ou le surpaturage par exemple, aurait un
effet sur la réduction de l'abondance des especes de fourmis dans la bande littorale.
Cependant, cette diminution y compris celle de M. subopacum, n’affecte pas le taux de

prédation des larves de C. capitata entre les deux sites (El Keroumi et al. 2010).

b- Effet de la saisonnalité sur la structure des communautés de fourmis.

L'abondance totale, la richesse (sauf entre 1’été et d'automne), et 1’équitabilité de la
communauté des fourmis sous les arganiers, montrent une saisonnalité marquée. Dans les
deux sites, 12 especes de fourmis ont ét€ observées en €té, contre cinq seulement en hiver. La
variabilité des habitudes alimentaires des fourmis en fonction des saisons au cours de I’année,
affecte la structure de la communauté en réaction aux variations climatiques qui agissent sur
la disponibilité des ressources alimentaires. Des facteurs tels que la température et la
disponibilité en eau dans l'environnement peuvent généralement étre considérés comme des
facteurs centraux dans la régulation de l'activité des fourmis, car ils affectent la biomasse
végétale globale et définissent les besoins physiologiques, des espéces et donc agissent sur
l'organisation temporelle de la structure de la communauté (Andersen, 1983) telle la
température qui a €été soulignée comme principal facteur de stress abiotique régulant la
structure des fourmis communautaires en Australie (Andersen, 1995). Dans celles
méditerranéennes, les variations saisonniéres suivent les fluctuations de température (Cerda et
al., 1998) qui régulent l'abondance et le comportement des fourmis dominantes, et donc
déterminent largement la dynamique concurrentielle au sein des communautés. Dans cette
¢tude, la phénologie saisonni¢re des communautés de fourmis est beaucoup plus importante
que la variation faunistique entre les deux sites étudiés en dépit de leur régime climatique
spécifique. Ce résultat illustre 1'importance de la saisonnalit¢ dans la structuration des
communautés de fourmis de I’arganeraie et reste comparable a celui trouvé par Izhaki et al.
(2003) dans la forét de Pins en Floride, lorsqu’il a démontré que I’effet des cycles naturels
saisonniers sur la composition de la communauté de fourmis a été plus marqué que celui des
perturbations dues au feu. Lors de notre recherche, on a relevé que le pic des captures de
fourmis sous les arganiers a été observé au printemps et en été. Or, cette derni¢re période
coincide avec la maturation des fruits de l'arganier et probablement cette augmentation

d’effectif serait due a la grande disponibilité des larves de C. capitata.
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2) Quantification de la mortalité des larves de la Cératite par les fourmis et les facteurs
abiotiques dans I’arganeraie

Dans I’objectif d’explorer les différents prédateurs et de quantifier leur importance
dans la prédation, les larves de la Cératite on été exposées expérimentalement sous les
arganiers. L’observation a intéressé 3 événements chez les larves : I’enterrement, la mort sous
I’action des facteurs abiotique ou la prédation par les fourmis ou tout autre arthropode. Les
résultats montrent que 56% des larves ont réussi a s’enterrer. Cet événement dépend de
facteurs environnementaux particulicrement le type du sol. Sur un sol sableux, les larves
s’enterrent plus rapidement que sur celui argileux. Dans ce dernier cas, les larves ont da
passer plus de temps a chercher un site de pupaison convenable, ce qui augmente la chance de
leur prédation. Un résultat similaire a été signalé au Mexique par Aluja et al., (2005) chez la
mouche des fruits Anastrepha spp. (Diptera: Tephritidae), dont le temps d’enterrement
dépend de I'abondance de la matiére organique dans le sol ou comme il a été suggéré par
Thomas (1995), il dépend de la pression de la prédation ou du risque de la dessiccation sous
les hautes températures du sol. Selon ce méme auteur, a de faibles pressions de prédation, les
larves passent plus de temps (jusqu'a 1h) a la recherche d’un site convenable pour la pupaison.

