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A Marie-Christine...



In the elder days of art

Builders wrought with greatest care
Each minute and unseen part,

For the Gods are everyw here.

Henry Wadsworth Longfellow
in H.G. FranckfurtOn bullshit.

La véritable connaissance commence
par la connaissance de notre ignorance.

Platon
Apologie de Socrate

Du...

Du hast...

Du hast mich gefragt...
Und ich hab' nichts gesagt.

Rammstein
Du hast

Heureux celui qui sait rire de lui-méme,
car il na pas fin de s'amuser.

Un pingouin sur une carte postale.
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AVANT-PROPOS

Le travail présenté ici est le fruit de trois atesrecherches menées au CIRAD 3P de
Saint Pierre, Réunion. Il illustre la volonté dé oeganisme de développer des odtils de lutte
intégrée contre les ravageurs de cultures. Dansexesple précis, nous nous intéresserons a
Fopius arisanusun parasitoide de mouches des fruits imp ortéaledi.

Ce manuscrit s’articule en cing parties principalea premiere est la présentation de
la problématique, la lutte biologique contre lesurtoes des fruits. Dans la deuxiéme partie,
nous dressons tout d’abord un bilan des connaiesawr le comportement de sélection de
I'héte par les parasitoides, puis plus précisémenis nous intéressons aux travaux existant
surF. arisanus.Les troisieme et quatrieme parties sont la présientades exp érimentations
menées pour répondre a diverses questions souléw&ede cette revue bibliographique.
Nous nous intéressons d’abord a la spécificitd-darisanus puis a son comportement de
localisation de I'héte. Ces résultats, confrontéa &ibliographie, sont discutés dans une
cinquieme partie synthétique. Les termes pouvar@tepra confusion sont suivis d'un
astérisque. Cet astérisque renvoie au lexique gladié d’ouvrage dans lequel sont précisées

les définitions utilisées ici.

Ce travail a été financé par le Conseil RégiorallLé Réunion, le Fonds Social
Européen et le CIRAD.
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1.PROBLEMATIQUE




1.1.La lutte biologique : beaucoup d'essais, quelquegussites

Impressionnantes

On peut définir la lutte biologigue comme l'utdigon par 'Homme d’organismes
vivants -ou de leur production- pour en limiter udi@s, considérés comme nuisibles (d'apres
la définition officielle de 'OILB*). Cette définibn englobe l'utilisation de biotoxines inertes
de méme que celle d’entomophages. Ces auxiliaimeésro- ou macro-organismes, sont
favorisés par manipulation du milieu ou libéréslaalui-ci. On distinguera dans ce dernier
cas la lutte biologique classique, ou un organikndus souvent exotique est inoculé dans un
milieu dans l'espoir qu'il s’y établisse et sy pamge a long terme, et la lutte biologique
inondative, ou I'auxiliaire est produit en masséleiré ponctuellement dans I'environnement
(Cloutier & Cloutier, 1992).

A ce titre, on en trouve trace jusque dans I'Egyantique, ou les stocks de grains
étaient préservés des rongeurs par des chats dqumésstEn 324 av J.C., en Chine, les nids
de la fourmiOecophylla smaragdingFab.) sont collectés et vendus aux paysans afin de
protéger les plantations d’agrumes contre les miéres et les coléopteres. Cependant, la
premiere introduction volontaire d’un organismerdjpays dans un autre a des fins de lutte
biologique a eu lieu en 1762. Cette année la, letiM &riste Acridotheres tristis(L.) est
introduit dans I'lle de France (Maurice) pour cdier le criquetNomadacris septemfasciata
(Serville) (Legner, 2006).

Ces premiers exemples illustrent l'utilisation pl&dateurs en tous genres, dont des
vertébrés. De fait, la découverte du parasitisnez dbs insectes date du début di si@cle,
lorsque l'ltalien Aldrovandi décrit en 1602 les «f®e» (en fait des cocons) du Braconidae
Cotesia glomeratdL.) sur des larves dRieris rapae(L.). Ce n’est qu’un siecle plus tard que
le cycle biologique des parasitoides est entrewur feopremiere fois, avec la description par
le Hollandais van Leeuwenhoek -plus connu pour glaservations au microscope- du
comportement d’'un parasitoide de puceron, probarieAphidius ribis(Ashmead) (Legner,
2006).

Par la suite les potentialités se diversifient.1Z26, De Réaumur effectue la premiére

description précise d'un champignon entomopathdgeee des les années 1830 leur
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utilisation est préconisée en lutte biologique paConte, Bassi et Metchnikoff. Afin de
préserver I'économie francaise et redorer le blasational, Pasteur lui-méme conseille
lemploi de micro-organismes pour lutter contre playlloxera Daktulosphaira vitifoliae
(Fitch) en 1874. La premiére utilisation effecttfen entomopathogene produit en masse a
lieu en Ukraine, en 1884, lorsqu’'un ascomycete glwreMetarhiziumest utilisé contre le
charanconBothynoderes punctiventri§Germar). Parallelement, on assiste en 1863 a la
premiére tentative de contrble biologique d'une éesp végétale envahissante par un
phytophage*. Cette année la, la cochenfidicus ceylonicugGreen)est introduite dans le
sud de 'Inde afin de freiner la propagation duga®©puntia vulgarisMiller (Bellows, 1999,
Legner, 2006).

On peut considérer que la lutte biologique pren
réellement son essor lors de cette fin dusk®le, avec les
travaux d’entomologistes tels que Fitch, Walsh éeyR
Ce dernier (figure 1.1) est a l'origine en 1873pdemier
exemple de collaboration internationale dans ceadiom

Il s’agit encore une fois d’arracher le vignoblarfcais

des griffes du phylloxera par lI'entremise d'un @ar
prédateur,Tyroglyphus phylloxera®iley. Suivent alors
des  échanges internationaux de  parasitoid
. Figure 1.1. Charles Valentine Rile

(Trichogrammasp. des USA au Canada en 18&2, pere de la lutte biologique moderne.
glomeratad’Angleterre aux USA en 1883...). Mais son oeuvrpliss spectaculaire, passée a
la postérité comme le premier grand succes ddtia fhiologique, est l'introduction volontaire
de la coccinelldRodolia cardinalis(Mulsant) en Californie pour pallier a celle, accidentelle,
de la cochenilldcerya purchasMaskell. L'opération est une réussite compléetegognt des
millions de dollars de bénéfices pour un investiem#® initial de moins de 5000 dollars

(Legner, 2006).

De 1899 a 1945, c'est le « fantasme de la codeimel(Lounsbury, 1940) : le succés
de Riley inspire un nombre croissant d’introducsi@hauxiliaires naturels (figure 1.2A). Peu
d’entre elles seront cependant suivies de résudtasi satisfaisants. On estime que depuis
1890, plus de 5000 tentatives d’introduction d’cies ont é&é menées contre 500 ravageurs,
dans 200 pays, lors de programmes de lutte bialegi§eules 30% des espeéeces introduites

purent effectivement s’établir, et 36% de ces esp &tablies eurent un effet notable sur les
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populations ciblées. On peut donc estimer que s€LM8 de ces tentatives amenerent les
résultats escomptés, pourcentage relativement iamtaau cours du siecle (figure 1.2B)
(Greathead & Greathead, 1992).

Apres guerre, c’est 'engouement pour les pesticicemment arriveés sur le marché.
Les effets insecticides du DDT sont découverts @891 suivis par le développement des
insecticides organochlorés, organophosphorés esa tle carbamates (Floateal, 2002).
Les premiers résultats semblent extrémement premmsttpuisque ces produits semblent

rapides, économiques et 800 1

efficaces. Les problemes o A
, L - S 600 7
d'apparition de resistance, G
]
de protection sanitaire du % 400
consommateur et de E
o £ 200 1
lenvironnement ne sont pas S
2
encore a lordre du jour 0
_ 8§ & 8 &8 & 8 8 & & &8 & &
(Coderre & Vincent, 1992). g8 8 8 38 § 8 & 8 § 5 8 8§
Face a cette apparente 80 1 .
panacée, la lutte biologique 1 B M ] ]
60 7 M o
. ) . n -
est reléguée en solution de % 504 i
derniers recours et trainera & 40 -
o
cette pietre considération 03_30
20 1
jusquau debut des annees
90 (Waage, 2000). 0 T —

|
|
|
|
|
|
1990s |

by

S'ajoutent a ce constat les

1880s
1890s
1900s |
1910s
1920s |
1930s
1940s
1950s
1960s
1970s
1980s

. int 16 Figure 1.2 La lutte biologique classique au cours du siéc : nombre
mauvais  points  accumuies d’introductions d'ennemis naturels par décad e.f®urcentages de ces
par la lutte biologique durant introductions ayant conduit a des contrbles efiecdu ravageur ciblé
(noir), a un établissement de I'agent (gris), &ohec ou aux résultats
cette période. En effet, en inconnus (blanc) (Données BIOCAT actualisé@arr et al.2000).

réaction a I'accroissement de l'intérét pour laduthimique, certains partisans de la solution
biologique augmentent la quantité des introductiams dépens de la rigueur scientifique :
c'est dans les années 50 que l'on constate le fptigaux d’échecs de la lutte biologique

classique (Guret al, 2000).

Dés les années 60 cependant, le doute apparait guatilisation inconsidérée des

pesticides. Ses conséquences néfastes sur lataanééne et I'environnement, ainsi que son
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efficacité de moins en moins évidente conduisepiader de lutte raisonnée* et de lutte
intégrée* : en découvrant peu a peu la multiplicdes relations trophiques au sein d’'un
écosysteme, on réalise qu'il n’existe pas de répaisple face a un probleme complexe
(Vincent & Coderre, 1992).

La lutte biologique retrouve peu a peu les graleeka communauté scientifique, alors
que surgissent dans les années 80 les prémiceébat sur ses effets non intentionnels. Ce
débat oppose encore aujourd’hui partisans de Ilde Iubiologique et écologistes
conservationnistes*. Quels sont les risques progsquar lintroduction d’'un auxiliaire
exotique pour la faune et la flore indigene annexd®speéce ciblée (Howarth, 1983) ? La
lutte biologique classique est particulieremenégislu fait de son irréversibilité. Le débat est
d’autant plus vif que transparaissent bien soudestconflits d’intéréts entre les deux partis,
en particulier lorsque les retombées financierespolitiques en viennent a motiver des
introductions clandestines (Howarth, 2000). Posriterertébrés, peu d’exemples reconnus
permettent cependant d’évaluer le risque potentidur 5279 introductions d’insectes
prédateurs ou parasitoides enregistrées dansdadeas
données BIOCAT* (données 2005), seuls 80 (1.5%)
auraient provoqué des effets non intentionnels esnn
sur la faune ou la flore indigéne, et aucun cas
d’extinction n’a été rapporté. Au su du manque de
suivi et d’informations publiées entourant beaucoup
de ces introductions, il convient néanmoins d'étre
prudents : la non connaissance de ces effets

YOk THEY GOT RIDOF THE FRUIT ELIES. 0K, n'implique pas leur inexistence (J. Waage, comsper
Do WE GET RID oF THE WASPS 7

Figure 1.3. Caricature parue en 1992 dz 2005). Dans le cas précis de Hawaii (figure 1.3), g

le Honolulu Star Bulletinaprés I'annonce gssade la palme du nombre d’espéces introduites au
par I'USDA et I'Université de lachers

massifs diachasmimorpha longicaudata nom de la lutte biologique classique, ses partisans
contre les mouches des fuits (Messing & i o ) .

Purcell, 2001). regrettent la sclérose administrative étouffant la
recherche dans ce domaine, en rappelant les sabtésus contre les mouches des fruits
(Messing & Purcell, 2001). Dans le méme temps,d&racteurs annoncent que moins de
10% des Ichneumonoides capturés dans la forét ieawai en sont natifs (Asquith &
Miramontes, 2001). En fait, la sérénité des rdflesi est souvent grevée par la difficulté a
mesurer les conséquences de ces introductionsjept des exemples avancés par les

conservationnistes sont contestés (Ehler, 2000).
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C’est dans ce contexte socio-€conomique que sivestt désormais les décisions de
gestion de notre écosystéme. Aprés les éres deifieme optimiste, du stakhanovisme
irréfléchi et du désintéressement condescendanhjtie biologique est a la croisée des
chemins (Vincent & Coderre, 1992). Idéalement|debers sont désormais précédés d’'études
en milieu confiné sur la biologie, le comportemenhtia spécificité de ces organismes, études
formalisées en 1996 par un code de conduite éditéag-AO* (Gurret al, 2000). Quels sont
les requis écologiques de l'auxiliaire introduiQRelle est I'étendue de sa gamme d’hotes ?
Quelles sont ses interrelations avec les autresumctdu systeme tritrophique* et de
I'écosystéme qu’on lui demande de coloniser ? Comirse superposent dans le temps son

cycle biologique et celui de sa cible ?...

De la longue série d’essais et d'erreurs qu'ebistbire de la lutte biologique
surgissent des succés remarquables d’'un point e@eganomique, écologique, social et/ou
environnemental. Pour un colt de moins de 45 O0d@rsgp la lutte contre la cochenille
Planococcus kenygke Pelley) au Kenya a permis par exemple I'écomot@ 14 millions de
dollars (Huffakeret al, 1976). L’introduction de I'Encyrtida&yranusoidea tebygioyes au
Togo dans les années 80 a provoqué la diminutiopldge de 95% des populations de la
cochenille farineuse du manguidRastrococcus invaden®Villlams, occasionnant une
economie annuelle de deux a trois millions deaislpour un codt initial de 172 000 dollars
(Vogeleet al, 1991). Le contrdle des populations des psyllesatpumeDiaphorina citri
Kuwayamaet Trioza erytreadDel Guerci)a La Réunion et en Guadeloupe (Etiembeal,
2001), le sauvetage du gommier de Ste Hélene, mmpgemenacé de disparition par la
cochenille Orthezia insignis(Browne) (Fowler, 2005), la lutte contre la fougateau
Salvinia molestaD.S. Mitch au Sri Lanka (Roop & Fernando, 1992)...semt encore de

notables exemples.

L'introduction a Hawaii dé-opius arisanugSonan), auquel nous n’allons pas tarder a

nous intéresser plus avant, en est un autre.




1.2.Des dipteres et des Hommes

1.2.1.L.es mouches des fruits : des ravageurs d'importanceroissante

La famille des Tephritidae, dont les membres sommunément appelés mouches
des fruits, compte environ 4000 espéces répantietoate la surface du globe. Environ 38%
de ces espeéces (tableau 1.1) se développent darfsuiss de leur hote. Cette fraction
comprend aussi bien des espéces univoltines* gapdiiages* Rhagoletisspp. des régions
tempérées) que des especes multivoltines* et palygdt Ceratitis et Bactroceraspp. des

régions tropicales et subtropicales).

Tableau 1.1.Taxons principaux des Tephritidae classés suiVémabitat, la gamme d’hétes, la répartition
géographique et I'importance relative dans la fer(lWhite & Elson-Harris, 1992).

Habitat Gamme d’hotes Distribution Taxon %

Asteraceae, fleurs, rarement Tephritinae, pas 40

Toutes régions

tiges ou racines Tephrellini

Acanthaceae, Lamiaceae, Vieux monde, s

Verbenaceae, feurs et fruits surtout Afrique Tephrellini 4
Hotgs surtout originaires dgs Cucurbitaceae, fleurs et V|gux monde, pas Bactrocera 2
habitats tempérés, ou tropicaux fruits Afique (Zeugodacus

secs/humides

R Passiforaceae : fruits Vieux monde,
La plupart des especes attaqu elpocynaceae et surtout Afrique
les plantes d'une seule famille Asclepiadaceae

Dacus(Didacug 3

Oligophages : frugivores ou Toutes régions Adramini et 19
mineuses de feuilles ou tiges 9 Trypetini
Frugivores, certaines Surtout Afique Ceratitidini 4
polyphages (Ceratitina)
-t Zone tropicale Ceratitidini
Poaceae : tiges Vieux monde (Gastrozonina) 3
Cucurbitaceae surtout : Afrique Dacus(Callantra) 3
~ o fleurs et fruits Asie D. (Dacug

Hotes surtout originaires de la Vieux monde Bactrocerasau

forét tropicale humide Un peu Afrique  B. (Zeugodacus
Souvent polyphages Zone tropicale

La plupart des espéces sont polyphag Nouveaupmonde Anastrepha S

olyphages
holyphag Zone tropicale Acanthonevrini et

Bois en décomposition Vieux monde Phytalmllnl

Les femelles pondent leurs ceufs a travers I'épidepuis les larves se développent
dans la pulpe avant de gagner le sol ou se faitfgaison*, a 'extérieur du fruit (figure 1.4).
Celui-ci subit donc trois niveaux de dégats : lanteoelle-méme provoque l'apparition de
nécroses et de chloroses* localisées, les larvesieent une dégradation interne et leur
action favorise le développement de tout un cortiEgenicro-organismes commensaux et de
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ravageurs secondaires, accélérant la déliquesc&amdement le fruit est impropre a la
vente et la consommation (figure 1.5).

Eufs dans
le fruit

i =o'
T
T
Ponte -
- Eclosion
Accouplement
i o
Vo . - o, N .
o vl o ., IR Trok stades
Imago - S - | R haies
| AR R -t Tl i
- P h . T dans le fruit
T o e
Emergence R Puggison
SR Tl
e S
RN |
R AT
N e W
o

Pupaison dans le sol

Figure 1.4. Cycle biologique des Tephritic.

Pour les pays producteurs, les fruits tropicayeésentent une manne économique
considérable. Par exemple, les exportations de ureang destination de I'Union Européenne
ont représenté pres de 200 000 tonnes, environmildghs d’euros, en 2004-2005 (Fruitrop,
2006a). L'importation de 200 000 tonnes de pomaldapon, pour la seule année 2005, a
rapporté pres de 150 millions d’euros aux pays petelrs (Etats-Unis et Afrique australe)
(Fruitrop, 2006b). Pour le Chili, premier productele fruits frais de 'hémisphere sud, les
exportations 2003-2004 ont représenté une renti@geaht de 1900 millions de dollars
(Latinanews, 2006). Ces exportations nécessitgregnciant des produits de premiere qualité.

De plus, 'importation dans des pays ou le

conditions  climatiques  permettraient
établissement de ces ravageurs es
soumise a des mesures de quarantai
drastiques (figure 1.6), voire interdite,
nuisant ainsi a la fluidité et/ou la rentabilité
des échanges commerciaux. Les per Figure 15 Anonne infkestée par des larv

; ) L d’ Anastrephasp. (Photo X. Scheldeman, université
economiques sont donc considerables, ¢ ye gang),




ce soient le manque a gagner di a la perte de gtiodula perte de marchés en raison de la
réglementation phytosanitaire ou le colt de la guotidn des cultures. On estime que les
mouches des fruits causent annuellement une pert0d millions de dollars au Pakistan
(Stonehouset al, 1997) ou encore de 300 millions de dollars eadk(AIEA, 2006). Les
programmes d’éradication deeratitis capitata(Wiedemann) en Californie ont colté 500
millions de dollars en 25 ans (Carey, 2000).

A la désorganisation des systéemes de productidieehange s’ajoute un risque pour
la biodiversité locale. La circulation internatibmale fruits frais a occasionné de nombreux
exemples de ces invasions biologiques par certdiapsritidae (Duyclet al, 2004a). Le cas
de La Réunion est remarquable, avec l'introducéiocidentelle de sept espéeces d’'importance
economique au cours de sa courte histoire humdirgagit dans la plupart des cas de
déplacements compétitifs*, pouvant mener parfoi$eainction d’especes endémiques
(Duyck, 2006b). CertaineBactroceraspp. en particulier, parmi les plus polyphages, se
répandent rapidement a I'échelle du globe (Tam@®81Luxet al, 2003, Vayssiérest al,
2005).