Lors de notre recherche, on a relevé que si les larves arrivent a s’enterrer, le processus
est réalis¢ dans les cinq premiéres minutes ou bien pour la plupart, la mort survient sous
I’effet du choc thermique ou par la prédation. Par conséquent, I’enterrement rapide est
probablement une adaptation comportementale des larves en présence d’une prédation forte
ou en présence des conditions environnementales précaires en 1’occurrence les fortes chaleurs.
Bien qu’apres I’enterrement, les nymphes peuvent étre sujettes a la prédation, car la recherche
menée par Eskafi et Kolbe (1990), a trouvé que 34 a 47% de la mortalité¢ de la Cératite dans
les vergers d’agrumes est due aux prédateurs dans le sol. Ce taux de prédation élevé est
principalement attribuable a huit especes de Coléopteres Staphylinidaes. La haute température
du sol et la prédation ont été déja signalées comme causes principales de mortalité lors des
stades immatures des Tephritidae (Serit et Tan 1990; Hennessey 1994; Thomas, 1995;
Urbaneja et al., 2006). Lors de notre expérimentation, quand la température du sol dépasse
48°C, la mort des larves devient certaine, indépendamment de la texture du sol, telle qu’il a
été démontré dans une étude au laboratoire menée par Gazit et al. (2004) ou ils ont exposé des
larves du troisieme stade a 48°C (300 individus) et ont noté leur mortalité au bout de 15
minutes. Les basses températures sont également connues comme cause de mortalité, non
seulement des larves, mais aussi des nymphes (Eskafi et Fernandez, 1990; Serit et Tan, 1990;

Urbaneja et al., 2006).
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Lors de nos investigations, on a constaté qu’en présence d’une température basse, la
prédation par les arthropodes a été la principale source de mortalité des larves. Globalement,
les fourmis sont responsables de 20% de la mortalité totale des larves de la Cératite réalisée
essentiellement par deux especes : M. subopacum et T. simrothi qui ont été responsables de la
majorité des captures. Toutefois, le premier était beaucoup plus efficace que le second a cause
des raisons suivantes : M. subopacum est I'une des especes les plus abondantes sous les arbres
d'arganier, permettant une découverte rapide de la proie. Cette espéce est également un
prédateur performant par sa capacit¢ de détection systématique des proies et comme la
majorité des Myrmicinae, Cette espéce est reconnue par son venin puissant qui contient un
mélange complexe de 17 alcaloides de carbone (Jones, Zottig, Robertson et Snelling 2003)
qui est en mesure d'immobiliser les larves en quelques secondes. En revanche, 7. simrothi
manque de venin et «perd» souvent la proie. Elle est reconnue principalement par son activité
de récolte du miellat des pucerons. L’autre espéce Cataglyphis viatica, est une fourmi elle
aussi impliquée dans la prédation des larves de la Cératite et capable de transporter facilement
les larves du fait de sa grande taille, mais sa faible contribution dans la prédation des larves
peut étre due a ses caractéristiques omnivores et charognard ne capturant les proies vivantes
que rarement et son fourragement s’effectue dans les endroits dégagés et ensoleillés, loin des
frondaisons des arbres. Egalement, 1’espéce Messor picturatus Maura est une espéce
granivore du groupe des moissonneuses, qui fourrage dans des habitats ouverts ce qui
explique sa faible contribution dans la prédation des larves de la Cératite (4%).

Globalement, ces résultats confirment fortement ceux antérieurs qui montrent le rdle
important de plusieurs especes de fourmis (P. megacephala, Linepithema humile, Pheidole
megacephala, Solenopsis geminata, et Ocophila smaragdina) qui ont été identifiées comme
de véritables prédateurs des mouches de fruits divers (Pemberton et Willard, 1918; Wong et
al., 1984; Eskafi et Kolbe, 1990). Les fourmis sont aussi connues comme étant des prédateurs
majeurs des larves d'autres Tephritidae, telles que Anastrepha spp. au Mexique (Aluja et al.,
2005.), la mouche des pommes Rhagolletis pomonella et la mouche de l'olivier Bactrocera

oleae (Allen et Hagley 1990; Bressan-Nascimento 2001; Orsini et al., 2007).

3) L’étude des cycles circadiens de ’activité de M. subopacum et celui de I’émergence
des larves de la Cératite a partir des fruits d’arganier

- Rythme d’activité de M. subopacum sous les arbres de I’arganier
L’activit¢ de fourragement de M. subopacum est majoritairement diurne avec un

rythme bimodal caractérisé par deux phases d’importances inégales : une phase matinale
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d’activité principale qui commence avec la levée du jour (entre Sh et 6h) jusqu’a midi et une
phase secondaire (entre 16h et 22h). En dehors de ces périodes, les fourmis maintiennent une
activité de fourragement réduite minimale, en évitant totalement la sortie du nid lorsqu’il
régnait les hautes températures de la mi-journée. En effet, les fourmis sont caractérisées par
leurs activités spécifiques de fourragement. Certaines espéces sont actives jour et nuit, d’autre
le sont durant toute ou une partie limitée de la photophase ou la scotophase (Mc Cluskey
and Soong, 1979 ; Holldobler and Wilson, 1990), ce qui traduit la présence d’une flexibilité
durant le nycthémeére en fonction de ’organsiation de ’activité caractérisant ainsi le type
plurimodale, bi ou unimodale. Ce comportement peut étre d’'une grande importance dans la
mesure ou il intervient dans I’adaptation des espeéces aux conditions de 1’environnement qui
peuvent avoir des changements rapides ou progressifs, car en général, chez les fourmis, il est
connue que l’activité est contrélée par les divers facteurs environnementaux (Hoélldobler et
Wilson, 1990). Chez plusieurs espéces de fourmis rouges du bois, des études
chronobiologiques ont été entreprises par Bruyn et Kruk-de Bruin (1972), Rosengren (1977)
et North (1987 et 1993) et ont montré que dans les conditions naturelles, les fourmis de ce
groupe sont généralement diurnes, mais en fonction des saisons et lors du changement des
conditions météorologiques, une importante activité nocturne peut étre observée. Comme
chez plusieurs insectes, les rythmes d’activité chez les fourmis peuvent étre associés a
I’alternance du jour et de la nuit, des cycles associées de lumiere/obscurité, d’humidité et de
température, comme cela a été établie par North (1987) chez des ouvrieres de ’espece
Formica rufa (McCluskey 1965, 1979 ; Rosengren 1986). Rosengren (1977) a montré que les
rythmes circadiens qui persistent sous 1’action de facteurs d’entrainements constants de
photopériode, de température ou d’autres facteurs environnementaux, sont de nature
endogene. Le rythme d’activité chez les organismes qui utilisent les indices ou les signaux
pour la recherche des resources alimentaires, peut €tre aussi ajusté afin d’anticiper les
changements de température et de luminosité comme ceci a été soulevé chez les abeilles par
Forel (1910) et Buttel-Reepen (1900). Une contribution de l'expérience ou ’apprentissage des
individus pourrait aussi constituer une source d’expression de 1’organisation temporelles telle
qu’elle a été démontrée chez les insectes sociaux comme les abeilles et les fourmis (Cruden et
al., 1983 ; Harrison et Breed, 1987). Chez les especes animales, la plupart des activités
alimentaires impliquent des mouvements d’un lieu de repos vers des zones d’alimentation, et
les rythmes journaliers peuvent étre liés aux rythmes des proies elles-mémes. Chez 1’espece
M. subopacum, prédateur majeur des larves de la Cératite, I’existence d’une organisation

temporelle rythmique de I’activité durant le nychémere, pourrait étre liée a la disponibilité des
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larves hétes de C. capitata sous les arbres en cette saison de marissement des fruits comme
elle pourrait étre liée aux conditions de température qui empéchent la sortie des fourmis au

moment ou les températures sont maximales a la mi-journée.