Tephritidae repose encore trop souvent

l'utilisation de pesticides, seuls ou mélangés s d :
attractifs alimentaires (Roessler, 1989). Pour
raisons sanitaires  évidentes, des
alternatives sont nécessaires. Le
prophylactique, obtenu par des techniques cultsiraldg I'm not
adaptées telles que la destruction des fruits aésaq wanted here
réduit la propagation du ravageur a I'échelle de |
parcelle. Pour certaines espéces, on peut proééd
la destruction des males attirés par des attrac."'9ure 1.6-Signaisation routiére en Australie
sexuels (« Male Annihilation Technique ») (Qureshial, 1981). Localement, le lacher
massif de males stériles (« Sterile Insect Teclmigupeut amener a l'éradication d’'une
espeéce, a condition d’avoir les moyens de prodactiécessaire (Hendrichet al, 2002).
Depuis peu, cette technique est cependant plusdésés comme une méthode de lutte que

comme une méthode d'éradication.




Du fait de ses avantages économiques et enviroemeuy, la lutte biologique, sous
toutes ses formes, est I'une des premiéeres rép@masagées. Son application aux mouches
des fruits, dans un contexte global et plus Idadl,'objet des paragraphes suivants.

1.2.2.La lutte biologique contre les mouches des fruits

La lutte biologique contre les mouches des fraitan siecle. A I'image de la lutte
biologique en général, elle a connu de nombreuoidéh, mais €également des succes
considérables. Tout commence en 1902, lorsque laevegoement australien décide
d’entreprendre une campagne de lutte cor@recapitata Peu apres, des programmes
similaires sont lancés en ltalie, contre la mouakd'olive Bactrocera oleadGmelin), et a
Hawaii contreC. capitataet Bactrocera cucurbitaéCoquillett). Durant la premiére moitié du
siecle, les efforts de recherche d’auxiliaires stonic principalement menés par I'Australien
G. Compere, l'ltalien F. Silvestri (figure 1.7)les Hawaiiens D.T. Fullaway et J.C. Bridwell.
Les rigueurs et la longueur du transport, inhérartdpoque, anéantissent hélas la plupart des
résultats de leurs prospections. Peu d’insectegvent aux voyages transcontinentaux, et
seule une petite fraction de ceux-ci réussissesiétablir. Des résultats encourageants sont
pourtant obtenus, a Hawaii, avec lintroduction Bleyttalia fletcheri(Silvestri) contreB.
cucurbitae et de Diachasmimorpha tryon{Cameron), deD. fullawayi (Silvestri) et de

Tetrastichus giffardianusSilvestri contreC. capitata(Wharton, 1989).

L'arrivée, en 1945, de la mouche orientale
Bactrocera dorsalis(Hendel) & Hawaii, déclenche une |
intense dynamique de prospection, dont les fruitditpront
a plus long terme a lI'ensemble des pays conceraédep
probléeme des mouches des fruits. Pas moins de
prospecteurs sillonnent le monde et ramenent 2dcespde
parasitoides. Cing d’entre elles s’établissent, t dwnis
entrainent une diminution notable des populatioasBd b
dorsalis et C. capitata: Diachasmimorpha longicaudate rr:%‘:i':abl :-7- ;gfsgcteusrivesmc
(Ashmead)Fopius vandenbosclfFullaway) etF. arisanus parasitoides de mouches des fruits.
Un an apres l'introduction de ce dernier, on estin®®% la diminution des populationsBle

dorsalis (Newell & Haramoto, 1968). Ce succes motive pasudie I'exportation de ces
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parasitoides a travers le monde. Des introducsons tentées principalement en Floride, au
Costa Rica, a Fidji, en Australie, a I'lle Mauricenais la plupart n’ont fait I'objet ni de suivis
ultérieurs ni de publication des résultats. Ceesinle ces introductions engendrent des
réductions notables des populations de mouches, gaaucune ne permette d’égaler les
résultats obtenus a Hawaii. Parallelement, les pactsons pour la recherche de nouvelles
especes de parasitoides continuent, principalementue du contrdle biologique dg.
cucurbitae(Wharton, 1989).

Au moins 82 especes de parasitoides ont été éésadt partir de Tephritidae lors de
ces difféerentes missions de prospection. Seulem#édté relacheées, et 22 se sont établies. Au
final, il est malaisé de juger de l'efficacité desgrogrammes, du fait du manque de données
economiques et d’études precises antérieures abharka L' efficacité est souvent jugée aux
seuls taux de parasitisme observés sur le terfigsalacher, ce qui manque parfois de
pertinence dans une optique d’analyse colt/bénéfeg-dessus tout, lignorance liée a
I'efficacité de ces introductions résulte du mangie recul par rapport aux espeéces
manipulées : les données biologiques publiées sonvent lacunaires, voire inexistantes
(Wharton, 1989). Comme la majorité des programneeklside biologique, ceux qui visent des
Tephritidae tendent donc ces derniéres annéeseanfimins mais mieux. Comme nous allons
le voir au travers de 'exemple de La Réunion,dlgg dorénavant d’introduire des espéces
exotiques dont la biologie et le comportement soigux appréhendés, afin de maximiser les

chances de succes et minimiser les effets nontioterels.
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1.3.Contexte local

1.3.1.La Réunion, I'ile intense (Météo-France, 2006)

Située dans l'océan indien par 21°S et 55°30"™

.

(figure 1.8), ITle de La Réunion couvre une susierf . saychelles

de 2512 km2. Avec les iles de Maurice et c
Comoros

Rodrigues, elle forme larchipel des Mascareigne"'f

~ . L ] Madagascar
L'lle s’est formée par I'émission magmatique sou:
marine d’un point chaud il y a trois millions d’awes. MaurIiLivs
Reunion

Ces éruptions ont généré le volcan du Piton c

Neiges, point culminant de I'océan Indien a 3069 * o _
Figure 1.8. Situation deLa Réuniol

puis plus tard celui du Piton de la Fournaise, enen  dans I'océan Indien.

activité. Ces deux volcans donnent a I'lle entigre structure de volcan bouclier.

Pluviometrie Cette structure ainsi que le travail de
annuelle moyenne

Saint Deni's

I'érosion ont faconné un relief trés accidenté

Pluvio. (m)

-

SaintPaul

générant de trés nombreux microclimats. On peut

néanmoins différencier deux zones climatiques

©O~N® O hWN

principales délimitées par la chaine montagneuse

-
o

centrale. A l'est, la cbte au vent est exposée aux

emperees alizés dirigés par I'anticyclone semi permanent de

aned minimales 'océan Indien et bénéficie de fortes précipitasion
| moyennes
- (plus de 2-3m par an, figure 1.9). A l'ouest, laeco
sous le vent est protégée et bénéficie de condition
Temp. (°C) . . . . . .
i climatiques nettement moins humides, voire arides
Et6  somren 2 :
EE (moins de 1m par an).
‘ 14
A 12
Saint Paul - 10
8
. Le climat de Ille est de type tropical

humide, caractérisé par deux saisons. L'été
austral, de décembre a avril est caractérisé par un

e s S, climat chaud et humide avec phénomenes

0 5 10Km
—_—

Hiver

_ L i cycloniques. L’hiver, de mai & novembre, procure
Figure 1.9 Pluviométrie, températur

estivales et hivernales a La Réunion. Un climat frais et relativement sec (figure 1.9).
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1.3.2.L’agriculture réunionnaise (Agreste, 2005)

Du fait de son relief et de l'activité volcaniquiggriculture dispose d'un espace
réduit. En 2004, la Surface Agricole Utile atteigt8 989 ha (en incluant les jardins privés),
soit moins de 20% du territoire (figure 1.10). leeploitations agricoles sont généralement de

petite taille, 97% d’entre elles ayant moins déna0

Les trois quarts de cette SAU sont occupés pareless arables ; plus des deux tiers
sont plantés de canne a sucre, mais on trouvendgatl@les cultures céréalieres et légumieres.
Parmi ces derniéres, on compte 250 ha de tomatd®Gtha de chouchoux (également
nommeés chayottes ou christophines). La part desiregl fruitieres, permanentes ou semi
permanentes, représentent approximativement 5% &AU. Les principaux fruits (au sens
culinaire et non biologique) produits sont le et@40 ha), la banane (370 ha), 'ananas (330
ha) et les agrumes (300 ha). Les surfaces enheplo@ed’ élevage constituent pres de 20% de
la SAU.

. Canne & sucre
B sytvicuture
Phtursges
B Aatro sgricuiture
B Zono urbaine
Vigetntion indigonso
S0l nu, outro vigétation

o 10 20 Kilometers
__

Figure 1.10. La Réunion vue du ciel. Répartition des suriaagscoles. Les zone
fruitieres et maraichéres sensibles aux attaqu 8segéritidae sont intégrées dans la
catégorie « Autre végétation ». Assemblage deolinétion géographique : Erwann
Lagabrielle, Bruce Ayache, Projets APIC-bio-DOMING@jrad, 2006. Source des
données initiales : UMR 53 (Cirad-Université de Réunion), University of Cape
Town, Mission Parc National de La Réunion, Ciragél Dupont, TEMOS (Cirad-
IRD), AGORAH, INSEE, BD TOP8 IGN.
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1.3.3.Les Tephritidae nuisibles a La Réunion

Des huit espéces de Tephritidae d’'importance éoance actuellement présentes a La
Réunion, une seule est endémique des Mascareigessespéces sont réparties en quatre
genres (figure 1.11). Quatre d’entre elles sonsihléis aux cultures légumiéres (Solanaceae
et Cucurbitaceae), alors que les quatre autres pdalyphages, s’attaquent aux cultures
fruitieres de diverses familles botaniques. D’aprgs étude menée par le CIRAD-FLHOR,
les dégats annuels (pertes et colt de la luttEvei&@ient a plus d’'un million d’euros (Bunge-
Vivier, 1993). Les descriptions ci-dessous songesr de White & Elson-Harris (1992),
Brevault (1999) et de données non publiées dedkaancois Duyck et Serge Quilici. Les

photos sont de Antoine Franck.

Famille TEPHRITIDAE
Ss famille Trypetinae Dacinae Tephritinae
|
| |
Tribu Ceratitidini Dacini
| |
| I I |
Genre Ceratitis Neoceratitis Dacus Bactrocera
(Mc Lay) Hendel (Fabricius) (Mac quart)
I ’_{_‘
| |
Ceratitis Pterandrus Dacus Didacus Zeugodacus
Ssgenre (Mc Lay) (Bezzi) (Fabricius)  (Collart) (Hendel)
Espece  c capitata C.cawoiii  C.rosa  N.cyanescens D.demmerezi D.cilatus B. cucutbitae B, zonata

Figure 1.11.Position taxonomique des espéces nuisibles derifidgle de La Réunion (Norrbom, 2004).

.-"R 14



Nom complet
Nom vernaculaire

Tribu
Ré partition

Gamme d’hotes

Nom comple
Nom vernaculaire

Tribu
Ré partition

Gamme d’hotes

Nom complet
Nom vernaculaire

Tribu
Répartition
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Ceratitiscatoirii Guérin-Méneville, 1843
La mouche des Mascareignes
Ceratitidini

Désormais endémique de La Réunion.
Espece menacée

Polyphage en théorie. En pratique, n’est

plus signalée que sur trois hotes réguliers.

Ceratitiscapitata (Wiedemann, 1824

La mouche méditerranéenne des fruits
Ceratitidini

Quasi-cosmopolite (zones tropicale,
subtropicale et méditerranéenne)
Amérique du nord ?

Détectée a La Réunion en 1939

Tres polyphage. On lui connait 357 fruits hétessdaih familles

Ceratitisrosa (Karsch, 1887)
La mouche du Natal
Ceratitidini

Afrique de l'est et du sud, Mascareignes

Détectée a La Réunion en 1955
Tres polyphage. On lui connait a La . i

Réunion 56 plantes hoétes de plus d'une dizainamdles différentes.

Neoceratitiscyanescens(Bezzi, 1923)
La mouche de la tomate

Ceratitidini

Madagascar

Mascareignes

Détectée a La Réunion en 1951

Oligophage, inféodée aux Solanaceae
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DacusciliatusLoew, 1862
La mouche éthiopienne

des Cucurbitacées

Dacini

Afrique, Inde, Moyen Orient

Mascareignes

Détectée a La Réunion en 1964

Oligophage, inféodée aux Cucurbitaceae

Dacusdemmerezi Bezzi, 1917
La mouche des Cucurbitacées
de 'Océan Indien

Dacini

Madagascar, Mascareignes

Détectée a La Réunion en 1972

Oligophage, inféodée aux Cucurbitaceae

Bactrocera cucurbitae (Coquillett, 1899)
La mouche du melon

Dacini

Asie-Pacifique (Pakistan - Philippines)
Afrique de 'est, Mascareignes

Détectée a La Réunion en 1972

Oligophage a large gamme d’hoétes.

125 hoétes signalés, majoritairement des Cucurkigce

Bactrocera zonata (Saunders, 1842)
La mouche de la péche

Dacini

Afrique du nord est (Kenya, Egypte)
Asie du sud est, Mascareignes

Détectée a La Réunion en 1991

Polyphage. Une trentaine d’hétes connus.
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1.3.4.La lutte biologigue contre les Tephritidae a La Rénion

On compte a La Réunion trois espéces « indigertks parasitoides de Tephritidae.
Sous ce terme sont regroupées les especes ayaniseolile de fagcon naturelle ainsi que
celles qui ont été introduites involontairement gElomme, sans que ces introductions
puissent étre datées. Il s’agit de trois Braconid@giinae larvo-pupaux :Psyttalia
distinguenda(Granger),P. insignipennis(Granger) etD. fullawayi (Whartonet al, 1999,
Hurtrel, 2000).

A ces espeéces s'ajoutent les introductions vologgamenées par 'RAT* puis le
CIRAD depuis 1962. Lors d’'une premiere phase, d&21® 1982, 10 espéeces plus ou moins
spécifiques sont introduites et lachées (tableaR), let deux premiéres tentatives
d’introduction deF. arisanussont effectuées. Huit de ces espéces sont égalesesiies en
laboratoire et massivement relachées, avec un maxiae plus de 13 millions d’individus
pour Psyttalia concolor(Szépligeti). Une premiere enquéte menée en 188&lat a I'échec
de ces introductions : les seules re-captures awtdotiques et suivent de pres les lachers
(Vercambre, 1982). Ces conclusions décourageantesvoguent une interruption

momentanée des programmes...

...lesquels reprennent en 1995, avec l'introductiedtryoni et P. fletcheria partir
de Hawaii (Hurtrel, 2000, Quilicet al, 2004). Les deux especes sont des Opiinae larvo-
pupaux, le premier s’attaquant a des Tephritidagifores tandis que le second ne parasite
gue certaines Tephritidae des Cucurbitaceae, nogatn cucurbitae Dans le méme temps,
une troisieme tentative d’introduction est faitee@¥. arisanus mais les difficultés de
I'élevage ne permettent de relacher qu'un faiblmime d’'insectes (S. Quilict al. données
non publiées). Quelques temps apres, une enquéeeage afin de mesurer la distribution
géographique et l'efficacité des parasitoides (Ml&lv1998, Simon, 1998). Six espéces sont
répertoriées au cours de ce travail mais les tauyparasitisme relevés restent faibles, a

'exception de celui dé&. giffardianus(tableau 1.2).

C’est a la suite de ce succes en demi-teinte q@RAD décide de s’intéresser une
nouvelle fois aF. arisanus Cette introduction vise principalement I'acclirat@bn d’'un

ennemi naturel efficace d&. zonata récemment arrivée et désormais bien installés. L
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travaux menés précédemment a Hawaii (Harris & Okamt991, Bautistat al, 1999) ont
finalement permis de développer une souche d'éewgble, et il reste a espérer que les

conditions climatiques similaires de La Réunionnpattent des résultats comparables a ceux
obtenus a Hawaii...

Tableau 1.Z. Parasitoides de Tephritid« indigéne » ou introduits éLa Réuniol (Vercambre, 1982, Simon, 19!

Quilici et al, 2004). Les données concernant I'origine géogapmhet la gamme d’hétes sont tirées des sitesaiter
de Noyes (2006) et Wharton (2006).

. . - Gamme . .. 3
Espécé Famille Parasitismé A Introduction  Origine Notes
d’hoétes
P. insignipennis  Braconidae LP Tephritidae ? Madagascar Parasitfaibie
P. distihguenda  Braconidae LP Tephritidae ? Madagascat Parasitisme faible
D. fullawayi Braconidae LP Tephritidae ? Afrique Parasitismbldai
. » . 13.5 millions relachés, pas de
P. concolor Braconidae LP Tephritidae 1962 Afrique
re-capture
) ) » 1965, 1972, Indo- Faibles lachers, pas de re-
F. arisanus Braconidae OoP Tephritidae )
1995, 2003 Pacfique capture
Amérique
_ _ _ q 15.5 millions relachés,
M. uniraptor Pteromalidae P Diptéres 1970 du sud et o L
acclmaté, faible parasitisme
centrak
) . » Indo- 2.8 millions relachés, pas de
D. longicaudata  Braconidae LP Tephritidae 1971 .
Pacfique re-capture
A. indica Eulophidae LP Tephritidae 1972 Inde ? Pas de re-capture
Afrique de 25000 relachés, acclimaté,
T. giffardianu s Eulophidae LP Tephritidae 1972 . . .
louest faible parasitisme
Dipteres
) . : Hémipteres L 2 millions relachés, pas de re-
P. vindemiae Pteromalidae P ; . 1972 Ubiquiste
Hyménopteres capture
Lépidopteres
Coléopteres
Dipteres
) P o 110000 relachés, pas de re-
E. urozonus Eupelmidae LP, P Hyménoperes 1973 Ubiquiste )
. R capture
Lépidopteres
Hémipteres
Afrique 3.2 millions relachés, pas de
T. giffardii Eulophidae LP Tephritidae 1973 ; . . .
équatoriale re-captures
. - - - 1.5 millions relachés, faible
A. daci Figitidae LP Tephritidae 1975 Malaisie ? -
parasitisme
Indo- Acclimaté, parasitisme
P. fletcheri Braconidae LP Tephritidae 1995 _ s
Pacfique localement notable
D. tryoni Braconidae LP Tephritidae 1995 Australie Pas deature

1. M. uniraptor: Muscidifurax uniraptorKogan & Legner /A. indica: Aceratoneuromyia indic#Silvestri); P. vindemiae: Pachycrepoideus
vindemiae(Rondani);E. urozonus Eupelmus urozonudalman;T. giffardii : Tetrastichus giffardiiSilvestri;A. daci: Aganaspis dadiweld).

2. Mode de parasitisme ke plus commun. P : pupRI; larvo-pupal ; OP : ovo-pupal.

3. Origine supposée. Un pay s suivi d'un point @fmbgation désigne la premire description uniquetme
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1.4.Objectifs

Notre travail débute donc avec l'introduction aRéunion de~. arisanusen fin 2003
Il se déroule en parralléle des lachers effectugslesterrain et de leur suivi. La premiére
étape en est une revue bibliographique regroupamtcbnnaissances accumulées sur cet
insecte, revue que nous placons dans le cadre skddetion de I'hdte ches les parasitoides.

Elle doit en effet nous permettre de répondre ¢éasudeux questions principales :

- Quelle est la spécificité dé-. arisanuspar rapport aux Tephritidae locales ?

- Comment ce parasitoiddocalise-t-il ses hotes dans leur habitat ?

Sous la premiere question se cache le probléenfaamptation des différents hotes
gue le parasitoide peut rencontrer dans l'lle ajosicelui des influences respectives de I'hote
et du parasitoide sur leurs développements mutllelsagit également des choix inter-
spécifiques du parasitoide et du déterminisme deedations. La deuxieme question englobe
lensemble des comportements visant a localisédté dans un complexe tritrophique. Y
interférent le parasitoide, I'h6te et leur habitaituel. Quels stimuli guident le parasitoide ?
Quelle est la spécificité de ces stimuli ? Quedie linfluence des facteurs physiologiques et

climatiques sur ce comportement ?