- Rythme de I’émergence des larves sous les arbres d’arganier

L’émergence des larves de la Cératite montrent un rythme horaire journalier trés net
puisque les sorties s'effectuent toujours au moment de l'apparition de la lumiére au début de la
journée. Le rythme des émergences est unimodal avec une seule phase matinale ou se
localisait la majorité des sorties journalieres. Cette période commence presque 1 heure avant
I’apparition de la lumicre du jour et se continue jusqu’a 10h, pendant le reste du nycthémere
les sorties sont quasiment nulles. Chez d’autres Thephritides, Aluja (2005) et al. ont trouvé
que cette méme période est celle préférée pour la sortie des larves d’Anastrepha spp. (Diptera:
Tephritidae) se développant sur les fruits hotes de Psidium guajava (Myrtales: Myrtaceae),
avec des émergences entre 4h et 8h du matin. Le facteur qui déclenche 1’émergence des larves
en cette période de la journée reste méconnu, mais la température, 1’humidité relative de 1’air
et les premiers rayons lumineux de I’aube, pourraient constituer un stimulus qui déclenche la
sortie des larves durant cette période qui est la plus froide et la plus humide de la journée.

Il est peu probable que cette rythmicité soit la conséquence d'un éventuel rythme de
ponte des mouches meres compte tenu de la variabilité de la durée du développement larvaire.
Bien que cela nécessite une étude approfondie, le rythme d'émergence des larves a partir des
fruits serait sans doute le résultat d'une organisation rythmique qui peut étre ou non différente
de celle qui détermine les autres rythmes comportementaux connus chez différents
organismes (Saunders, 1982). En effet, la quasi-absence d'émergences pendant la plus grande
partie du nychémere, suggere que la sortie des larves des fruits n'est possible que pendant
quelques heures de la journée. Ce phénomene de tout ou rien appelé "gating event" par
Pittendrigh (1966), a été décrit chez de nombreuses espéces d'insectes comme chez la
drosophile (Saunders, 1982). La localisation des émergences lors d’une période matinale, se
passe comme si les larves n'avaient que quelques heures en cette période de la journée pour
émerger ; si elles ne le réalisent pas en ce moment, elles doivent alors attendre un jour
supplémentaire pour effectuer [’émergence et achever leur cycle biologique de

développement.
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- Nature du rythme d’émergence des larves

Leur rythme naturel peut étre de nature exogéne, enticrement dépendant du signal
extérieur, ou endogeéne engendré par un stimulateur interne qui fonctionne comme une
horloge biologique. Plusieurs facteurs peuvent influencer les rythmes circadiens chez les
organismes (rythme qui persistent en libre cours : conditions de lumicre, de température, ou
d'humidité, etc., constantes avec une période proche de 24h). Les facteurs exogénes peuvent
étre abiotiques, notamment les conditions climatiques : température (Card¢ et al., 1975; Lance
et al., 1988 ; Pawson et Petersen, 1990), humidité ou luminosité (Brower, 1991 ; Pawson et
Petersen, 1990), biotiques comme la présence d'hotes, proies, ou de prédateurs (Kaiser et al.,
1987; Forsse et al., 1992), la disponibilité ou la qualité¢ de la ressource alimentaire (Jones et
Gubbins, 1978), I’activité d’autres especes du méme ou de différents niveaux trophiques et
qui constituent des stimulis pergus par l'animal pouvant influencer son activit¢ et son
comportement.

L’effet de la température sur le rythme de 1’émergence des larves des fruits d’arganier
a été suivi sur un lot de fruits sous une température constante de 26°C + 2°C et a photopériode
naturelle dans les conditions de laboratoire. Les résultats montrent que le profil du rythme des
sorties des larves n’est pas affecté, et que la phase d’émergence s’est allongée d’une heure (la
phase s’acheéve a 11h vs 10h dans les conditions de température ambiante sur le terrain). Ce
résultat montre que le changement des températures entre le milieu naturel et le laboratoire a
induit un faible effet sur I’organisation du rythme d’émergence.

Par contre I’exposition des larves a la lumiére continue, montre une nette perturbation
de P’acrophase et du profil du rythme des émergences. L’amplitude du pic matinal est
beaucoup plus réduite, la sortie des larves diminue par la suite et reste presque maintenue a la
méme fréquence le long du nycthémere. Ce traitement n’a pas €liminé la rythmicité des
émergences, mais il a induit une perturbation dans son organisation en agissant sur
I’acrophase de son pic et sur la distribution horaire des sorties durant la journée. En effet, en
présence d’une lumiére continue, les émergences par heure sont effectuées au cours de la
journée selon 3 groupes de périodes (sous-ensembles d’heures) significativement homogenes,
dont I’'un est enregistré entre 4 et 10h, regroupant également la période du pic du rythme
matinal des émergences, rappelant celui observait dans le cas de traitement en photopériode
naturelle et en obscurité¢ continue. Dans ce dernier cas, le rythme d’émergence des larves
garde une certaine organisation rythmique mais non aussi marquée que celle observée en
présence de la photopériode naturelle au laboratoire ou sur le terrain, car le rythme possede

une acrophase réduite et une phase d’émergence plus allongée. Les émergences sont
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effectuées selon 2 groupes de périodes, I'un incluant les heures du pic du rythme des
émergences tel que celui observé en situation de photopériode naturelle.

Le rythme d’émergence a montré une corrélation positive significative entre les
émergences horaires des différents cas de traitements, en lumicre et en obscurité continues et
en photopériode naturelle. Cela, indique une certaine conservation de la rythmicité¢ de
I’émergence des larves a partir des fruits en libre cours (température et photopériode), ce qui
permet d’évoquer la nature interne de cette oscillation ou le role de l'oscillateur endogeéne n'est
pas masqué par l'influence des variations des facteurs environnementaux externes et n’a eu
des conséquences que sur le profil de 1’émergence horaire des larves. L'importance de ce
facteur endogéne sur le profil des rythmes des émergences des adultes observé dans la nature
est d'ailleurs connue chez plusieurs espéces, dont la mouche tsé-ts¢ Glossina morsitans
(Brady et Crump, 1978). Les principales modifications observées dans cette étude
concernaient la modification du pic qui concentre les sorties de larves pendant une courte
période en cas de photopériode naturelle, le rythme circadien parait donc peu sensible aux
stimuli expérimentés. Si le nombre des émergences montre des variations considérables entre
les différentes conditions, la phase et le profil du rythme sont généralement peu affectés et

tendent a garder un rythme presque homogene sous les différentes conditions.

- Synchronisation des rythmes

L’analyse du rythme d’activité de M. subopacum et celui des émergences des larves de
la Cératite a partir des fruits hotes d’arganier, montre une nette concordance entre eux. La
synchronisation des phases entre les deux rythmes est en accord avec la fonction trophique
qu’exerce M. Subopacum; le prédateur majeur des larves de la Cératite dans 1’arganeraie et, il
lui serait donc plus avantageux le fourragement a la recherche de nourriture au moment ou les
larves proies sont disponibles.

Durant la phase d’activité, le pic des émergences des larves arrive a son maximum en
avance d’une heure environ sur celui de M. subopacum. Ce déphasage qui caractérise la
relation trophique entre proie et prédateur et incarne probablement le temps nécessaire pour
une meilleure concordance des délais de rencontres entre les fourrageuses et les larves proies.
Ce déphasage ne serait pas le seul élément intervenant dans les relations hétérotypiques, car
chez d’autres dipteéres de la méme famille de la Cératite, Thomas (1995), avait établie au
Mexique que les larves nouvellement émergées appartenant a la mouche des fruits Anastepha
spp, peuvent mettre plus d’une heure avant de trouver un site propice pour s’enterrer, sans

négliger que ce délai dépend également d’autres facteurs du milieu, tel que le type du sol, sa
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composition organique et la pression ou le risque de la prédation dans le milieu (El Keroumi
et al. 2009; Aluja, 2005; Thomas, 1995).