De ces études nous tirerons ensuite une synthésmefiant de qualifier le
comportement de sélection de I'h6te e arisanus Nous analyserons en quoi ce
comportement et sa biologie lui permettent d’exeloefficacement sa niche écologique*.
Enfin, d'aprés les résultats de travaux de labingtaous émettrons des hypothéses quant a
son comportement et sa distribution dans I'enviesnent. D’un point de vue appliqué, ce
travail vise a court terme a favoriser le dévelapert local de la lutte biologique contre les
mouches des fruits. Dans une perspective plus étees nouvelles connaissances acquises
surF. arisanusen particulier et sur le parasitisme ovo-pupabénéraldevraient favoriser
son utilisation, ainsi que celle d’autres paradisia I'écologie similaire tels queopius

ceratitivorusWhartonou Fopius caudatugSzepligeti).
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La revue présentée dans les pages suivantes afpmetion de fournir un socle
bibliographique aux expérimentations qui vont selivElle est organisée en deux axes
d’investigation, global puis spécifigue a notre d&u La premiére partie porte sur le
comportement de sélection de I'h6te chez les paidses, avec une attention particuliere pour
les parasitoides d'ceufs. Elle définit les mécansroensidérés et fournit des pistes de
réflexion pour les expérimentations et les disarssprésentées plus loin. La deuxieme partie
correspond a une synthése des connaissances estuaff. arisanus La encore, elle fournit
des éléments de discussion qui seront utilisédapsuite. En outre, elle souligne les lacunes
existant dans la connaissance de cet insecte,dacgane notre travail a pour ambition de

contribuer a combler.

2.1.La sélection de I'hGte chez les parasitoides d'ceufs

2.1.1.Définition et description

La sélection de I'h6te désigne le processus cotepmntal englobant la recherche par
la femelle parasitoide d’'un hoéte
apte a recevoir et supporter ¢ = —~_ 1 Préférence delhabitat

. L, . 2. Localisation de
développement de sa progéniture

: I'habitatde I'hote
s Er Infochimiques hautemert
wolatils, stimulivisuels

Ce comportement met en scén  { Ay

. . e i il
les échanges d’informations entre P ook

les acteurs du systéme formé p:
le milieu, la plante-héte, I'héte et

le parasitoide. Les informations

4. Reconnaissance
et acceptation
de I'note

Infochi mique ron

volatiles stimuli vsuels,
stimulimécaniques

3. Localisation
de I'hote
Infochimique peu ou non
volatik, stimuli visuels,

stimuli mécaniques

percues peuvent étre de natut

physique (stimuli visuels

» Figure 2.1. Apercu génél du comportement de sélection

mécaniques...) mais son I’héte chez les parasitoides (d’aprés Vinson, 1&7Aénson, 1991)

majoritairement de nature chimique et sont alorsignées par les termes d’infochimiques

(sémiochimiques)* ou plus précisément d’alléloclojnds *.

Les premiers travaux sur ce sujet datent des ant@®0 (Salt, 1935, Laing, 1937).
Classiquement, on divise la sélection de I'hétegemtre phases (figure 2.1) que sont la
localisation de I'habitat, la localisation de I'ie.s, la reconnaissance puis l'acceptation de

cet héte (Vinson, 1976, 1998). Une derniere phiseggulation de I'hote, désigne les
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interactions liant I'hGte parasité au parasitoidemature, interactions particulierement
complexes dans le cas des endoparasitoides*. @etteere phase, qui ne concerne pas
directement le comportement de recherche de I'edue sera abordée ici que sous forme
d'une revue succincte des mécanismes de réponseanitaine de I'héte et de leur

contournement par le parasitoide.

Cette séquence n’est que théorique, I'importaetaive de chacune de ces phases
dans le comportement d’'une espece de parasitoigieédoétant trés variable (Vet al,
1995). Dans la présente synthese, on s’intéregsrcipalement aux espéeces ayant un lien

taxonomique (Braconidae) ou écologique (parasitoitieeufs) avec notre modéle d’étude.

2.1.2.Stimuli visuels et mécaniques

Parmi les travaux de recherche sur le comportehesitparasitoides, I'essentiel des
études publiées porte sur la compréhension desllstlfactifs. La réaction aux stimuli autres

a été relativement peu étudiée.

Les stimuli visuels jouent pourtant un réle déteamt (quoique leur importance
relative soit difficile a cerner) dans la recherdes ressources indispensables a la survie et a
la reproduction de nombreux parasitoides. lls irdida perception de la taille, la forme et la
couleur. Ces parametres, en particulier la tgileent par exemple un role direct sur le taux
de parasitisme de la Tephritidaeastrepha. ludend.oew) parD. longicaudataLeyvaet al,
1991). Dapsilarthra rufiventris (Nees) (Braconidae : Alysiinae), parasitoide devdsr
mineuses d’Agromyzidae, répond aux dessins blanteéaires formés par ses hétes sur les
feuilles attaquées (Sugimott al, 1988). Combinés aux stimuli olfactifs, les stimusuels

peuvent avoir un effet synergique, comme cela alétiontré che. glomerataWackers &
Lewis, 1994).

Les couleurs peuvent étre définies par leur teirge leur réflectance*. Par
conséquent, la réponse aux stimuli visuels peatidtiuite par des informations chromatiques
(perception véritable des couleurs) ou achromasigBeitsclet al. (1992) ainsi que Chittket
al. (1993) ont démontré que la plupart des hyménaoptapocrites* ont une perception

trichromatique de leur environnement grace a dedqrécepteurs sensibles aux UV, au bleu
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et au vert, qui permettent la perception d’inforima chromatiques. L'utilisation
d’'information chromatique par certains parasitoideginsi pu étre clairement démontrée
(Fischeret al, 2003a), bien que souvent cette perception nespusre clairement dissociée
de l'influence des informations achromatiques (Mreg#& Jang, 1992, Schmidit al, 1993).
Par alilleurs, la perception des contrastes luminesix fondamentale dans la vision de
nombreux hyménopteres : ceci a été démontré psupddinisateurs (Menzel & Schmida,
1993, Giurfa & Lehrer, 2001) mais également powsr plarasitoides (Fischet al, 2003b).

Cependant, tres peu d’études ont été realiséaz glarnier groupe.

La catégorie la moins documentée de stimuli inglust englobe les stimuli
mécaniques, a savoir la perception des texturds,tdéle, des vibrations... Bien que certains
d’entre eux, comme des stimuli sonores, puisseitegU’orientation a distance (Vinson,
1984), ils sont principalement percus au contaahterviennent donc tardivement dans la
séquence de sélection de I'hdte. On connait dewee ou de tels stimuli interviennent dans
la localisation de I'héte. Par exempR, concoloret D. longicaudata Opiinae larvo-pupaux,
détectent les larves hétes par les vibrations lgg'a@réent en se déplacant dans le substrat
(Lawrence, 1981, Canale, 2003). Pour des parasgadphages*, ces stimuli interviennent
lors de la reconnaissance et l'acceptation ded;hjpar estimation de sa taille ou de sa forme
(Strand & Vinson, 1983a, Borgesal, 1999).

2.1.3.Stimuli olfactifs

Plusieurs catégories d’infochimiques sont classient distinguées selon une analyse
colt/bénéfice pour les émetteurs et les réceptenmgparle d’allomones*, de kairomones* et
de synomones* (Nordlund & Lewis, 1976). D’autreasslfications de ces allélochimiques
ont été proposées, l'une étant fondée sur les s@sonomportementales induites chez le
parasitoide (Vinson, 1991). Elle distingue quatteuges de composés de nature différente,
qui s’échelonnent lors de la sélection de I'hd@blgau 2.1) C'est cette classification que

nous utiliserons ici pour présenter le comportendengélection de I'hote.
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2.1.3.1. Groupe O : la préférence pour un habitatahné

Considérons rapidement la répartition des panasisod’'un point de vue écologique
dans leur environnement. Leur concentration danshalitat donné sera dirigée par de
multiples facteurs de nature abiotique (luminositgluviométrie...) ou biologique
(compétition, prédation...). Untel habitat maximségurs chances de contacter des signaux
permettant la localisation de I'hdte et I'ovip damit, tout en leur offrant des ressources telles
gue la nourriture, les partenaires sexuels etahril Il peut différer de I'habitat d’émergence
du parasitoide. Ces divers paramétres, par aildiffisiles a quantifier, ne rentrent pas dans
le champ de notre étude puisque la sélection dee’ proprement parler ne débute qu’avec

la localisation de I'habitat potentiel de celuif@inson, 1998).

Tableau 2.1. Résumé de la séqice de la sélection de I'hdte, des stimuli olfactitides comportements assoc
(Vinson, 1991).

Niveau de
Séquence Comportement sélection de  Source Nature Chémorécepteurs
I'nbte
Groupe 0 Prle‘lizrbeipaote de Accumulation 0 Environnement ? Nombreux ?
Localisation de czlrirr]r:eu-:;:é
Ihabitat Vol orienté vers la N Composés attractifs
Groupe | potentiel de source 1 dhates, hautement volatils
Ihote organismes
associés
a) Transition : Plante héte, Antennes
atterrissage 2 CO[S,?%:Q;NE Composés
- chimiques
Groupe Il ocalisation de b) Marche, Hote, modérém gnt volatils
'hote tatonnement 3 communaug
antennaire d’hbtes
Reconnaissance Arrét, tatonnement
de I'hote antennaire A Composés
- — 4 Surface de Ihote chimiques non
a) Transition ou de son abri volatils
Groupe  Acceptation de antennes-
" Ihote owpos¢e ur
b) Insertion de 5 I Composés Ovipositeur
l'ovipositeur Milieu interne chimiques
Oviposition Ponte, injection de 6 de fhote hydrosolubles

« Venins»

2.1.3.2. Groupe | : la localisation de I'habitat

Il s’agit ici pour le parasitoide de localisempleoche environnement de son héte. Dans
le cas d’un hote phytophage, il s’agit de la plantelaquelle celui-ci se nourrit. Mais il s’agit
également des autres individus constituant la @opul héte, voire des autres organismes
commensaux, qui peuvent également émettre desly@atcus par le parasitoide. Pour cette
raison, Vinson (1984) préfére parler de localisatite la communauté des hoétes potentiels.
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Cette localisation sous entend une détection detanbes volatiles a une certaine distance de
la source, qui peut aller de quelgues centimetpdasieurs centaines de meétres, bien que des
données précises manquent pour illustrer ce deodsr Pour cette raison cette phase est
parfois subdivisée, la recherche proximale (parmgMe la localisation d’'une section
particuliere de la plante) étant alors désignées seuerme de localisation du micro-habitat.
La perception de ces différents stimuli volatilduit une anémotaxie* vers leur provenance
qui se conclut classiquement par un atterrissagdassource émettrice. Ce comportement
correspond donc a un vol orienté, et on parleres ale stimuli attractifs ou « attractant »* en
opposition aux « arrestant »* que nous évoquerdunsIpin (Dethieret al, 1960).

Lilfa =
g

La majeure partie de ces }
;
|
;

———

signaux chimiques correspond aa

=
des composés hautement volatils3: f

I

I
|
permettant linduction de o ;’I \

g

stirmatin d
N,
&

comportements de recherche
longue distance (Godfray, 1994).

L’origine de ces composeés est plu A

iy

diverse, puisqu'elle peut étre

associée a I'hote directement, a Espace

sy N igure 2.2. Relations entre la recherche directiole (zone A)
son activite, ou encore a la planté; I’exploitation du patch d’hdétes (zone B). Darst espace a

hote (Quicke, 1997). Dans le casdeux dimensions, l'insecte suit tout d'abord un mesnent
' ' dirigé, guidé par des stimuli (« attractant ») timsité croissante.
des parasitoides d'ceufs, ou l'ornC’est larecherche de I'habitat. Ces stimuli afteigt un plateau
) L _ d’intensité (« arrestant ») et induisent une rechererratique,
suppose une faible émission voireprivée de stimuli directionnels. C'est la recherdeel’hotes.s,
signalé par un pic trés localisé d’intensité demusti percus
une absence de substancegGodfray’ 1994).
volatiles émis par I'néte (Noldust al, 1988), on envisage plutét la perception de stimul
provenant de la plante-héte, de la population @@t/ou de l'interaction des deux (Vinson,

1998).

La plante héte elle-méme peut étre source de ceéyattractifs pour le parasitoide,
au méme titre que pour I'héte (Lewis & Martin JiQ9D). Ces synomones peuvent étre
produites par la plante-hote indemne (Barbosa &n&eans, 1985, Nordlunet al, 1989,
Takabayashet al, 1998) ou a la suite de l'action phytophage déteh(Turlings et al,
1990b, Turlings & Tumlinson, 1991, Turlingd al, 1995). On parle alors de synomones a

production induite par I'h6te, hautement spécifgjygruisqu’elles peuvent permettre au
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parasitoide d’effectuer une discrimination entre depeces proches de ravageurs (De Moraes
et al, 1998, De Moraes & Mescher, 1999). Les Bracon@atesia rubeculdMarshall) etC.
glomeratanon seulement répondent aux odeurs émises palatdeghdte, mais peuvent
également discriminer entre des plantes plus onsriofestées (Geervliet al, 1998b). Plus
précisément, on sait qie longicaudatarépond a des alcools primaires, des ald éhy desset
acides organigues. Ces molécules proviennent dugaurrissant sous l'action de I'héte,
l'attraction étant provoquée par les produits déelanentation fongique plutdt que par des
kairomones directement émises par les larves l{Gesmnyet al, 1977). A l'inverse, cheP.
fletcheri cette augmentation des réponses au fruit attaguéent pas des microorganismes
commensaux mais bel et bien du fruit pourrissairimime (Messinget al, 1996). La
réponse est parfois liée au degré de spécialisagadote : si deux Encyrtidae monophages
(Epidinocarsis lopezDe Santis etPhenacoccus maniholil atile-Ferrero) sont sensibles a
lodeur de la plante héte attaquée, seul le prendemt I'héte unique est lui-méme

monophage, répond a l'odeur de la plante indemaa Baaren & Nénon, 1996).

La population héte, incluant les stades de déysoment non parasités, peut
€galement étre source d’infochimiques. La détectiome phéromone sexuelle hautement
volatile peut intervenir dans le cas ou les lietacdouplement de I'hn6te sont proches des
lieux de ponte, ou encore si les ceufs sont impségaéla phéromone (Quicke, 1997). Citons
en exemple les cas d&richogramma evanesceng/estwood (Lewiset al, 1982)
(Trichogrammatidae) ouirissolcus basaligWollaston) (Scelionidae) (Colazzt al, 1999).
D’autres phéromones, telles les phéromones d'aipéigaepérées par les parasitoides de
larves de drosophiles (Wiskerled al, 1993) ou certains Encyrtidae oophages (letadl,

1995) illustrent également ce mode de détection.

En raison du rappor de taille entre I'héte et $abitat et des comportements de
dissimulation fagconnés par I'évolution, les stiménis par la plante sont généralement plus
faciles a détecter a une certaine distance. Ce diipfochimiques est donc théoriquement le
premier percu mais ne constitue qu'un indice dpriésence potentielle de I'héte dans cet
habitat donné (Vinson, 1991). En fait, il existen@alement une relation inversement
proportionnelle entre la détectabilité d'un compusktil et la fiabilité de son association a
'héte (paradigme fiabilité/détectabilité des infiomiques). Les synomones induites

systématiquement par la plante-héte suite a l'agade I'h6te sont une alternative a ce
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principe (Vet & Dicke, 1992) : elles sont a la fbsutement détectables et hautement fiables

puisqu’elles impliguent obligatoirement la préseded’hote.

2.1.3.3. Groupe Il : localisation de I'h6te

L’étape suivante conduit le parasitoide au contlacson hoéte. Les stimuli entrant en
jeu lors de cette phase different des précédentéepa@omportements qu'ils induisent, leur
nature, leur portée et, dans une moindre mesurepitégine. Alors que les stimuli précédents
induisent un déplacement orienté, ceux qui intenvéat lors de cette étape provoquent une
intensification du comportement de recherche ndantg, localisé a I'intérieur du micro-
habitat (figure 2.2). On passe typiquement d’'un d@oigé & une marche erratique et de

tatonnement par les antennes et I'ovipositeur.

Les composés chimiques intervenant a ce stade tgpigjuement des kairomones
modérément volatiles, détectables par le parasitaidaible distance (< 1 m). Dans le cas
d’'un parasitoide d'oeufs, de tels stimuli peuvenehcore étre émis non par I'ceuf-héte lui
méme mais par les autres stades de développemé&hbe et de préférence associés a des
évenements chronologiguement proche de la pontetell®s substances volatiles peuvent
provenir des jeunes larves avoisinantes, de le@chats (feces, exuvies...) ou encore de

composés liés a la ponte (Vinson, 1976, 1991, 1998)

Bien sdr, la différenciation entre « attractanhautement volatils ou « arrestant »
modérément volatils est parfois schématique : @n lconsidére par exemple le cas de
Habrobracon hebetoSay), on s’apercoit que les feces de son hotéemgrent a courte
distance le sondage du substrat par I'ovipositéukshimaet al, 1989), mais également
gue cette odeur est encore percue a 65cm de laes(®arraet al, 1996). La réponse aux
feces de I'hdte est par ailleurs assez commune lgserchneumonoidea, puisqu’elle a par
exemple été signalée chez les Braconilfaeroplitis croceipes(Cresson) (McCalet al,
1993) etMicroplitis demolitor Wilkinson (Hérardet al, 1988) ou encore I'lchneumonidae
Diadromus pulchellugThibout et al, 1993). Dans un autre registre, les parasitaikiEsifs
de papillons répondent a 'odeur des écailles t@wlues ailes des adultes. Ce phénoméne a
pu étre observé chez les Trichogrammatidae (Noddue, 1986) ou encore les Braconidae
Cheloninae (Chiri & Legner, 1982). Enfin, plus pmeade notre sujet d’étude, il a été montré

gue I'Opiinae Opius lectusGahan, parasitoide larvo-pupalBeagoletis pomonell@Valsh),
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détecte les sites de pontes de son héte gracetaramones de marquage, ou HMP (Averill
& Prokopy, 1989), que celui-ci dépose sur le sugRrokopy & Webster, 1978).

2.1.3.4. Groupe Il : reconnaissance et acceptatiode I'hote

Une fois en contact avec son héte, le parasithiitedécider si celui-ci est apte ou non
a assurer un développement correct a sa progéniareffet, il aura a estimer si la cible en
guestion appartient a une espece-héte. Si c'astsleil devra encore décider si les ressources
nutritionnelles apportées par cet héte sont suffesaet s'il n'est pas déja parasité par un autre
(multiparasitisme* ou superparasitisme*). Cette gghalu comportement de recherche de
I'héte répond a des informations nettement diséimale celles recues jusque-la. Les stimuli
percus sont dans ce cas physiques (tactiles, s)soelcorrespondent a des infochimiques non
volatils (Vinson, 1991).

Les parasitoides d’'ceufs reconnaissent leur hédeegd des facteurs externes ou
internes. Ainsi,Telenomus heliothidié\shmead (Scelionidae) reconnait I'oeuf-héte a €aid
de facteurs physigues (la forme de I'ceuf) et chiragg(présence d’'une kairomone protéique a
la surface de I'ceuf) (Strand & Vinson, 1982, 1983jtte kairomone est constituée de deux
protéines sécrétées par les glandes accessoité®ieNoctuidae qui serviraient de substrat
adhésif a la ponte (Strand & Vinson, 1983&3cogaster reticulatdWatanabe), Braconidae
ovo-pupal, localise et accepte ses oeufs-hbte grace kairomone éthano-soluble (Kainoh &
Tatsuki, 1988).