L'existence de ce déphasage serait considéré comme une stratégie intervenant dans les
relations entre especes. Selon Daan (1981), le rythme d'émergence chez les insectes pourrait
avoir un role dans la limitation de la prédation des adultes nouvellement émergés qui sont
particulérement vulnérables : si un prédateur a une capacité de prédation limitée a un certain
nombre de proies pendant un temps donné, il capture moins d'individus s'ils sont tous
disponibles au méme moment de la journée que s'ils sont présents tout le temps. Les rythmes
journaliers d'émergence peuvent ainsi constituer un facteur limitant des conséquences de la

prédation (Fagerstrom et Wiklund, 1982).

I1- Conclusion générale

Notre travail s’est attaché a éclaircir trois aspects écologiques de 1’interaction des
peuplements de fourmis et de la population de la Cératite sous les arganiers pour appréhender
les attributs de base influengant les mécanismes de fonctionnement justifiant la régulation
potentielle de la Cératite a 1’aide des fourmis.

D’abord, la prospection et la dynamique de phénologie saisonniére et spatiale des
fourmis dans deux biotopes de I’arganeraie nous a révélé que treize espéces qui fourragent
sous les arganiers. La richesse annuelle de la communauté ne montre pas de différence entre
la zone littorale et celle semi-continentale, contrairement a 1’abondance et a 1’équitabilité qui
variaient considérablement entre les deux biotopes, les fourmis étant plus abondantes dans la
zone semi-continentale que dans [’autre littorale. La dynamique saisonniére en terme
d'abondance, richesse, diversité et régularité varient significativement en fonction des saisons
au cours de I’année. L’ espéce M. subopacum est la plus dominante numériquement suivi de 7.
simrothi, toutefois, la collecte de la premiére espece a été notée sous tous les arbres et durant
toutes les saisons. Les variations faunistiques de la communauté d'une saison a 1’autre a été
beaucoup plus importante que celles observées entre les deux biotopes indépendamment de
leurs régimes de perturbations naturelles et anthropiques. L'activité de fourragement des
fourmis parait importante pendant le printemps et 1’été, en particulier la fréquence de M.
subopacum qui semble étre corrélée avec la disponibilité importante des larves comme source
de nutrition organique dans un domaine aride et relativement pauvre tel que celui de
I’arganier. En plus de ces fluctuations, d’autres factures interviennent dans cette répartition

tels les perturbations biotiques et abiotiques, les effets du micro-habitat, compétition
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interspécifique, activité anthropique et les pratiques agricoles qui pourraient avoir un role
dans la structure et la dynamique des fourmis.

En second lieu, on a abordé 1’identification des especes de fourmis prédatrices et la
quantification du taux de mortalité occasionné par les facteurs biotiques et abiotiques sous les
arganiers. En effet, I’exposition expérimentale des larves sous les arganiers a montré que les
fourmis sont les principaux prédateurs des larves de la Cératite et sont responsables de 20%
de la mortalité ou quatre especes de fourmis (M. subopacum, T. simrothi, Cataglyphis viatica
et Messor picturatus maura) y sont impliquées, M. subopacum est la plus active d’entre elles.
Les ouvrieres de M. subopacum agissent immédiatement aprés la détection des larves par
contact antennaire direct en saisissant la larve par les mandibules et en la piquant de fagcon
répétitive permettant 1’immobilisation de la larve grace au venin qu’elles sécrétent. Les
fourmis transportent collectivement la proie au nid aprés un recrutement de courte distance
des congéneres les plus proches.