Les substances internes a l'ceuf qui induisentigiosition semblent relativement
simples et sont aisément simulées en laboratdirehogramma pretiosunRiley et T.
minutumRiley (Trichogrammatidae) pondent dans des ceuficiats emplis d’'une solution
de chlorite de potassium et de sulfate de magné@ilettles Jr & Morrison, 1982). Quant a
A. reticulatg son oviposition est stimulée par des acides amnimésents dans I'hémolymphe*
de son hoéte, en particulier I'histidine, I'arginieela méthionine (Kainokt al, 1989, Kainoh
& Brown, 1994).

La capacité de discrimination entre un hote déjagité ou non a pour effet de limiter

la compétition intra-spécifique, généralement &tal la descendance d’au moins une des
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femelles. Souvent, cet évitement de la comp étegtnsélectionné par I'évolution, bien que la
compétition puisse dans de rares cas favoriseréleldppement des larves, en particulier
lorsqu’elle affaiblit les défenses immunitaires/tdte (Turlingset al, 1985, Van Alphen &
Visser, 1990). La majorité des especes de pardsga¥st donc en mesure de discriminer les
hétes parasités par les femelles de leur espéltimvArse, on connait peu d’espéces dont les
femelles discriminent les hétes parasités par eleelfes d’autres especes (Quicke, 1997). En
confrontant trois especes de parasitoides d'a€iligl¢nus insularisCressonT. pretiosumet

T. heliothidig, toutes trois capables de limiter efficacemerduperparasitisme, on s’apercoit
gque seul le Braconida€. insularis effectue un examen interne de l'ceuf. Les deux
Trichogrammes s’arrétent a un examen externe duoctiod l'aide des antennes (Ables

al.,, 1981). Dans cet exemple, il est important derngtgaucune des trois espéeces ne rejette
les ceufs préalablement parasités par une femelleedautre espece. Le phénoméne de
marquage des ceufs a été observé TieEmomus sphing{@shmead) (Scelionidae). Apres la
ponte, la femelle frotte son ovipositeur sur lafawe de I'oeuf-hdtependant une a deux
minutes, déposant un composé qui empéche la poatdadmajorité des femelles
conspécifiques (Rabb & Bradley, 1970).

2.1.4.Le rOle des organes sensoriels

La majorité des travaux effectués sur les orgaeasoriels ont porté sur I'ovipositeur
et les antennes. Ces organes sont porteurs de easelsr sensilles* (figure 2.3), dont on
distingue différents types momhologiques. Plusietlassifications ont été proposées (Slifer,
1970, Zacharuk, 1980, Schneider, 1994). Elles

peuvent é&re mécano- ou chémoréceptrices, a

Pore

Dendrite
- Huide
Cuticule

distance ou au contact, parfois hygro- ou
encore thermoréceptrices. Les plus
Cellules accessoire communes, de type placoide*, sont percées de
reeepe multiples pores e semblent toutes
Axone chémoréceptrices. L'ovipositeur est également
Figure 2.3. Représentatic schématique d’un percé de nombreux pores, qui peuvent avoir

section longitudinale et transverse d'une sensille _ _ _
olfactive (Schoonhovest al., 1998). un role sensoriel ou sécrétoire (Quicke, 1997).
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Les informations percues par ces sensilles soansmnises sous forme de
dépolarisations bréves d'intensité constante, leseriels d’action (figure 2.4). lls sont
transmis le long de I'axone liant la cellule réc@g® au systéme nerveux centra les lobes
antennaires situés a l'avant du cerveau et sulédida glomeruli*. Le nombre et la fréquence
des potentiels d’actions percus donnent une infoomaguantitative sur le stimulus percu,
tandis que la nature des canaux olfactifs actieésd une information qualitative. En effet, a
chaque profil de réponse correspond une machideneée constituée du récepteur olfactif,
d’'un glomerulus et probablement d’'une protéineidation spécifique. Des travaux récents
permettent d’appréhender les bases génétiques diptmse aux infochimiques. Chez la

drosophile par exemple, on a pu
Stimulus b)

o Pas de Stimulus Stimulus montrer qu’a un récepteur olfactif
| stimulus faible fort ] ]

mv - h donné correspond un gene particulier
e (Dahanukaret al, 2005, Jefferis &

Dendrite  ¢)

Potentiels Hummel, 2006)

d’action

mv I l ‘ Il l
Axone vers

systéme Temps

nerverGeEnic ont été mises en lumiere sur le
Figure 2.4. Anatomie et physiologie du systéme récepteu . .
L'unité de base, le neurone : un stimulus approgmiéaine un fourreau de lovipositeur, les tarses
changement du potentiel de la membrane, le potenti Loz
récepteur. b) Le potentiel récepteur est trans foampotentiels Bu les palpes buccaux. En général
d’action. c) Les potentiels d’'actions ont une &aitlonstante, cependant, leur nombre est inférieur
mais leur nombre est proportionnel a I'amplitude mitentiel

récepteur (Bernays & Chapman, 1994). a celui des récepteurs antennaires.

D’autres sensilles réceptrices

Les hymenoptéres parasitoides portent sur lesgpdée mécanorécepteurs campaniformes*
responsables de la détection des vibrations. Eliposition relative des différentes parties
du corps semble étre évaluée par le biais de pestefaces densément parsemées de

minuscules sensilles mécanoréceptrices, et il a¥ggéré qu’elles pourraient avoir un role
dans l'estimation de la taille de I'héte (SchmidtSgnith, 1987).

Les hyménoptéres sont pourvus de deux yeux corspaisée trois ocelles. Dans ces
récepteurs, a la différence de ce qu'on observes dem autres récepteurs sensoriels,
linformation lumineuse n’est pas transmise par petentiels d’action discontinus mais par
une diffusion continue des substances synaptiques.pigments photosensibles contenus

dans les cellules réceptrices transmettent lesnrEtons lumineuses lorsqu’ils sont activés
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par les longueurs d’ondes correspondantes. Lesauxamenés sur les photorécepteurs
d’hyménopteres ont montré une sensibilité spectmradeimum a trois longueurs d’ondes
(340, 430 et 535nm), ce qui tend a prouver que dgorité d’entre eux a un systeme de
perception visuelle trichromatique dans les UV,bleu et le vert. Un quatrieme pic de
sensibilité, dans le rouge (600 nm) a été mis é&tedee chez quelques especes, notamment
des symphytes*. Il n’a pas été possible de liesdasibilité spectrale de chaque espéce avec

son écologie (Peitsait al, 1992).

2.1.5.Plasticité* et flexibilité* des comporte ments

Le comportement d'un parasitoide est déterminé [ateraction de facteurs
géenétiques, environnementaux, physiologiques etigcq(Vet et al, 1995). Les facteurs
génétiques, a I'échelle d’'un individu, sont parim&bn invariants et innés. Les facteurs
environnementaux englobent les facteurs biotiquesta(mment les allélochimiques vus
précédemment) et abiotiques (notamment météoraleg)q alors que les parametres
physiologiques correspondent a l'alimentation,d'alg statut reproducteur, le nombre d’ceufs
disponibles pour la ponte... Enfin, les facteurguac désignent les parametres intégrés par le
parasitoide grace a l'apprentissage. Dans ce afagy nous nous attacherons a ces deux
derniers types de facteurs, afin de les définid'eppréhender les types de mécanismes

pouvant intervenir dans notre modele d’étude.

2.1.5.1. Lapprentissage : définitions
2.1.5.1.1. Que définit le terme d’apprentissage ?

Pour Vetet al. (1995), la définition la plus simple de 'appresage (« modification
du comportement par l'expérience ») n'est pas mmtient satisfaisante. En effet, les
modifications observées peuvent par exemple dérdulstatut physiologique du parasitoide,
ressenti et donc prenant part a 'expérience de-celDans ce dernier cas, on ne peut parler
d’apprentissage. Un consensus s’est donc génénatlestabli pour définir sous ce terme les
réponses comportementales obéissant a trois eritdreElles modifient le comportement de
facon répétitive grace a I'expérience ; 2- Ces fiations sont graduelles avec I'expérience
jusqu’a une asymptote d’intensité ; 3- Ces répomsgsises peuvent disparaitre suite a une

autre expérience (Papaj & Prokopy, 1989). Le dengi@oint s’applique avec difficulté aux
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parasitoides, chez lesquels l'apprentissage seétbdequasiment instantané (Vet & Dicke,
1992).

2.1.5.1.2. Les différentes formes d’apprentissage

2.1.5.1.2.1Les acquis pré- et post-émergence

On peut tout d’abord distinguer les deux phase®: et post-imaginale, durant
lesquelles le parasitoide est susceptible de agresgon expérience. On pense le plus souvent
aux acquis de la vie imaginale (Godfray & Waage389 Cependant, il est maintenant
reconnu que le comportement de I'adulte peut égaierdtre modifié par 'environnement qui
a été le sien lors des stades larvaires et nymalbes, que I'essentiel du systéme sensoriel de
l'adulte ne se met en place que lors de la nympkdse& Groenewold, 1990). Ce dernier
hiatus a donné naissance a I'hypothese du legsigquineni{« Chemical legacy hypothesis »),
selon laquelle 'environnement chemo-sensorielliérjile se transmettrait a 'adulte non pas
par une modification neurale permanente (mémoirgis par des traces physiques de cet
environnement a l'intérieur ou I'extérieur du corge I'insecte (Corbet, 1985). Quoi qu’il en
soit, il est généralement admis que I'expériencpide lors du stade adulte influe beaucoup
plus sur son comportement que « l'expérience » iaeqavant I'émergence (Vet &
Groenewold, 1990).

2.1.5.1.2.21’apprentissage associatif et non associatif

A I'émergence, on considére que I'adulte posséde tn panel de stimuli, innés,
auxquels il peut répondre avec une intensité @iffia (figure 2.5). Les stimuli engendrant les
réponses les plus fortes sont sensés avoir étéléagular I'évolution et leurs réponses sont
donc moins susceptibles d’étre modifiees par I'epfissage. Il peut s’agir par exemple de
réponse a des stimuli émanant directement de I'tate parasitoide spécialiste. Les autres
couples stimulus/réponse concernent alors des igtépr de [l'environnement, des
caractéristiques d’hétes pour un généraliste...{ éafire des parametres hautement variables
d'une génération a lautre. Ce réponses sont les glsceptibles d’ére modifiees par

I'expérience (figure 2.6)Vet et al, 1995).

L'apprentissage est dit associatif lorsqu’il lie stimulus a une réponse ou a un autre

stimulus. Il s’agit la de conditionnement, dont distingue deux formesg et B. Le
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conditionnement o  désigne

laugmentation d’intensité d’'une

Potentiel '="~q._h
reponse ™ réponse innée a un stimulus par
1 Y . e
i ‘a‘\ apprentissage  associatif. Le
1 A .. . N
' N conditionnement3 s’applique a
i
'1'11 lapparition d'une réponse par
|1 T N . N
! 1 | N rapport & un stimulus nouveau, la
S, Rang du stimulus S encore par apprentissage
I | | | —— ..
Farte éponse imée Réponse inée plus Bible Aucune réponse innée associatif (Vetet al, 1995).
Appre ntissage faible augmentable par sensibilisation ~ Aquisiion de nouvelles réponses
ou conditionne ment o par conditionne ment 3
Figure 2.E. Diagramme des réponses comportemen
potentielles a toute une variété de stimuli envimmentaux. Tous On distingue également

les stimuli pergus sont rangés sele potentiel de réponse inné o
I'insecte. Les stimuli situé apres; Sont au dela des capacif deux formes non associatives

perceptives de I'insecte et ne peuvent étre ajfgaset al, 1995). d’apprentissage : Ihabituation et

la sensibilisation. La premiére désigne la dimiomitprogressive d’'une réponse par rapport a
un stimulus invariant et la deuxieme l'augmentatitenla réponse a un stimulus reconnu de

facon innée mais non associé a un renforce ment*eival, 1995).
2.1.5.1.3. L'apprentissage : pour qui et pour quoi ?

Une fois définies les modalités de I'apprentissagels pouvons nous interroger sur sa
raison d’étre. En fonction du modZéle tritrophigeed#, on peut présupposer I'existence ou
non d'un phénomene d’apprentissage. Tout d’abdhgpbthése d’'un comportement de
prospection optimal (« optimal foraging »*) faconpér les mécanismes de la sélection

naturelle invite a considérer la valeur adaptatiuen tel comportement par une approche

P?tentlel “..,1“ E.{I Variation potentielle
reponse "."”hiu IEII :je la réponse par
L7 'apprentissage
L Loy app g
L W
ol TN
R,
L e Y
Wil BTN
XNk,
e SRR
WEEENEEEN
VU N e Y
S I e
p i e TR
b T B o R e
R e S
. G T T
- B D il —_———

Rang du stimuli

Figure 2.€. Conformément au modéle précédent, les réponsesaabementales les plt
susceptibles d’'étre modifiées par I'apprentissage selles entrainant une réponse innée

d’intensité intermédiaire (Vett al, 1995).
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colt/bénéfice. Ainsi, certains parasitoides traxiglisés, de petite taille ou a longévité tres
faible ne montrent aucune faculté d’apprentiss@&gtting et al, 1997, Geervlietet al,
1998a). Pour d’autres, l'apprentissage peut éteréponse au probléme déja évoqué de
fiabilité/détectabilité des stimuli dirigeant lalesgion de I'héte (figure 2.7), probléme plus
important lorsque le parasitoide est peu spécifigladtaquant a des hotes émettant peu ou
pas de composés volatils. Dans ce cas, I'appraggsde stimuli que le parasitoide pourra
associer a la présence des hdétes améliore grantdeyroencomportement de recherche. On
peut donc s’attendre a ce qu’'une telle espece masez peu de fortes réponses innées a des
stimuli donnés, mais présente au contraire une foropension a lI'apprentissage (\&ttal,
1995). Il importe également de considérer la phagieldu systeme étudié. On considére en
effet que I'existence de phénoménes d’apprentissstgelus probable chez les espéces vivant
dans un environnement aux variations prédictibkschelle de la vie d’un individu mais non

a celle de générations successives (Stephens,.1993)

2.1.5.2. Interférences avec I'état physiologiqueque faire et quand ?

Chez les espéces de parasitoides dont les adeltesurrissent, I'alimentation peut
affecter grandement le potentiel de recherche d$hdEn particulier, lorsque les sources de
nourriture sont séparées dans 'espace ou le teimpbhabitat de I'hote, le parasitoide devra
affecter du temps a leur recherche (Lewisal, 1998). Ceci implique pour ces parasitoides

femelles un compromis

PROBLEME SOLUTION PROBLEME
(« trade-off »*) entre la —
DA | s e #3XH
H A ek o | e, s Jro.
prospection pour 'hote et la  iwi.. st L BRI P e 2
f - Saftr— .&tﬁ%' — ﬁhfﬁj‘%! }'-}‘_"-lh.'-‘b[-".-?'} i |
nourriture. Lewis et Takasu | e e XN
nsi démontre | B |\ P& /=
(1990) ont ainsi démontré | @ | = T | T
I - T, I‘\.x ,.-"'"' ‘“"’iﬂ.ﬁ'ﬁ!ﬁ‘“"
. 7 . E T3 s
que M. croceipes eétait _ Jm— | e Py EJ;..SEFI.}F
P . ? i APPRENTISSAGE e =0
capable de mémoriser |———— ASSOCIATIF . _
Stimuli de F'héte Stimuli de I'habitat
plusieurs odeurs et de le:. o _
Forte fiabilité : &= Forte fiabilité Faible fiabilité

bY

associer a I'h6te ou la Fable détectabilite Forte détectabilité -=—— Forte détectahilité

nourriture, puis de
Figure 2.7. Le dilemme fabilié/détectabilité et son contournement

s’orienter vers l'une ou les parasitoides grace a I'apprentissage assodtatiissociant des stimuli
, . hautement détectables a d’autres fortement subtepti’étre associés a
lautre en fonction de leur |gyr cible, les parasitoides peuvent temporaireraegmenter la fabilité
statut alimentaire. d’indices indirects de la présence de leur hoté éval., 1995).
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Un autre parametre physiologique essentiel esjuémtité d’oeufs disponibles a un
moment donné chez la femelle a la recherche d'ue.hBn effet, plusieurs études ont
démontré que ce stock est limité et donc limitast, ce méme pour les especes
synovigéniques* (Heimpel & Rosenheim, 1998). Poes derniéres, cette limitation est
d’ailleurs plutét temporaire et récurrente, bierede rythme de production décroisse avec
lage. Ainsi, on concoit que des femelles en situratle pénurie ovocytaire soient beaucoup
plus sélectives vis-a-vis des hotes rencontrésdtueres mieux pourvues (Godfray, 1994).
Cette question a fait I'objet de la mise au pomhdmbreux modeles comportementaux, mais
les démonstrations expérimentales sont rares (Hzig&Rosenheim, 1996).

2.1.6.Interactions physiologiques hoéte-parasitoide

Les endoparasitoides koinobiontes* se développefintérieur de leur hote sans
empécher son développement. Ces développementsntsrgt intimement liés entrainent de
nombreuses interactions d’ordre immunitaire ('hétsaie de se débarrasser du parasitoide,
qui tente de survivre) et hormonal (le parasitodge développe en fonction des stades
juvéniles de son hbéte ou inversement) : le compwete ou le développement de I'héte
peuvent s’en trouver affectés. Nous examineronia i@ponse immunitaire de I'héte.

2.1.6.1.La réponse immunitaire chez les dipteres

Afin de se faire une idée des mécanismes de défdes Tephritidae face au non-soi,
on peut se référer au modeéle de diptére le pludiegta savoir les drosophiles (figure 2.8).
Plusieurs aspects de la réponse immunitaire élalmaéla drosophile sont également connus
chezC. capitata(Charalambidist al, 1994, Marmarast al, 1994). La réponse immunitaire
face aux macro-organismes repose principalementenwap sulation. Ce phénomene décrit
la transformation d’hémocytes de I'héte qui comstitt une gangue mélanique autour de
intrus ce qui a pour effet de le priver de nuteimis et/ou d’'oxygene et entraine son
élimination (Strand & Pech, 1995). Les hémocytesit sdes cellules sphériques de
I’'hémolymphe qui constituent le type dominant daspiocytes chez les larves. Un autre type
de cellules, propre aux dipteéres, intervient adssis ce phénomeéne : les cellules a cristaux
(« crystal cells »), caractérisées par des inahssemzymatiques (Vass & Nappi, 2001).
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La reconnaissance du non-soi met en jeu des puxemncore mal élucidés. Elle
entraine une cascade de réactions dont la proidardes hémocytes et leur transformation en
lamellocytes, plus grands et aplatis. Les lametlesyadhérent a la surface du corps étranger
et forment une gangue épaisse. Les cellules aaaxstinitialement absentes, proliferent
ensuite et adhérent a cette gangue. Elles sonbmsaples de la synthése d’eumélanine
(phénomene de mélanisation). Le role de ces pignesit encore méconnu, mais on suppose
que certains de leurs précurseurs comme la quirsmittecy totoxiques. Ces toxines, associéees
a des composés réactifs azotés ou oxygeneés, partica la destruction de l'organisme
encapsulé.

Unsuccessful parasitoids S uccessful parasitoids

A |

Ganaspis mellipes

- 5 I
\ Leptopilina boulardi Leptopilina heterotoma

st @ > )
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SUPPIes5as / suUppresses hamocyte
malanogenesis == differentiation, melanc-
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Figure 2.€. Devenir de divers parasitoides face au systénmaumitaire d'une drosophile. Les ceufs
parasitoide avirulent sont éliminés par la répomsaunitaire de I’'héte, qui inclue la prolifratiahhémocytes,
la mélanogénese et la synthése de molécules cigaesx L'ensemble est désigné sous le terme d’entjon.
A I'opposé, les parasitoides virulents parvienrgenbntourner cette réponse (Vass & Nappi, 2001).