Enfin, la mise en évidence et la comparaison des rythmes circadiens de 1’activité de M.
subopacum et de I’émergence des larves de la Cératite a la saison du murissement des fruits,
nous a révélé que M. subopacum montre une activit¢ diurne rythmique bimodale durant la
journée avec une phase matinale principale et une phase moins importante entre 16h et 22h.
L’activité est presque nulle au moment des hautes températures de la mi-journée.
L’émergence des larves de la mouche sous les arganiers comme au laboratoire montre une
organisation temporelle rythmique unimodale au cours du nycthémére avec un pic qui
commence lors de I’apparition des premiers rayons lumineux et qui se continue jusqu’a 11h
du matin, puis reste quasiment absente au cours du reste de la journée.

La température et la photopériode sont parmi les facteurs d’entrainements
environnementaux externes les plus connues influengant les rythmes circadiens chez les
différents organismes. Le test de ces facteurs dans le cas des émergences des larves au
laboratoire, a montré la nature interne du rythme de 1’émergence toutefois 1’expréssion de
cette composante comportementale chez la Cératite est fortement influencée par les facteurs
externes de 1’environement en particulier 1’exposition a la lumiére continue. La comparaison
entre le rythme des émergences des larves proies et celui de Dl’activité locomotrice des
fourrageuses de M. subopacum, montre une synchronisation marquée entre les deux pics
d’activité avec un déphasage d’environ une heure. Cette concordance de rythmes peut étre
congue comme une adaptation pour la limitation de la prédation des larves nouvellement
émergées. Par ailleurs, le temps de déphasage entre les deux pics d’activité des deux

antagonistes et qui coincide avec le temps de recherche que pourraient passer les larves pour
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trouver un site convenable de pupaison, souligne le meilleur contrdle des délais de la
coexistence dans le milieu des fourrageuses de M. Subopacum pour rencontrer les larves
proies. Ces études montrent que les rythmes circadiens d'activité ont une signification
écologique beaucoup plus importante que les simples réponses directes aux facteurs externes.
IIs reflétent en effet, une parfaite organisation temporelle des comportements qui soulignent
une meilleure adaptation aux variations périodiques de l'environnement. L'intérét d'un
déterminisme endogene est interprété en terme de préparation, a relier a la prévisibilité de
I'environnement, permettant aux organismes une réponse anticipée aux variations périodiques
externes (Enright, 1970). L'oscillation endogéne détermine donc, plus ou moins directement,
la chronologie des comportements et assure leur synchronisation avec les facteurs auxquels ils
sont censés répondre (présence éphemere de nourriture, conditions abiotiques favorables,

activité d'un congénere, etc.).

I1I- Perspectives

A Tissue de ce travail, des interrogations restent en suspens et mériteraient une
recherche complémentaire pour une compréhension plus approfondie des mécanismes de
fonctionnement du systéme arganier/fourmis/Cératite, du role des fourmis dans le controle des
populations de la Cératite et de leur importance dans les éventuels projets de lutte biologique
contre les phytophages, comme par exemple :
- Quel est I’impact des fourmis sur les pupes de la Cératite sous les arganiers ?
- Dans I’arganeraie de la région d’Agadir, des inspections préliminaires ont montré la
présence de 19 espéces de fourmis. Parmi ces especes additionnelles existe-il d’autres
prédatrices et quel serait leur réle dans le controle de la Cératite ?
- Quelle est la nature de D’attractivité et quels sont les stimuli biologiques ou chimiques
éventuels qui dirigent la reconnaissance entre les larves de C. capitata et leurs fourmis
prédatrices ?
- Quel est I’effet potentiel de la saisonnalité sur les rythmes d’activité circadienne du
comportement des fourmis sous les arganiers.
- Pour évaluer ’efficacité et les contraintes éventuelles dans le fonctionnement d’un projet de
lutte par 1'utilisation de M. subopacum, des tests expérimentaux sur de petites parcelles de
terrain enrichies par des reines fondatrices de cette espéce pourraient étre d’un grand intérét
pour confirmer I’utilisation effective de cette espeéce comme agent de la lutte biologique

contre la mouche méditerranéenne des fruits.
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