L’encapsulation ne mene pas toujours a la desbruaiu parasitoide, et semble
fortement dépendre de la spécificité de la relatibte-parasitoide (Nénast al, 1988). De
plus, le succes de cette réponse immunitaire dépenadsouches géographiques de I'hote
comme du parasitoide (Rizkt al, 1990), de la condition physiologique générald'lai@te

(Blumberg, 1982, Debolt, 1991) ou encore du nontoeufs pondus par le parasitoide. Ce
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dernier point est important puisque dans certaaissle superparasitisme peut constituer un
désavantage pour le parasitoide (Giordanengo & Ném@90) ou au contraire un avantage
(Streams, 1971).

2.1.6.2. Contournement de la réponse immunitaire pde parasitoide

La plus simple des mesures d'éviement constagSesd’ordre comportemental :
pondre la ou lorsque I'héte n'est pas en mesusediEfendre. En fait, on peut considérer que
s'attaquer a des ceufs est la premiére de cesgigtpuisque la réponse immunitaire y est
minimale, voire nulle (Vinson, 1998). Les autrespoBses du parasitoide sont
physiologiques : il s’agit d’interactions entre faoduits du systéme immunitaire de I'héte et
des sécrétions du parasitoide. Ces dernieres ptepik@renir de la femelle lors de la ponte, de

la larve en développement ou encore de tératocy@asitke, 1997).

2.1.6.2.1. Sécrétions injectées par la femelle au momentodéposition

Au moment de l'oviposition, certains parasitoidgectent avec I'ceuf des substances
qui peuvent, entre autres, bloquer la réponse initaiue de 'hdéte. On en distingue trois

catégories.

La premiére comprend ce que I'on désigne souwered de « venins », c’est a dire les
sécrétions produites par les glandes acides* ¢ deeil génital femelle. Celles-ci sont de
nature protéique et interagissent avec les cellllesystéme immunitaire de I'héte (Kitano,
1982, Vinson, 1990).

La deuxieme catégorie comprend les virus symb#nfle majorité sont des
Polydnavirus ou PDV), qui sont des particules gsatontenant plusieurs molécules d’ADN
circulaires et double-brins. Ces virus sont signahléez certaines sous-familles de Braconidae
et d'lchneumonidae. Les PDV de ces familles ont stracture spécifique et sont désignés
sous les termes de Bracovirus et Ichneumovirus tfigldi & Asgari, 2003). lIs sont produits
et/ou se multiplient dans les glandes a calyx* aléeimelle du parasitoide, mais les genes

gu’ils contiennent ne s’expriment que lorsqgu’ilsnsadnjectés dans I'héte ou ils ne se
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répliquent plus (Stolz, 1993). Il a été montré ques virus étaient responsables d'un

affaiblissement général de la réponse immunitaérEhdte (Strand & Noda, 1991).

Enfin, une troisitme catégorie englobe les pddgprotéiques ne contenant pas
d’acides nucléiques. On parle de Virus-Like Pasid/VLP) (Quicke, 1997). Ces protéines,
également produites dans les glandes a calyx, estpdopriétés antigéniqgues semblables a
des protéines de I'héte. Elles adhérent au chadier’ceuf pondu et semblent fournir un
certain camouflage immunitaire a celui-ci (Feddersieal, 1986). Leur interaction avec les
cellules de I'hémolymphe responsables des réactimmeap sulation a également été mise en
lumiere (Rizki & Rizki, 1990).

2.1.6.2.2. Sécrétions larvaires et tératocytes

La larve du parasitoide elle-méme produit des cusép interagissant avec la
physiologie de son héte. Ces sécrétions proviesmtrales glandes salivaires et/ou du tube
digestif (tubes de Malpighi*). Cependant, les cosésoanalysés semblent surtout jouer un
réle dans les modifications comportementales deélplus que dans le contournement de ses

défenses immunitaires (Quicke, 1997).

L'existence de tératocytes a été confirmée chetqgaes taxons de parasitoides, dont
les Opiinae (Lawrence, 1990). On leur attribuestrojpes de fonctions : nutritives (ils
absorbent les nutriments de I'héte durant leurssamce et peuvent étre absorbés par la suite
par la larve), sécrétrices (ils produisent des am®p interférant avec la physiologie de
I'héte) ou affaiblissantes pour I'héte (ils multigrit le nombre de cibles pour le systeme
immunitaire). Cependant, leur fonctionnement reséeonnu du fait du peu d’études les
concernant (Godfray, 1994).
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2.2.Fopiusarisanus (Sonan, 1932)

Dans ce chapitre, nous présentons I'état des smamees publiées skrarisanusll
s’agit d’'une version légerement modifiée de I'ddiprésenté en Annexe 1 :
Rousse, P., E.J. Harris & S. Quilici, 2005~opius arisanusan egg pupal parasitoid of
Tephritidae. OverviewBiocontrol News and Informatio?6: 59N-69N.

2.2.1. Systématique

Fopius arisanugfigure 2.9) appartient a la famille des Braconidta la sous-famille
des OpiinaeCette derniere compte 17 genres et plus de 1308cespdécrites (Wharton,
1997, Yu, 1998). Au sein des Braconidae, les Opiioament avec les Alysiinae un groupe
monophylétique. Ce groupe est défini par le caracépomorphique* d’endoparasitisme de
diptéres cyclorrhaphes*. Wharton (1988) souligngerelant qu’au contraire des Alysiinae on
ne connait pas chez les Opiinae de critéres synapbiques* unissant les membres de la
sous-famille. Celle-ci est donc définie par défemitnme regroupant des endoparasitoides de
dipteres cyclorrhaphes aux mandibules jointives dkdn, 1988).La majorité des especes

d’Opiinae est rangées dans le vaste gé@pies(Goulet & Huber, 1993).

Figure 2.9 Femelle (& gauche) et méle (a droitefdpius arisanus.

Opius arisanugst décrit en 1932 a partir de spécimens capturesraose (Taiwan)
sur le mont Arisan (Sonan, 1932). Une synony mieaagip lorsque lI'espece est re-décrite a
Hawaii sous le nom @pius oophilugFullaway, 1951). L'espéce sera plus tard p lacées de
genreDiachasmasous le nom d®. arisanum(Sonan, 1932) (Fischer, 1967). En 1983, elle
est placée dans le gerB@steressous le nom d@. arisanus(Sonan, 1932), eB. oophilus

(Fullaway, 1951) est reconnu comme synonyme juiidrarton & Gilstrap, 1983).
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Le termeFopius (contraction de Fisher @piug apparait dans le travail de Wharton
(1987) comme subdivision du genRliynchostered| est élevé peu aprés au rang de genre
(Van Achterberg & Maet6, 1990). En 2002, ce gemmmmtait entre 25 et 29 especes décrites
(Yu, 1998, Wharton, 1999, Kimani-Njogu & WhartorQ(Q2). Le binbmeropius arisanus
(Sonan 1932) est utilisé pour la premiere fois Yaterhouse (1993) méme si le transfert
officiel de B. arisanusau genreFopius n'a jamais fait I'objet d'une publication (Wharton

com. pers., 2004).
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2.2.2.Morphologie
2.2.2.1. Description de I'adulte

Une description complete de I'imago Hearisanuspeut étre trouvée dans les travau x
de Sonan (1932) et de Fullaway (1951) (Annexe B)genreFopius est caractérisé par la
présence de notauli* profonds et crénelés (figui®)2 A l'intérieur de ce genr&,. arisanus
est caractérisé par la combinaison des traits stavaextrémité de l'ovipositeur effilée,
sculpture rugueuse du sommet de la téte, sculgttiée du deuxié me tergite* métasomal* et
couleur d’ensemble sombre (Wharton, 1999). Gramsacritéres, nous avons actualisé la clef
de détermination des Opiinae de La Réunion (Hur2@0).

1. - Notauli présents, nettement imprimés et crén@lgsre 2.10) .............. FEopiusarisanus
- Notauli abSENTS OU VESTIGIAUX.............ccme e eeeeeeeeeeeeeee e e e e sasaiiib b eeeeeee s s s 2
2. - Clypéus* convexe. Présence de (m-cu) sur ldstérieure (figure 2.11B).................... 3
- Clypéus concave. Absence de (m-cu) sur l'ailstpigeure (figure 2.11A) .....cceeeeeennneee. 4

3. - Pattes postérieures entierement noires. Ovipas@ussi long que le corps.......cccvvvvvvnnee.
.............................................................................................. Diachasmimorpha tryoni
- Tarses des pattes postérieures marron. Ovip ositessi long que les % du corps...........
........................................................................................ Diachasmi morpha full awayi
4. - Caréne occipitale présente (figure 2.12A). Tarsles pattes postérieures marron.
Ovipositeur aussilongque les % du COrpSamiviieiiiennnnes Psyttaliaind gnipennis
- Caréne occipitale absente (figure 2.12B). Padstacées*. Ovipositeur aussi long que le
MBS OSOIMAY ..eiiiiiiiieee et ettt oo errrres s bbbt e e et e et e e eeaeeeeeeeeesasaanssseneeeeaeaaaaeaeeeaens 5
5. - Taches noires sur tergites abdominaux. Nenassepidus long que la moitié de Rs entre r-
rs et 2r-m (figure 2.13A). Ailes hyalines.....ccccccooeeviiiiiiiiiiciiiiiinne, Psyttalia fletcheri
- Pas de taches noires. Nervure r-rs plus de despplus petite que Rs entre r-rs et 2r-m

(figure 2.13B). Ailes fUMEES .........ccoeee e i e Psyttalia diginguenda
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Figure 2.11. Psyttalia spp. (A) etDiachasmimorph
spp. (B). Dans le premier genre, le clypéss concave
et I'aile postérieure ne porte pas de nervurec(n-Le
deuxiéme est caractérisé par un clypéus convexa et
: présence de cette nervure (d'aprés Carmichaal.,
Figure 2.1C. Fopius arisanL. ¢: téte, ‘we 2005 et Hurtrel, 2000).

frontale. b : téte, vue latérale. c : mésosoma, vuc

latérale. d: mésonotum, vue dorsale. e:

propodeum, vue dorsale. f: métasoma, vue

dorsale (Carmichaedt al. 2005).

Figure 2.12. Téte, en vue dorsale, dPsyttalia fletcheri (A) et
Diachasmimorpha longicaudai®). La caréne occipitale desyttalia fletcheri

est indiquée par la iéche (Wharton, 1997).

Figure 2.13. Ailes antérieur dePsyttalia fletcheri (A) et Psyttali. distinguendé(B).
La distinction se fait sur la comparaison de ra) et de la section de Rs désignée
par les lettres b-c (d’aprés Hurtrel, 2000).
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2.2.2.2. Organes sensotiels

La seule étude portant sur les organes sensdadladulte de-. arisanusest celle de
Lawrenceet al. (2000), qui détaille les sensilles de I'ovipositeQelui-ci comporte, a 'apex
des valves ventrales, une formation en pointe éehd& crantée comportant dix sensilles
basiconiques* (habituellement associées a la chéraption de contact). Cette formation
aiderait a maintenir I'extrémité de l'ovipositeuars$ I'ceuf héte, tandis que les sensilles
permettraient a la femelle d’en évaluer le contéawwrenceet al. (2000) décrivent également
des sensilles coeloconiques* présentes sur lafanerale de l'ovipositeur, sans avancer
d’hypothése quant a leur role. Ce type de sendlaija été associé a des fonctions de

chémo-, de thermo- ou d’hygroréception (Navaseilz&n, 1991).

2.2.3. Répartition géographique

Fopius arisanusest originaire de la région Indo-Pacifique. Fullgw@951) le signale
ainsi a Taiwan, a Bornéo, en Inde, en MalaisieneT kailande. 1l a été introduit en 1946 a
Hawaii ou il s’est acclimaté avec succés (Van desdd & Haramoto, 1951). Depuis, de
nombreuses tentatives d’introduction ont été efiées dans diverses régions du monde
(tableau 2.2).

2.2.4.Données hiologiques

2.2.4.1. Le parasitisme ovo-pupal

Fopius arisanusest un parasitoide ovo-pupal, solitaire* et koioabe. Il peut
€également parasiter les larves de premier stadehéraent écloses (Bautiséd al, 1998).
Chez ce type de parasitoides, les femelles ponelenbeuf a l'intérieur de I'embryon de leur
héte. Celui-ci poursuit normalement son développemesqu’au stade prépupal* tandis que
le parasitoide reste au stade L1 jusque la. Soelal@&wement se poursuit ensuite, et il dévore
la pupe de son héte dont il émerge. Pour cetterraMills (1994) suggére de parler dans ce
cas d’endoparasitisme ovo-prépupal.
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Un tel mode de développement est connu chez deki@bidea (quelques Encyrtidae

et Eulophidae), des

Evanoidea (Aulacidae),

des tBmupoidea (beaucoup de

Platygasteridae), mais principalement chez des elamonoidea : certains Braconidae

(Cheloninae, certains Heliconinae et Ichneutinaasiaque quelques Microgastrinae et
Opiinae) et Ichneumonidae (Collyrinae, Stilbopinas, quelques Ctenopelmatinae et

Diplazontinae) (Mills, 1994).

Tous les parasit@idevopupaux connus de Tephritidae

appartiennent a la sous-famille des Opiirfre@pius arisanusF. ceratitivorus F. caudatuset

Utetes canaliculatugGahan)sont les seules espeéeces connues présentant ce dmde

développement (Lopeet al, 2003), mais on suppose, d’aprés la forme de deipositeur,

que ce serait également le cas d’au moins troresesp eces d®pius(Wharton, 1999).

Tableau 2.2.Introductions volontaires cFopius arisanusa des fins de lutte biologiqt

Année £
Pays Jintroduction Référence Notes
" Van den Bosch &  Acclimaté. Principal parasitoide
A (H 194 ( )¢
USA (Hawai) 946 Haramoto, 1951) de Tephritidae
Fidij 1951,2002  (Wharton, 1089), NP Acclimaté. Parasitisme
important.
Mexique 1954 (Rendoet al, 2006) Non acclimaté.
Australie 1956 (Snowball, 1966) Acclimaté. Parasitisme
localement important.
Maurice 1957 (Orian & Moutia, 1960) Statut inconnu
Costa Rica 1958 (Whartaet al, 1981) Acclimaté. Faible parasitisme.
Pérou 1960 (Rendoet al, 2006) Non acclimaté.
Argentine 1961 (Rendoet al, 2006) Non acclimaté.

France (Réunion) 1965, 1972

(Vercambre, 1982) Non acclimaté

USA (Floride) 1974 (Baranowski al, 1993) Non acclimaté.
Pakistan 1996 NP .
Micronésie 1997 NP Statut inconnu
Mexique 1998 NP
Guatemala 1998 NP Elevage et expérimentations en
ltalie 1999 (Calvittiet al, 2002) g . (;(fatoire
Israél 2002 NP
Espagne 2002 (Fale al, 2003)
Polynesie 2002 NP Acclimaté
francaise
France (Réunion) 2003 NP Acclimate. Elevage et

exp erimentations en laboratoire.

1. NP : E. Harris, rapport non publié.
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Ce mode de parasitisme concerne le plus souvenhdes dissimulés, en général
enfouis dans le substrat de ponte (Mills, 1994% hentes que recherchent ces parasitoides
regroupent de nombreux hétes, qui, a ce stadeideléveloppement, n'ont aucune possibilité
d’évitement comportemental du parasitisme et ddendés immunitaires quasi nulles.
D’autre part, en s’attaquant a de jeunes stadgsarasitoide sera probablement plus apte a
s'attaquer a d’éventuels concurrents en cas depadisitisme ultérieur. Ces deux raisons
peuvent expliquer la grande efficacité du parasii®vo-pupal. La dominance &earisanus
au sein de la guilde* des Opiinae parasitoides ejghflitidae a été confirmée a plusieurs
reprises (Bautista & Harris, 1997, Vargasal, 2002b, Wang & Messing, 2002, 2003c, Wang
et al, 2003). Toutefois, aux Philippines, Pala@b al. (1991) indiquent qu’il peut étre

supplanté pab. longicaudata

2.2.4.2. Spédfidté parasitaire
2.2.4.2.1. Gamme d’hbtes

Fopius arisanusest une espece polyphage. En 2006, sans tenipteates nouveaux
hoétes mis en évidence au cours de notre travaidoonaissait 39 especes sur lesquelles il est
susceptible de se développer, 33 d’entre ellesta§ténrecensées grace a des prélevements
effectués sur le terrain. La liste compléete de lgtes est présentée en Annexe 3. Ces 39
espéeces appartiennent toutes a la famille des Tealer Elles sont réparties en sept genres,
six tribus et trois sous-familles. Toutes ces espéont cependant en commun de se
développer sur des fruits charnus. Trente de qesces appartiennent au gefa&ctrocera
qui possede la méme zone d'origine que le pardsit@e n'est pas le cas desratitis spp.
africaines, au sein duquel seule capitataétait connue comme héte de arisanus De
méme, les hodtes recensdans le genrédnastrephal'ont été lors d’expérimentations en
laboratoire. Toutefois, au sein de cette gammetd;hib convient de souligner que certaines
especes, bien que pouvant étre parasitées, ne tpammeju’'un tres faible taux de
développement achevdu parasitoide, comme c'est le cas Ble cucurbitae (Harris &
Bautista, 1996). D’autres espéces confinastrepha obliqugM acquart)(Zenil et al, 2004)
et Bactrocera cucumig(French) (Quimio & Walter, 2001) peuvent étre p#hées au
laboratoire mais sans qu’aucune survie du pardsitwait été obtenue. Toutefois, méme sile
parasitoide ne se développe pas ou tres peu gamneehdtes, les stades immatures parasités
connaissent une mortalité supérieure, et 'infleeda parasitoide sur les populations de tels

hétes n’est par conséquent pas négligeable (M &e@alvitti, 2003). Bien que relativement
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large pour un endoparasitoide, une telle polyphagmmble commune chez les Opiinae
parasitoides de Tephritidae : on trouve des gamdibéte de largeur similaire chez
Diachasmimorpha krauss(iFullaway), D. longicaudata Fopius deeralensigFullaway) ou

encorePsyttalia fijiensigdFullaway) (Carmichaett al, 2005).

Cette polyphagie d€. arisanusapparait encore plus nettement si 'on considgre |
gamme d’espeéces végétales sur lesquelles il aéta@sé (Annexe 4). Celle-ci compte en effet
84 espeéces, appartenant a 35 familles, ou le paidesia été trouvé au moins une fois. La
guasi-totalité (77) de ces signalements provienp idevements de terrain, majoritairement
effectués dans sa zone d’origine Indo-PacifiquasAilors d’'une enquéte effectuée sur huit
ans en Thailande et Malaisie, Chinajariyaweng@l. (2000) ont recensé 61 especes de fruits-
hotes. Toutes ces espéces possedent des fruitsushelr sont attaquées par au moins une
espeéece de Tephritidae dont certaines sont tréeppaties C. capitat, d’autres monophages

(Bactrocera arecaéHardy & Atachi)).

2.2.4.2.2. Influence de I'espece-hdte sur le taux de parasdist le
développement du parasitoide

2.2.4.2.2 1Parasitisme et survie

Les résultats mentionnés ici proviennent d’'essaenés avec des adultes He
arisanusélevés par TUSDA suB. dorsalis(Hendel) depuis plus de 200 générations (Harris
& Okamoto, 1991, Bautistat al, 1999), a la notable exception des travaux delZsral.
(2004) menés avec une souche élevéeGsucapitatapendant 28 générations. Ces essais
portent sur le parasitisme effectué, la durée deeldppement pré-imaginal et I'influence du
parasitisme sur le développement de I'hdte. Dartsios cas l'utilisation de méthodologies
similaires permet d’effectuer des comparaisons eemgpéces hotes. Ces résultats sont

regroup és dans le tableau 2.3.

On constate une grande différence de développesnérd les espéces hotes, mais ces
valeurs doivent étre considérées avec précautiofaidque les parasitoides utilisés dans ces
essais ont tous été élevés dur dorsalis La souche d'élevage influence la survie du
parasitoide comme celle de I'héte. En effet, Zenial. (2004) obtiennent quant & eux une
survie du parasitoide s@x. capitatade prés de 40%. De méme, bien Bueucurbitaene soit

pas considérée comme une espeéce-hotE. dmrisanus il est possible de développer des
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souches du parasitoide dont la survie s’améliorél @les générations sur cet héte (Harris,
com. pers., 2004). Sur toutes les espéces hoteégaty le superparasitisme reste négligeable
(< 4 %), ce qui suggere que les femelled-darisanussont capables de discriminer entre un

ceuf parasité ou non.

Tableau 2.3 Parasitisme et survie d®pius arisanusur différentes espéces
hétes (Harris & Bautista, 1996, Lawreneteal., 2000, Calvittiet al, 2002).

Espéce-hote Tau?< gl_e parasitisme Sur\{ie ovo-l Para§itism§
initial (%) larvaire (%) effectif (%)

B. dorsalis 34 42 46

B. latifrons 21 5 20

B. cucurbitae 13 45 <1

B. oleae 28 ? 30

C. capitata 29 8 26

A. suspensa ? ? 22

1. Pourcentage moyen de pupes récoltées a patirabdorte d’'ceufs exposée

2. Pourcentage moyen de pupes parasitées parpuipes récoltées

2.2.4.2.2.2. Facteurs influencant la survie du deumdte/parasitoide

Les études citées plus haut montrent que le pisrasi a deux grandes conséquences
pour les mouches : une mortalité des pupes constmwml développement effectif du
parasitoide mais aussi une augmentation de la lib@rtavo-larvaire. Il existe souvent une
grande différence entre le taux de parasitismelesuroeufs et la mortalité des stades pré-
pupaux de I'héte. Ainsi, SUE. capitata Harris & Bautista (1996) enregistrent pres d&/®0
de mortalité ovo-larvaire alors que seuls 30 % @esfs sont parasités Il a été montré que
cette mortalité est en partie due a l'insertion’opositeur et donc la rupture du chorion et
aux blessures causées a I'embryon, méme sans d&edf par le parasitoide (Moretti &
Calvitti, 2003).

2.2.4.2.2.3Interactions physiologiques

La durée de développement pré-imaginaFdarisanusest intimement liée a celle de
son héte, les méles émergeant en général un oujagsxapres les mouches non parasitées
de la méme cohorte, suivis deux ou trois jours pdud par les femelles (Lawrened al,
2000, Calvittiet al, 2002). Dans les casAl' ludenset d’A. serpentina on a cependant

constaté que les adultes de parasitoides émergeaastt les hotes non parasités (Zehdl,

.-"R48



2004), ce qui peut s’expliquer par la durée plysartante du développement pupal chez ces
deux Tephritidae (Celedonet al, 1988).

Il est donc probable que la mue des LIFdarisanussoit régulée par un événement
lié a la physiologie de son h6te au stade prépumalrence (1982) a ainsi montré que la
premiere mue larvaire de. longicaudataétait dépendante des sécrétions hormonales de son
héte a ce stade. Les exemples de telles interadidte/p arasitoide sont fréquents (Smilowitz,
1973, Vinson & lwantsch, 1980 fropius arisanusserait ainsi a ranger dans la catégorie des
endoparasitoides conformistes* (Lawrence, 1990).

La réponse immunitaire des hétes fade arisanusest mal connue. Il semble que peu
d’especes de Tephritidae soient capables d’élimieerparasitoideAnastrepha suspensa
(Loew) (Lawrenceet al, 2000) etB. cucurbitag(Nishida & Haramoto, 1953) sont les seules
especes chez lesquelles une telle réaction a gélés. Bien qu'aucun contournement des
défenses immunitaires de I'héte frararisanusn’ait été mis en évidence, un tel phénomene
n'est pas a exclure. En comparaison, on sait pamgle que la glande a venin @e
longicaudatacontient deux types de virus (un entomopoxvirusiretrhabdovirus) qui sont
injectés lors de l'oviposition et altérent la stuwe des hémocytes de I'héte, bloquant la
réponse immunitaire (Lawrence & Akin, 1990, Lawren2005, Lawrence & Matos, 2005).

2.2.4.3. Traits d'histoire de vie

Sauf mention contraire, les résultats présenféoiwernent des individus élevés en

laboratoire suB. dorsalis

2.2.4.3.1. Développement larvaire

Les résultats mentionnés ici sont tirés des tradauHaramoto (1953), Ibrahiet al.
(1993) et Rochat al.(2004). L'ceuf du parasitoide (figure 2.14A) éclptas 28 a 35 heures,
a l'intérieur de l'oeuf-héte ou de la larve L1 emnttion de 'age de l'ceuf parasité. On
distingue trois stades larvaires et un stade p@dpla larve de premier stade (figure B), la
plus active, est dotée de fortes mandibules. Edie emtourée a I'éclosion de cellules
sérosales*. On peut la voir se déplacer a l'intérae la larve parasitée, mais elle semble se

nourrir principalement sur le corps gras de cdllées stades suivants se rencontrent dans le
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puparium* parasité : l'histolyse* des tissus dedtth s’effectue dans tous les cas, mais les

pupes parasitées ne poursuivent pas leur dévelogrmem

Les deuxieme (figure C) et troisieme (figure Dgdss larvaires durent respectivement

2 et 6 jours en Moy enne. RO Cha e ————
et al. (2004) distinguent N

également un stade prépupal
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Il se débarrasse de la derniere
Figure 2.14. Stades pr-imaginaux de Fopius arisanu. A

mue larvaire, expulse le _ _
comparaison de la taille des ceufs Bactrocera zonata(bas),

. S
meconium®, étend ses pattesCeratitis capitata(milieu) et F. arisanus(haut). B: L1. C: L2 en
ses ailes et (éventuellement)début (droite) et in (gauche) de stade. D : L3ierde stade. On
son ovipositeur tout en les distingue I'ceil de la pupe & travers le tégumetgclie). E :
nettoyant, puis s’envole au boutnymphes de femelle (haut) et de méle (bas). Sprdaiére, on

, L . distingue I'ovipositeur replié sur la face dorsdbndis qu’on peut
d’'une dizaine de minutes. , R o ] .
voir sur la deuxiéme le résidu du tégument larvéigehes) (photo

A. Franck). F : puparia issus d'une cohorteBlezonataexposée.
Avant I'émergence, on on note la différence entre la pupe non parasidéite), et les
peut généralement distinguerpuparia contenant un parasitoide femelle (milieuptle (gauche).
les pupes parasitées des non parasitées. Desscldsdaille permettent de distinguer avec
précision, dans le sens croissant (figure F) :plages parasitées par un male, les pupes
parasitées par une femelle et enfin les pupes amspées (Ramadat al, 1994).
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L'influence de la température sur la durée de appmtment pré-imaginal a été étudiée en
conditions contrbélées (Roubaud, 2005). Dans unemgartempérature croissante de 20 a
30°C, cette durée diminue d’environ 30 a 18 joltais cette méme gamme de température a
également un effet négatif sur sa survie pré-ina@gimui passe d’environ 50% a moins de
10%. Le parasitoide ne se développe pas en delorette gamme. L’'humidité relative

semble jouer un réle fondamental dans ce développgnsans que cet effet ait pu étre

précisément évalué.

2.2.4.3.2.Comportement sexuel et accouplement (Quimio & W,ak@00)

Contrairement a la grande majorité des hyménaptperasitoides, les males He
arisanuspassent par une période pré-copulatoire d’au moais jours, durant laquelle tout
accouplement est impossible. La migration du spede® testicules jusqu'a la vésicule
séminale s'effectue au cours de cette maturaticnefie. Durant cette période, les males
forment des essaims. Ce phénomene, relativementardtowchez les Braconidae, I'est
beaucoup moins chez les autres familles d’hymémeptparasitoides. Ces essaims sont
constitués, entierement ou presque, de males. fogoration intervient peut-étre dans la
maturation sexuelle ou I'émission d’éventuelles rph#nes. La femelle ne présente pas de
telle période pré-copulatoire. Une fois sexuelletmears, les males forment de petits groupes
d'au plus une dizaine d’individus. Les femellesléss arrivent au sein de ces groupes,
attirées peut-étre par des phéromones emisesgardies sans que ceci ait pu étre démontre.
La femelle émet quant a elle une phéromone sexymdirceptible a courte distance : sa
perception par les males du groupe entraine unaiosdacomportementale caractéristique
(vibration des ailes, marche lente et tapotemensuhstrat avec 'abdomen). La femelle est
ensuite généralement poursuivie par un ou plusiediss, elle-méme pouvant se diriger vers
un autre. La poursuite s’acheve par un contactadesnnes du male sur la femelle, puis le
male monte la femelle en faisant vibrer ses aileséalise I'accouplement qui dure une

guinzaine de secondes.

2.2.4.3.3. Longévité

Les données sur la longévité &e arisanus ont été acquises sur des individus
d’élevage, ayant a disposition une source de gigcet de I'eau en quantités illimitées. Dans

ces conditions, les males vivent en moyenne 15jomaximum 38) et les femelles 20 jours
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(maximum 40, en l'absence d’hétes) (Haramoto, 1®dytistaet al, 1998). Lorsque les
femelles sont élevées individuellement, leur lontgéest supérieure de 2-3 jours a cette
moyenne. Chez des femelles directement issuespldgtmns sauvages, alimentées en sucre
et en eau, la longévité atteint en moyenne 28 jdblle ne dépasse pas sept jours sans
alimentation glucidique (Wang & Messing, 2003b). diéaorption ovocytaire*, en l'absence

d’héte, n’influe pas sur la longévité de I'adult®dng & Messing, 2003b).

2.2.4.3.4. Fécondité

Fopius arisanusest une espece prosynovigénique* dont 'ovogém&heite lors du
stade pupal (Ramadast al, 1992). La femelle possede deux ovaires polytappds*, chacun
constitué de deux ovarioles qui fusionnent a leaseben un large calyx (Lawreneeal,
2000) (figure 2.15).

La premiere oviposition a lieu en moyenne quatner§ aprés I'émergence, mais
certaines femelles peuvent pondre

Ovarioles

des le premier jour et d’autres ne

pondront aucun ceuf avant 10 a 15
ZEZ‘.‘;Z'SZ'?%WOW) jours (Ramadaret al, 1992). Au
Calyx laboratoire, la sexratio est

Glande ackle fortement biaisé en faveur des

(ou glande a venin)

PR femelles (57-70%) pendant les deux

premiéres semaines d’oviposition,

Ovipositeur mais cette tendance s’inverse en fin
de vie (Bautistaet al, 1998). Cette
observation a été confirmée avec
des femelles issues de populations
sauvages (Ramadaet al, 1994).

Les résultats de diverses études sur

Figure 2.15.Appareil génital de la femelle depius arisanus.

la fécondité dé. arisanusont été regroupés dans le tableau 2.4.

Lawrenceet al.(2000) ont montré l'influence de I'expérience demeélles en utilisant
des adultes de premiere génération élevédssuspensd.e stock d’ceufs disponibles d’'une

femelle privée d’hbtes décroit régulierement atpuaine femelle a laquelle on propose des
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hotes voit ce stock d’ceufs augmenter fortement tend48 heures suivant la premiere ponte.
Cette étude a ainsi mis en évidence deux phénamémez F. arisanus: d’'une part la
résorption ovocytaire et de l'autre la stimulatémla production d’ceufs par la ponte chez les
espeéeces synovigénigues (Doutt, 1964). Lors d'uteeatude olF. arisanusétait élevé su€.
capitata, Wang & Messing (2003b) ont montré qu’en l'absenchbid la résorption
ovocytaire débutait des le quatrieme jour apresdiggence etue l'oviposition stimulait la
production d'ceufs plus que tout autre facteur.itdehtation, I'accouplement ou encore le
contact avec un fruit non infesté mais visité phaéte n'ont en revanche pas d'influence
sensible sur le nombre d’ovocytes présents dansouesoles. Enfin, Wang & Messing
(2003b) ont estimé qu’il fallait un nombre consmlde d’ovipositions (plus de 40 par jour,
cas peu probable selon eux en dehors des murs labamatoire) pour que la production
d’'ovocytes ne compense pas le nombre d'ceufs dépasésqui laisse supposer une

régénération rapide du stock.

Tableau 2.<. Fécondité diF. arisanusélevé sur differents hotes (femelles accoupléegugment’

Paramétre Espéce-héte Valeur Notes Référence

Fecondlte, potentiell B. dorsal!s 40 gl’gmergence (Ramadaret al, 1992)
Instantanee moyenr B. dorsalis 121 a 6 jours

(ovocytes mdre C. capitata 18 a I'émergence -

A - — ang & Messing, 2003b
présents dans |¢ C. capitata 104 a6 jours (Wang g )
g\c/)ﬁrrlg)es aun instar A. suspensa 78 a7 jours (Lawrencet al, 2000)
Fécondité réalisée C. capitata 117 : 2

F. arisanustlevé sur .

moyenne (total A. ludens 71 C. capitata (Zenil et al, 2004)
d’ceufs pondus) A. serpentina 92 ’

B. dorsalis 135 (Bautistaet al, 1998)
Nombre moyen de _C. capitata 117 F. arisanuslevé sur
descendants A. ludens 15 ' . (Zenil et al, 2004)

- C. capitata
A. serpentina 58

2.2 a I’émergence
B. dorsalis 6.1 a 16-20 jours (Bautistaet al, 1998)
1.2 a 36-40 jours

Nombre moyen de
descendants par jour
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2.2.5.Sélection de 'ho6te

Peu de travaux ont été consacrés aux comporterderitssélection de I'hote chéz

arisanus Nous synthétisons ici 'ensemble de la biblio ¢rigg arue a ce sujet.

2.2.5.1. Localisation de I'habitat

Bautista & Harris (1996), puis Bautisth al. (2004) ont étudié l'influence du fruit-
hote sur le parasitisme p&r arisanus lls enregistrent suB. dorsalisun taux de parasitisme
allant décroissant selon la séquence de fruitsshéiezante Musa sapientunfL). (banane),
Terminalia catappa(L.) (badamier),Carica papayal. (papaye),Mangifera indica(L.)
(mangue) etCitrus aurantiifolia (Christman) (lime acide). Au niveau du parasitissue B.
cucurbitae la gamme de préférence est la méme que celRe dletcheri Les deux espéces
parasitent leur hote préférentiellement sTumcurbita pepoL. (courgette), puisSolanum
melongenal. (aubergine),Momordica charantiaL. (melon amer),Cucumis sativusL.
(concombre) et enfibycopersicon esculentuin (tomate). Altuzaet al. (2004), en tunnel
de vol, ont montré qué&. arisanusrépondait positivement a l'odeur de l'orand@gtrus
sinensis(L.), et de la goyavePsidium guajava... Par ailleurs, l'intensité du parasitisme
augmente en méme temps que I'état de maturitéuluattaqué (Liquido, 1991) bien que les

femelles dd-. arisanussoient peu attirées par des fruits tombés auzotgllet al, 1994).

En ce qui concerne les stimuli visudis arisanusserait particulierement sensible au x
couleurs jaune et blanche (Vargeisal, 1991). Il répond faiblement a la taille de laleib

colorée, mais la forme de celle-ci ne semble jaueune role (Corneliust al, 1999).

2.2.5.2. Localisation de I'hbtess

Le comportement de localisation de I'héteFdearisanusa I'intérieur du patch* (fruit
attaqué) a été décrit par Wang & Messing (2003ag fdis posée sur le fruit, la femelle passe
plus de 90% de son temps dans des phases de cempottde recherche (détection,
« antennating », sondage) et de ponte (oviposiffigure 2.16). La séquence est relativement
fixe : aprés l'arrivée sur le fruit, elle parcowelui-ci en palpant la surface avec l'apex des

antennes (« antennating »), en insérant son ovgosde temps en temps, les antennes
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appliquées sur la surface du fruit (détection).t€€atombinaison de comportements se
poursuit jusqu’a la détection d’'un site de ponteléphritidae. Elle enchaine alors une série
stéréotypée de comportements de sondage et de (samtéage - oviposition - sondage...)
jusqu’a abandon du site.

Wang & Messing (2003a) on montré que la majeuréigodu temps était consacrée a
la localisation et a I'estimation de la valeur téie. Sur des fruits de café attaqués @ar
capitata le sondage représente ainsi 50% du temps et neep0%. 10% du temps est
consacré a la détection du site de ponte et le esttprincipalement occupé par le repos et le
toilettage. Trés peu de temps est consacré a leheat encore moins au vol (moins de 1% en
additionnant les deux). On ne connait cependantgsastimuli auxquels réadk. arisanus
lorsqu’il localise le site de ponte et par la ssibe hote.

|
\

-
=

Figure 2.1€. Comportement de recherche de I'h6te ctFopius arisanu. @) « Antennating» : la femelle
parcourt le fruit en tatonnant la surface a I'allids antennes. b) Détection : elle sonde sous iteafttaide de
I’ovipositeur, tout en maintenant les antennesamiact de la surface. c) Sondage : aprés un camtact!’ceuf,

elle en sonde I'intérieur avec I'ovipositeur, |egemnes relevées, avant de décider ou non de pondre

2.2.5.3. Discrimination inter- et intra-spédifique

On a vu que le taux de parasitisme initial diftéiselon I'espéce-héte rencontrée
(Harris & Bautista, 1996) et que le superparasiigtait rarissime (Quimio & Walter, 2001,
Calvitti et al, 2002). Cependant aucun travail publié n'a étésaoré aux stimuli impliqués

dans cette discrimination.

2.2.5.4. Statut physiologique et comportement de cherche

Les seuls travaux qui ont été menés sur ce sajgtdbordé de fagon indirecte. Nous

avons vu que le jelne des adultes affectait suteoutlongévité, et n'avait par exemple pas
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d’influence notable sur la résorption ovocytaire lauproduction de nouveaux ovocytes
(Wang & Messing, 2003b). Cette méme étude a maqniedla régénération du stock d’oeufs,
tres rapide, n'était sans doute pas limitante emditions naturelles, au moins pour les
femelles d’age moyen. Pour ce qui est de I'alimaohaBautistaet al. (2001) ont montré que
des adultes nourris a partir de baies de café miegegivaient pas plus longtemps que des
adultes n'‘ayant acces qu’a de l'eau Il n'est dpas prouvé que les sites d’oviposition
puissent également servir de site d'alimentatiomicuhe étude ne mentionne non plus
l'existence de piqdres nutritionnelles* chez cegpéce. L'origine de ses apports glucidiques
et protéique en milieu naturel est donc inconnue.

2.2.5.5. Facultés d'apprentissage de. arisanus

Comme évoqué plus haut, les bénéfices apportébepaérience sont théoriquement
d’autant plus importants que la gamme d’hétes dwagpt@ide est large (Vett al, 1995).
Dukas & Duan (2000) mentionnent que le comportemgetF. arisanus peut étre
durablement modifi€ par son expérience, ce qui ssppla possession de capacités
sensorielles et mémorielles suffisantes. lls amsianontré que la femelle de arisanusest
capable d’'associer une espéce de fruit avec leepecesd’hdtes potentiels, et donc de choisir
préférentiellement ce fruit lors d’essais ultérieen condition de choix, en rejetant un autre
fruit associé a I'absence d’hétes. Cette assooia@nble durer plusieurs jours, au moins tant
guelle est renforcée par des expériences frucaseulers de la recherche d’hétes.
L’augmentation des taux de rencontre et de pasastinduite par cet apprentissage se traduit
par une augmentation du nombre de descendants agp@rort a des femelles non
conditionnées. En d’autres termes, cette étude g pdans ce cas précis, la démonstration

d’'un lien direct entre apprentissage associa@ugmentation de la fithess*.

2.2.6.Fopius arisanus, agent de lutte biologique

L’établissement dé&. arisanusa Hawaii en 1946 a démontré son efficacité en tant
gu’'agent de lutte biologique classique. Depuisecdtte, plusieurs suivis de terrain ont été
régulierement publieés, permettant de juger de spamation dans les différentes iles de
archipel (Fullaway, 1951, Besst al, 1961, Haramoto & Bess, 1970, Wong & Ramadan,
1987, Starket al, 1991). Toutes mentionnent des taux de parasitisocage ment éleves et la
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prédominance dE. arisanus par rapport aux autres parasitoides de Tep hrititiaeexemple,
Haramoto & Bess (1970) rapportent que le nombreenaye pupes de mouchda (lorsalis

et C. capitatg collectées sur 100 baies de café a Kona, Hadimijnue de 24 (dont 9%
parasitées) en 1949 a 5 (dont 67% parasitées) & 8s techniques de piégeages a utiliser
pour effectuer le suivi des adultes sur le teroaih également fait 'objet de plusieurs articles
(Harris & Okamoto, 1983, Messing & Wong, 1992, ha& Bautista, 1994). L'utilisation
combinée du parasitoide avec les autres compodarsiutte intégrée a été étudiée, comme
par exemple avec des males de Tephritidae st€Rlesdonet al, 2006). On sait également
gu’il ne répond pas aux attractifs alimentaires t@igues (Vargaset al, 2002a), que
lapplication de lutte chimique en traitement paches, a l'aide de spinosyne ou de phloxine
B, n'a pas deffet notable sur ses populations d&set al, 2001). Les risques connus
d’effets non intentionnels semblent limitéB.:arisanusn’a jamais été signalé sur des pupes
d’'une autre famille que les Tephritidae, et ne piteeit pas les mouches des fruits se

développant sur les boutons floraux d’Asteraceaan(yét al, 2004).

D’un autre cotéF. arisanusest apparemment un mauvais candidat pour la lutte
inondative. En effet, son élevage en masse estuw(Harris & Bautista, 2001) : Harris &
Bautista (2000) estiment que le co(t de produatiom million de parasitoide dépasse les 2
000 dollars US, bien qu’ils suggerent que ce caiitge étre divisé par deux. De plus, Larios
et al. (2002) montrent que le passage au froid des pupresipées, nécessaire aux transports
et aux lachers aériens, provoque un biais de laaéxen faveur des males. Pour ces raisons,
la majorité des programmes de lutte inondativésetit d’autres parasitoides, en particulier
D. tryonietD. longicaudata(Wonget al, 1992, Purcelet al, 1998, Montoya & Liedo, 2000,
Montoya et al, 2000). Néanmoins, en 1998, malgré le largage drabdaire de 600 a
800 000 pupes parasitées p@r longicaudata F. arisanus était toujours le parasitoide
dominant a Hawaii, émergeant de plus de 90% desgpprasitées d& dorsaliscollectées
au champ (Purcett al, 1998).
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3.1.0bjectifs

Plusieurs travaux portant sur le parasitisme.d&isanusen conditions controlées ont
déja été publiés, a Hawaii (Harris & Bautista, 1986 lors de son introduction dans de
nouvelles zones géographiques (Lawresical, 2000, Quimio & Walter, 2001, Calvitét al,
2002, Zenilet al, 2004). Dans ce chapitre sont regroupées les iergés visant a déterminer
la spécificité du parasitoide vis-a-vis des huipeees de Tephritidae dimportance
économique a La Réunion.

Dans un premier temps, nous nous interrogeron@ spralité d'héte de ces différentes
especes pour. arisanus Un bon critére de cette qualité consiste a déemsi ces especes
permettent le développement du parasitoide, etisagec quelle survie. Cette qualité peut
€également étre estimée par la taille des adultepadasitoide émergeant de chaque espéce
parasitée. Il est important dans le méme temps eurar la survie de I'héte, puisque la
mortalité prématurée de celui-ci entraine autornatigent celle du parasitoide. Enfin nous
explorerons une hypothése sur le déterminisme darlde du couple héte-parasitoide : est-
elle influencée par la taille de I'h6te ? En efles, différentes études publiées sur le suivi du
développement dE. arisanusen laboratoire ont montré que la survie ovo-laevaie I'hote
parasité, et donc celle du parasitoide, étaientamas selon l'espéce-h6te et la souche
d'origine du parasitoide. Par exemple, la survie ldeves deC. capitataparasitées paF.
arisanusest relativement faible quand le parasitoide vitmbe souche élevée sBr dorsalis
(Harris & Bautista, 1996), mais cette méme surgiesip érieure lorsque le parasitoide vient
d'une souche élevée 9Or capitata(Zenil et al, 2004) Or, chez de nombreux parasitoides, le
développement d’'une souche donnée se traduit entres par une adaptation de la taille du
parasitoide a celle de son hote (Quicke, 1997)suaie larvaire de I'héte étant un facteur
primordial de la survie dE. arisanus notre hypothese est donc que cette survie p bétrai
régulée par un rapport de taille entre les deusurpne taille donnée de arisanus plus
I'héte est petit et plus les dommages infligésemifryon et la larve par l'oviposition et le

parasitisme seraient néfastes a leur survie.

Dans un deuxieme temps, nous étudierons le taupadasitisme en présence des
différentes espéces. Ce taux est mesuré tout d'anosituation de non choix puis en situation

de choix afin de détecter d'éventuelles préféremtes-sp écifiques. Notre objectif principal
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est de déterminer si le taux de parasitismé&.darisanussur une espece donnée est corrélé a
la qualité d'hdte de cette espece. Nous examinakgakement s'’il existe un renforcement
éventuel de la réponse des femelles exp érimertiéed’Line premiére présentation de I'héte.
Enfin, nous étudierons linfluence d'autres factelans la décision de ponte, a savoir la taille
de I'néte ou I'espéce de I'h6te sur lequel s’'eltcefié le développement larvaire. En effet,
méme des parasitoides d'hbtes dissimulés danddtratusont parfois capables de percevoir
la taille de ceux-ci et de moduler leur parasitisnefonction de cette taille, par la variation
de l'acceptation de ces hétes ou de l'allocatioseke de leur progéniture (Quicke, 1997). Si
cette taille est percue plrarisanuset influe sur ses potentialités de développenmnpeut
s’attendre a ce gu’il montre de telles modulatioBs. ce qui concerne l'influence de I'héte
larvaire, il s'agit de déterminer si le parasitoidentre une préférence pour l'espece sur
laquelle il s'est développé. On s’interroge dondesd éterminisme des préférences exprimees
: sont elles fixées génétiguement ou dépenderg-dllen apprentissage pré-émergence par
legs chimique (Corbet, 1985) ?

Enfin, nous nous intéresserons a la réaction init@ve de ces huit especes de
Tephritidae : sont elles immunocompétentes et dapabencapsuler le parasitoide ? Celui-ci
a-t-il la possibilité de contourner une telle réperimmunitaire ? On sait en effet que les
larves de certaines especes de Tephritidae possedersysteme de reconnaissance et
d'encapsulation des organismes pathogenes. Ce&kidé dontré cheZ. capitataen présence
d’'Escherichia coli(Marmaraset al, 1994), ainsi que chez plusieurs autres especes en
présence de parasitoides Opiind&& rosaet B. cucurbitaeparasitées pdPsyttalia cosyrae
(Wilkinson) (Mohamedet al, 2003), B. dorsalisparasitée paF. ceratitivorus (Bokonon-
Gantaet al, 2005) etA. suspens@arasitée paF. arisanus(Lawrenceet al, 2000). On sait
par ailleurs que certains Opiinae comie longicaudatasont effectivement capables de
contourner le systeme immunitaire de leur héte feawe & Akin, 1990, Lawrence, 2005,
Lawrence & Matos, 2005).

Pour répondre a ces questions, nous menons cines SBexpériences. Dans une
premiere série, en situation de non choix, les odaf€haque espéece de Tephritidae sont
exposés a des femelles Hearisanus Nous mesurons le taux de parasitisme et suivens |
développement de I'héte et du parasitoide. La n&xpérience est menée a titre comparatif
sur une espece de Muscid&&gmoxys calcitrank., également présente a La Réunion ou elle

est étudiée pour les nuisances qu'elle cause atixho
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La deuxiéme série d’expériences est effectuéateation de choix. Nous exposons
aux parasitoides des paires d'especes, en mesitaok de parasitisme sur chacune d’elles,

pour des parasitoides issus d'une méme souchedrudesouches différentes.

La troisieme série d’expériences porte sur I'erice de la taille de l'oeuf-héte sur la
décision de ponte du parasitoide. Nous avons dialesté cette hypothese sur 'ensemble des
especes étudiées, a l'aide des données obtenegédgménent. De facon plus détaillée, I'étude
est ensuite poursuivie sur une seule espgcepnata dont nous suivons le développement

d'ceufs de volume connu.

La quatrieme série d’expériences vise a testgpdthése selon laquelle la survie du
parasitoide serait liee a la taille de son héteehéore, nous commencons par une analyse
multi-spécifigue a l'aide des données déja obtepuwés menons l'expérience sur une seule
espeéce. Pour cela, nous avons suivi le dévelop pafitenfs dd. zonatgparasités dont nous
avons fait varier la taille larvaire en modulant daantité de nourriture disponible, en

déterminant si ce facteur influencait la survid'ligte et/ou du parasitoide.

Enfin, une derniere série d’expériences portelsuéponse immunitaire de I'héte.
Nous examinons tout d'abord les larves parasitaes. @risanusafin de voir si le parasitoide
peut étre encapsulé par I'héte. Puis nous procéades injections de corps étrangers neutres

dans I'hémolymphe larvaire et observons la réact@la mouche.

Les travaux concernant les expériences en nonxohwoti fait l'objet d'un article

présenté dans I'Annexe 5. lls sont donc préseniésiis une forme résumée.

P. Rousse, F. Gourdon and S. Quilid, 2006dost specificity of the egg pupal
parasitoid~opius arisanugHy menoptera: Braconidae) in La Reuni&@mlogical Control37:
284-290.
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3.2.Méthodologie

3.2.1.Expériences en situation de non choix

Les ceufs de chacune des especes s
R ——— oy e |
de Tephritidae et ceux d8. calcitrans

."I
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|| |

sont présentés a des femelles He

)
|
‘

arisanus ageées de 6-8 jours. lls son

|“

exposeés pendant 24 heures dans des t

‘n

percés a travers la peau de morceaux

1

\liI

©

apaye (figure 3.1), a raison de 160 ceu

pour huit femelles. Aprés exposition, les

ceufs sont recupéreés par ringage a I'e Figure 3.1. Dispositif expérimental utilisé pour |

| .

Cette méthode ne permettant de récupt essais de spécificité en situation de non choix.

gu’une fraction de la cohorte initiale (en moyeenére 90 et 140 ceufs), I'échantillon prélevé

pour évaluer le taux de parasitisme varie entret360 ceufs. Cette évaluation se fait par

déchorionation : les ceufs sont plongés pendanmimate dans de l'eau de javel a 2.6% puis

rincés a l'eau avant observation au microscope fl@@re 3.2). Dans le cas & calcitrans,

lintégralité des ceufs récupérés est ainsi traPéeir les Tephritidae, le reste des ceufs est

transféré sur un milieu de développement propickague espéce (courgette pourDesus

spp. etB. cucurbitagpomme de terre pol¥. cyanescensnilieu artificiel a base de levure de

Figure 3.2. (Euf de Ceratitis rosa parasité pal

Fopius arisanusobservé au microscope x100 apré
déchorionation. Dans ce cas de superparasitisme,

peut distinguer trois ceufs du parasitoftteches).

biere et de poudre de carotte pour les cinq
autres (Etienne, 1973a, b)). Le taux de survie
des différentes étapes du développement pré-
imaginal (ovo-larvaire, pupal et global) est

évalué et comparé a celui d'une cohorte
témoin d'oeufs non exposés au parasitoide.
On évalue également linfluence de I'espéce-
hote sur le parasitoide en calculant le taux de
survie de ce dernier (rapport entre le nombre
d'adultes de parasitoide émergeant et le
nombre d'ceufs parasités estimé par
‘j)'néchantillon) et en mesurant la taille d'un des

tibias postérieurs de chaque adulte. Nous
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cherchons également a mettre en évidence un évaminfercement de la réponse des
parasitoides lors d'une seconde présentation dés deula méme espéce a des femelles
expérimentées, deux jours apres la premiere exposites caractéristiques biologiques

comparées des différentes espéces de mouchesidesémt présentées dans le tableau 3.1.

Les taux de parasitisme sont traités par transfbom angulaire 2arcsin&) et
comparés par ANOVA pour les facteurs « espece-h@Beniveaux) et « expérience acquise»
(deux niveaux, premiére et deuxieme exposition)tdix de parasitisme étant différent pour
chaque espece-hoéte, son influence sur la survibate est mesurée séparément pour chaque
espece pour le facteur «parasitisme » (deux nikeawposé et témoin). La taille des
parasitoides est comparée pour les facteurs « &$dée » et « sexe » et on teste la régression
linéaire de ces tailles sur la masse pupale moydarmes espéces hétes. Enfin, la survie du
parasitoide (pourcentages transformés) est compée les facteurs « espéce-hote » et
« expérience acquise ». Lorsque I'ANOVA démontre wlifférence significative sur un

facteur de plus de deux niveaux, les moyennesdisatiminées en utilisant un test de Tukey.

Tableau 3.1 Quelques caractéristiques biologiques des T epheitétudiées (les durées de développement
sont issues des travaux de Brévault, 1999, Vagssi@999, Duyck & Quilici 2002 et Duyacht al. 2004b).

Les tailles d’'ceufs et les masses pupales ont édttiléas lors des expériences en non choix sur des
échantillons de 50 individus non parasités.

. Durée du dé\(elo\ppemem ) Durée du _ Taille de Masse pupale
Espece embryonnaire a 25°C  développement larvaire I'oeuf (Mg, + e5.)

(heuresz e.s.) a 25°C (jourst e.s.) (mm £ e.s.) T
B. cucurbitae 31+0 5+0.2 1.3£0.1 17.6+ 3.2
B. zonata 49+ 2 5+0.5 1.0+ 0.1 13.6+1.3
C. capitata 49+ 1 6+0.1 0.8t0.1 7.5+ 0.9
C. rosa 52+1 10+ 0.6 1.0+ 0.1 10.0+£ 1.2
C. catoirii 52+1 7£0.4 0.9t 01 12.3+1.4
D. ciliatus 43+1 5+0.1 1.0+ 01 13.4+ 22
D. demmerezi 43+ 1 5+0.2 1.4+0.1 21.1+ 52
N. cyanescens 82+1 5+0.4 1.1+01 9.3+28

3.2.2.Expériences en situation de choix

Au cours de ces expériences, nous comparons ésusolples possibles formés a
partir de six especes de TephritidBe fonataB. cucurbitae D. demmereziC. capitata C.
rosa et C. catoiri). Les ceufs de chaque espéce sont placés sur degganx de papaye
d'environ 4cm?. La peau de chaque morceau de dstippercée de cing trous de 0.5mm de
diamétre et 5mm de profondeur, ou sont disposéstalil00 ceufs a raison de 20 par trou.
Huit femelles deF. arisanusnaives (sans expérience préalable de ponte) @i@ées, agées
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de 6 a 15 jours, sont placées en présence desegmpays une cloche plastique (1L) pendant
18 heures. Les parasitoides sont ensuite relatHés esufs récoltés par ringage. Le taux de
parasitisme obtenu sur chaque espéce est mesudégwrionation de I'ensemble des ceufs

récupérés. Pour chaque couple d'especes on effdtnép étitions.

Dans les expériences sur l'influence de I'néwealee, nous proposons un choix entre
des ceufs d€. capitataou deB. zonataa des femelles élevées sur I'une ou l'autre dd @es
especes. Les deux souches d'élevage sont désgpérdes termes souche Fa-Ccap (élevée
pendant 70 générations sur cet hote a partir d@080insectes de la soucBe dorsali§ et
souche Fa-Bzon (élevée tout d'abord Burdorsalispendant des centaines de générations,
puis transférée sB. zonatadepuis 10 générations au moment de |'essai). Leéduwe est
similaire a celle décrite plus haut, mais les féesedeF. arisanussont au nombre de 16. Une
premiere série d'essais est conduite avec des lésnut la souche Fa-Bzon et une seconde

avec des parasitoides de la souche Fa-Ccap. Ché@gaest constituée de 10 réplicats.

Les taux de parasitisme obtenus lors des expésenle choix inter-spécifiques
subissent une transformation angulaire pour ssabilia variance, puis les préférences du
parasitoide sont déterminées en effectuant pouguehaouple un test t apparié. Pour les
exp erimentations sur linfluence de la souche dioej on mesure le taux de parasitisme total
de chaque réplicat, la distribution de ce parasii®ntre les deux hétes et enfin le taux de
survie du parasitoide de chaque souche sur lesedgeces hétes. On teste l'effet « souche »
(deux niveaux) sur le parasitisme total et suridrithution du parasitisme observée 8&ur
zonata On teste ensuite l'influence des facteurs « sowolt « espece-héte » (deux niveaux)
sur la survie du parasitoide. La distribution duagiisme observé st zonataest testée par
ANOVA sur données transformées. Les autres testtsdes analyses de déviance (GLM) sur

données binomiales, avec prise en compte de lisp@rdion (Venables & Ripley, 2002).

3.2.3.La taille de I'ceuf influence-t-elle la décision dgponte ?

Nous mesurons ici le parasitisme grararisanusen fonction de la taille des ceufs
parasités. Dans un premier temps nous utilisonsddeaées obtenues précédemment. Nous
testons la régression linéaire des taux moyensadasjpisme (obtenus pour les six espéces

étudiées lors des expériences de preférences spgaifiqgues, tableau 3.5) sur la taille
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moyenne des ceufs (tableau 3.1). Parallelement, best®ns pour les huit espéces la

régression linéaire de la masse pupale moyenria taile moyenne des ceufs (tableau 3.1).

Pour I'étude de la liaison entre taille de I'hétele parasitisme suB. zonata, nous
exposons ensuite 150 ceufs sur papaye pendant 2éshdans la cage d'élevage des
parasitoides. Ces ceufs sont traités par déchowonpour quantifier le parasitisme, puis
mesurés (longueur et largeur). Dans le méme teAp seufs sont exposés et mesurés, puis
leur développement est suivi individuellement. Parg 90 ceufs nous examinons les relations
entre la taille de l'ceuf, d'une part, et d'autrg fgaprobabilité d'éclosion, la masse pupale
subséquente s'il n'‘est pas parasité et le sexa@dsipide émergeant s'il est parasité. Pour
chacun de ces 90 oeufs, on note I'éclosion sadileu, le poids de la pupe ainsi que l'espéce

et le sexe de l'insecte émergeant.

On calcule la régression linéaire de la masse pigses sur la taille des ceufs
correspondants. Le paramétre de taille considéréeeslume, en assimilant les ceufs a un
ellipsoide (V = 1/6rLI?). On examine ensuite si les différents facteigparasitisme », deux
niveaux, « sexe du parasitoide », deux niveauxlasién », deux niveaux) sont liés a ce
volume. Enfin, le méme test est effectué en negnteen compte que les petits ceufs, c'est-a-
dire uniguement le premier quartile des volumesutés. Tous les tests effectués sont des
GLM, a l'exception du test sur le premier quartkes volumes ou l'on utilise un test de

Wilcoxon.

3.2.4.La taille de la larve influence-t-elle la survie duparasitoide ?

Nous commencons par voir si notre hypothése estesoe par les résultats des
expériences en non choix. On calcule la régres$igaire du logarithme des survies
moyennes dé. arisanus(tableau 3.4) sur la masse pupale de chaque ebptedtableau
3.1). Nous avons également utilisé les donnéesodibfes sur la survie du parasitoide Bur
dorsalis (Harris & Bautista, 1996). La masse pupale estadsidérée comme un indicateur
de la taille des larves, liée a elle par un ménaketa de proportionnalité quelle que soit

l'espéce considérée.
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L'analyse est ensuite poursuivie en considéraatlaees deB. zonataélevées en
présence d'une quantité contrélée de nourrituresMtablissons d'abord une courbe étalon de
la relation entre la quantité de nourriture disptanpar larve de mouche et la masse pupale
moyenne. Six lots de larves L1 fraichement écleseg déposés sur un milieu artificiel de
développement, a raison de 400, 200, 100 et 56dgrour 10g de milieu et 50 larves pour 20
et 40g de milieu, correspondant aux six densités280 10, 5, 2.5, et 1.25 larves.gPour
chaque lot, les pupes collectées sont dénombréeseed'établir le taux de survie larvaire de
B. zonataet un échantillon de 20 pupes est prélevé afiméegurer la masse pupale. Chaque

lot est répliqué trois fois.

Une fois cette courbe établie, on procede singita@nt avec des larves issues d'ceufs
exposes au parasitisme sur papaye pendant 24 héwast la constitution des lots, on
préleve 100 larves qui sont disséquées afin dévaddutaux de parasitisme. On dénombre
ensuite les parasitoides émergés afin de calcaléaux de survie pour chacune des six

densités. Pour chaque densité, on effectue quaiheats.

Les masses pupales ainsi que les survies de Ehate parasitoide sont traitées par
ANOVA puis par test de Tukey pour évaluer linfleenéventuelle du facteur « densité

larvaire» (six niveaux).

3.2.5.Réponse immunitaire de I'hote

La premiere démarche consiste a déterminer diate®s de Tephritidae parasitées
réagissent immunitairement en encapsulant et/oamiséint les ceufs et larves Eearisanus.
Pour chaque espéece de Tephritidae, des ceufs disgasquantités non limitantes sur des
morceaux de papaye sont exposés aux parasitoidedadaage d'élevage pendant 24h. Ces
ceufs sont ensuite récupérés et disséqués jusgqliedmn ait retrouvé 10 ceufs ou larves de
parasitoide dont on note le statut (encapsulé o). he reste des ceufs est alors placé sur
milieu de développement. Pour toutes les espéced epdritidae a l'exception dB.
cucurbitag on procede a une série similaire de dissectidadia du développement larvaire,
lors du stade L3 (tableau 3.1). PdBir cucurbitae cette série de dissections est effectuée

guotidiennement jusqu'a la pupaison des larveamass.
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Afin de tester la réaction des larves de Tepladtifiace a un corps étranger neutre,
nous procédons a des introductions de fil de nyllams des larves en début de stade L3. Le
tégument de la larve est tout d'abord percé sfiada antéro-dorsale grace a une aiguille
d’entomologie de taille 0. Un fragment de nylomafdetre de 0.14 mm, longueur environ 1
mm, figure 3.3A) est alors introduit dans la blesspuis la larve est déposée sur un milieu de
développement adéquat avant d'étre disséquée 48shplus tard si elle est encore vivante.
On teste ainsi six modalités : des larves saine®.deonata C. capitata C. catoirii, B.
cucurbitae et D. demmerezipuis des larves dd#. zonataissues d'ceufs exposés au
parasitisme. A la dissection, on note lintensig la réaction : aucune (pas de trace de
réaction, figure 3.3A), légére (quelques tracegrdgation cellulaire, figure C) ou nette (le
filament porte des amas d’hémocytes tres netsefigB et D). On note également s'il y a

mélanisation, au moins partielle, de l'objet. G st répété 10 fois pour chaque modalité.
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Figure 3.3. Comparaison des réactions immunitaires de Tlitidae
face a un corps neutre. A : fragment de nylon mjpecté. B : aprés 48
heures dans une L3 dBactrocera zonata On note a la fis
I'agrégation hémocytaire (sur fond noir) et la mé&ation (sur fond
blanc). C : aprés 48 heures dans une LB.deonatap arasitée pal.
arisanus L agrégation comme la mélanisation sont fortenrédtites.
D : apres 48 heures dans une LBdeucurbitael’agrégation est trés
forte, mais la mélanisation faible.
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3.3.Résultats

3.3.1.Expériences en situation de non choix

3.3.1.1. Taux de parasitisme

Le facteur «expérience acquise» ne montrant pedlugnce globale significative,
nous avons utilisé les taux de parasitisme calcalpartir des traitements cumulés (premiére
et deuxieme expositions) pour effectuer la comparainter-sp écifique (tableau 3.2).

Le taux de parasitisme des ceufsSdealcitransest nul, bien que les parasitoides aient
prospecté les fruits durant I'expérience. PourTlephritidae, le taux de parasitisme moyen
varie selon l'espece présentée entre 98 dyanescenset 26% D. demmere}i Si l'on
considére I'ensemble des réplicats exposés (piamasitinitial), on constate quBacus
demmerezest plus parasitée qid cyanescen<. capitataet C. catoirii. Les quatre autres
especes sont parasitées a des taux intermédiginese considérant que les réplicats ou le
parasitisme est non nul (parasitisme effectifintayenne varie dans une fourchette similaire
entre 9% K. cyanescenst 30% D. demmerezi Les différences sont par contre plus nettes,
et entre ces deux extrémes se dessine un groupardsitisme moyen voisin de 15-20%
regroupant l'essentiel des espéces. Sur un totalO8eceufs parasités observés, seuls 13
contenaient plus d'un ceuf de parasitoide, ce quéspond a un taux de superparasitisme de
1.8%.

Tableau 3.2.Taux de parasitisme moyens des cohortes d'ceuSs dalcitranset de chacune des huit espéces
de Tephritidae exposées en non choik.aarisanus Les moyennes suivies d’'une méme lettre ne somt pa
significativement différentes.

N Nombre de Parasitisme initial Premlie're Secof‘.d € Para3|t|§me
Espece réplicatsl % + e.s.f exposition exposition effectif .
- % = es) (% = es) % + e.sj?
S. calcitrans -/5/0 0A 0 - -
B. cucurbitae 10/ 14/ 14 17.9+ 3.3BC 20.0+ 4.8 14.9+ 2.6 17.9+ 3.3B
C. capitata 10/ 22/ 17 13.3x22B 11.0£ 23 16.2£ 4.1 17.3t21B
D. ciliatus 8/15/14 16.8£ 2.9 BC 17.1+ 4.0 16.3+ 4.5 18.0+ 2.8B
N. cyanescens 10/ 14/ 14 8.9+1.6B 8.2+ 1.6 9.7+ 3.1 8.9+ 1.6 A
C. rosa 10/ 17/ 15 17.9£ 24 BC 17.0x 2.6 19.1+ 4.8 20.3+2.0BC
D. demmerezi 10/ 16/ 14 26.2+39C 20.4+ 4.7 35.8+ 7.0 29.9+ 39C
C. catoirii 9/16/10 9.3+ 25B 54+£21 15.9+ 4.8 14.7+ 25AB
B. zonata 10/ 24124 17.3+ 1.6 BC 15.7+ 23 19.0+ 2.1 17.3+ 1.6B
1. Témoin/ Exposés / Exposés et parasités
2. Premiére et deuxiéme expositions réunies
3. Les réplicats exposés mais non parasités naneéfe pris en compte
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3.3.1.2. Altération du développement de I'hote

Dans le tableau 3.3 sont présentées les donnédéess suortalités ovo-larvaire, pupale
et globale pour chacune des huit especes exposdearasitisme. Seuls les réplicats exposés
ou le parasitisme n'était pas nul ont été prisanpte pour les calculs. Toutes les espéces
voient leur mortalité totale significativement awgtée par le facteur « parasitisme ».

Tableau 3.3.Evolution de la mortalité des stades pré-imagindes huit espéces de Tephritidae
dont les ceufs ont été parasités paarisanusaux taux présentés dans le tableau 3.2. NS : egiiffér
non significative ; *P <0.05; ** :P< 107 JERR P L 10°.

Espéce Mortalité ovo-larvaire* Mortalité pupale? Mortalité totale®
% + s.e.) (DAT) (% * s.e.) (DAT) (% # s.e.) (DAT)

B. cucurbitae 49.0+£21 (+9.1% 14.2 2.6 (+ 5.9 NS) 56.@ 2.6 (+11.1%)
C. capitata 62.7+£ 5.4 (+22.0 **) 13.1+ 2.4 (- 5.7 NS) 69.8+ 4.7 (+ 18.0%)
D. ciliatus 69.3+ 4.7 (+ 31.5 ***) 32.3t 4.4 (+ 5.7NS) 81.2 3.3 (+ 27.3 ***)
N. cyanescens 69.6+ 3.4 (+ 15.2 **) 30.2+ 7.0 (- 1.4 NS) 78.8+29 (+10.3 *)
C. rosa 60.0+ 5.7 (+ 25.2 **¥) 9.0+ 2.4 (+ 1.3NS) 67.2 4.7 (+ 27.0 ***)
D. demmerezi 56.9+ 2.8 (+ 6.85NS) 40.5+4.7 (+29.4 ***) 81.2+23 (+25.2 ***)
B. zonata 59.3+ 2.9 (+ 5.5NS) 8.427 (+ 4.2 NS) 75.% 19 (+ 19.8 ***)
C. catoirii 62.9+ 3.6 (+ 9.8 NS) 8.9+38 (+ 0.9 NS) 80.2+35 (+ 232 **¥)
1. 1 — (Rapport du nombre de pupes récoltées swrdore d’ceufs initial)
2. 1 — (Rapport du nombre d’adultes émergés (mauehearasitoides) sur le nombre de pupes

récoltées)
3. 1 — (Rapport du nombre de mouches adultes éasegyé le nombre d’ceufs initial)
4. Difference Arithmétique avec le Témoin

Prises séparément, les mortalités des ceufs aslateB. cucurbitaene sont pas
significativement altérées par le parasitisme (Bddi4). Toutefois, l'augmentation de la
mortalité ovo-larvaire est, elle, significative, gei entraine une augmentation de la mortalité
totale de 11%.

Le développement de. capitata C. rosg D. ciliatus, D. demmerezét N. cyanescens
est altéré de facon similaire par le parasitisngu(é 3.5). Globalement, la mortalité totale
des stades pré-imaginaux est significativement amtége de 10 a 27%. Pour quatre de ces
cing espéces, cette augmentation de la mortalt@et@st due a celle de la mortalité ovo-
larvaire qui s'échelonne entre 15 et 32%. Dansate deD. demmerezila mortalité ovo-
larvaire n'est pas significativement augmentééeaginentation de la mortalité totale est due

a celle du taux de mortalité pupale (+ 29%).
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PourB. zonateet C. catoirii, la mortalité totale est respectivement augmetiee20 et
23% (figure 3.6). Ni la mortalité ovo-larvaire rd mortalité pupale ne sont significativement
affectées. L'essentiel de l'augmentation de la afigrtglobale est ici d0 au développement

effectif du parasitoide.

3.3.1.3. Développement du parasitoide
3.3.1.3.1. Survie

Ni le facteur « expérience acquise » ni son igt@a avec le facteur « espéce-héte »
n'affectent significativement la survie #e arisanus.Celle-ci dépend par contre du facteur
« espece-hbte » (tableau 3.4). En terme de sumyenme, les especes peuvent étre classées
en trois groupes. Aucun parasitoide adulte n‘aoéténu suB. cucurbitae.La mortalité du
parasitoide est élevée (de 78 a 90% des ceufs fgaraseurent) suCeratitis capitata, D.
ciliatus, C. rosa N. cyanescenst D. demmerezles deux especes hbtes les plus favorables a
la survie deF. arisanussontB. zonataet C. catoirii: 71 et 83% des ceufs déposés par le

parasitoide, respectivement, donnent un adulte.

3.3.1.3.2. Tallle

La taille du parasitoide a I'émergence est sigativement affectée par I'espéce-hodte et
le sexe, les deux facteurs n'ayant pas d'interastignificative. Quelle que soit I'espece-héte,
les males sont plus petits que les

femelles. En regroupant les
1.4 4

données pour les deux sexes, les.
£ 13|t Makes R°=069 +
parasitoides se développant €ur s + Femelles e
. - T 1.2
capitataet D. ciliatus donnent des g
. .8 .
adultes plus petits que ceux quis **
3
émergent deN. cyanescensC. g
[
rosa C. catoirii ou B. zonataeux £ 09
k)
méme de taille inférieure aux & os . . . . . . .
7 9 11 13 15 17 19 21
paraSItO'l'deS issus @e demmerezi Masse pupale moyenne de I'hdte (mg)

tabl 3.4)P les d Figure 3.7.Régression linéaire de la taille du tibia postéribe
(tableau 3.4)Pour les deux sexes, Fopius arisanussur la masse pupale moyenne de I'hdte non
la régression linéaire de la taille parasité. La taille du parasitoide augmente avie de I'hote.
Dans tous les cas, les méles sont plus petitseguerhelles.
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des tibias sur la masse pupale de I'espéce-hosegedicative ; d'aprés ces données, entre 60

et 70% de la variation de la taille des parasitigdultes est due aux différences de masse
pupale des Tephritidae hotes (figure 3.7).

Tableau 3.4 Influence de I'espéce-hbte sur le développemerfiogius arisanus
Les moyennes suivies d’'une méme lettre ne sonsigadicativement différentes.

Taille moyenne Taille moyennedu  Survie moyenne

Espéce du tibia des males tibia des femelles du parasitoide

(mm £ s.e.) (mm £ s.e.) % % s.e)
C. capitata 0.87+ 0.02A 1.02+ 0.02A 9.5+21B
D. ciliatus 0.92+ 0.02AB 1.04+ 0.02AB 11.2+3.1B
N. cyanescens 1.01+0.02B 1.10+ 0.00AB 20.5+6.7B
C. rosa 1.01£0.01B 1.13+£0.02B 22.0+4.3B
C. catoirii 0.93+0.02B 1.10£ 0.01B 76.0£9.5C
B. zonata 0.99+ 0.01B 1.11£0.01B 75.7+7.7C
D. demmerezi 1.20+0.02C 1.29+0.01C 17.0+x 4.2B
B. cucurbitae NA NA 0A

3.3.2.Expériences en situation de choix

3.3.2.1. Taux de parasitisme

Le tableau 3.5 regroupe les

_____________
_____________

résultats des tests pour chaque . -

8
couple d'espéces étudié. Les femellesy ]
£

7=+

de F. arisanus montrent une

préférence significative uniguement

®me x / parasitis

dans les cas ou on leur présente T  _.-° oot ~ - ---

conjointement uneCeratitis sp. et

s ratios parasl

une espéce dun autre genre

(figure 3.8). LesCeratitis spp. sont

yenne de!

[o]

alors systématiquement dedaignéess

au profit de l'autre espéce. Aucune Caat

Cros

Cca

preference n'apparait lorsque  Figure 3.8.Préférences dFopius arisanusen situation de choi
itoid | hoi d entre I'espece x et I'espéce y. Les barres sondoresespond ent
parasitoide a le choix entre deL 5 e préfrence significative pour I'espéce x.pCdaeratitis
espéces d'un méme genre, ou er capitata; Cros :C. rosa;_Ccat :C. catoirii; Bzon : Bactrocera
zonata; Bcuc :B. cucurbitae; Ddem :Dacus demmere.

D. demmerezt uneBactrocerasp..
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Tableau 3.5.Taux de parasitisme obtenus pour chacun des upbespeces. De haut en bas : taux de
parasitisme moyen de I'espéce en lighé €.95), de I'espéce en colonne,R.;Les cases grisées correspondent a
des préférences significatives [Bepius arisanugpour l'espece en ligne.

Espéce Ccap Cros Ccat Ddem Bzon
27+ 14 17 + 04 15+ 07 15+ 06 50 + 07
Bcuc 04 + 02 03+ 01 05+ 02 15+ 09 45+ 05
4.14; <10 9.85; <10° 5.65; <10° 0.41; 0.69 -1.57; 0.15
18+ 05 19+ 09 20+ 06 29+ 08
Bzon 06 + 06 03+ 01 07+ 05 30+ 03
4.21; <10 4.75; <10° 6.89: <10 0.16; 0.88
25+ 03 23+ 06 10+ 04
Ddem 09+ 03 07+ 04 04+ 02
8.46; <1d" 5.02; <10° 2.92; 0.02
15+ 06 07 + 04
Ccat 12+ 01 04+ 02
1.34; 0.21 1.05; 0.32
14 + 04
Cros 12+ 04
0.78: 0.46

1: Bcuc:B. cucurbitae Bzon:B. zonataDdem;D. demmereziCcat:C. catoirii. Cros:C. rosa Ccap:C. capitata

3.3.2.2. Influence de I’hbte larvaire

Pour chacune des deux souches de parasitoidéigura 3.9 présente les taux de
parasitisme totaux, la distribution de ce parasitientre les deux hétes les taux de survie

sur chacun. Les femelles issues N e
Parasitoid survival _-'_ "
de la souche Fa-Ccap B coonac d— ““x
. . J—
parasitent plus d'ceufs que C.capitata — h
J— 1
—
celles de la souche Fa-Bzon ——|

(F1g = 55.28,P < 10%. Par

contre, la souche d'origine n'a

70+ 11% A

pas d'effet significatif sur la

i
{

distribution du parasitisme qui

Fa/Ccap
Par: 29 +4 % b

Fa/Bzon

se porte préférentiellement sur
B. zonata Dans les deux cas,
environ les trois quarts des
ceufs parasités sont des ceufs
B. zonataF, s=0.46,P =0.51).

Par:11+2%a

Figure 3.9. Infuence de la souche d'origine sur la spéc#é
parasitaire deFopius arisanus Les disques sont de tai
proportionnelle au taux de parasitisme total (Rir)chacune de
deux souches. Les portions représentent la disimibu du
parasitisme entre les deux especes hotes. Enfa m@mpporté I
survie du parasitoide sur chaque espéce. Les meyeuivies pa
un méme type de caractére typographique (casseubgyrsement)
sont comparées par GLM ou ANOVA (voir texte pou tkstails).
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L'interaction entre les facteurs «souche» et sp@ee-h6te » influence
significativement la survie du parasitoide. Dars deux cas, la survie du parasitoide est
meilleure suB. zonata(F, s = 30.56,P < 10°et F, 3= 16.85,P < 10°pour Fa-Bzon et Fa-
Ccap). La survie d€. arisanussurB. zonatan'est pas influencée par la souche d'origines(F
= 1.75,P=0.22), mais sa survie sQr capitataest significativement plus importante pour la
souche Fa-Ccap (R = 35.32,P < 10°).

3.3.3.La taille de I'héte influence-t-elle la décision dgonte ?

La premiere régression entre la taille des

" 0
oeufs et les taux de parasitisme, prenant eng

~

- . N e 0.25
compte les données sur les six espéeces utilisées

Lo . , 2 o2
dans les expériences de choix, n'est pag
0.15

significative au seuil de 5% (R? = 0.5B, =

asitism

0.06, figure 3.10). Par contre, la régression entreS .

Ceratitidini

. 8 0.05
la taille moyenne des ceufs et la masse pupaI%

. PN 0 T T T T J
moyenne de chacune des huit especes et ‘e 08 1 12 14 16

significative (R? = 0.77P < 10°). Longue ur moyenne de I'oe uf (mm)
Figure 3.10 Régression linéaire du taux
parasitisme moyen observé en situation de choix

Lors de l'expérience de discriminatior SUr 1a longueur des ceufs de chaque espece. La
régression n’est pas significative. Ccaperatitis

intra-specifique des ceufs e zonatapar la B otera sonataBeus (6. cucurbitac
taille, 46% des hotesexposés dans la cage Ddem :Dacus demmerezi

d'élevage ont été parasités paarisanus La longueur de ces ceufs se situe dans une gamme
de 0.84 a 1.30mm pour une largeur de 0.23 a 0.30caumyrant ainsi la majorité des
moyennes de taille d'ceufs des six espéces précéaetgnobservées (tableau 3.1). Le volume
de l'ceuf n'est pas lié au poids de la pupe pamrégression significative (R2 = 0.0, =
0.56). Le facteur « parasitisme » est indépendanvadume de l'ceufHy 145= 0.22 ;P =
0.61), comme le facteur « sexe du parasitoidé»;{ = 0.05;P = 0.83). Par contre, la
probabilité d'éclosion des oeufs est influencéelg@ar volume Fy, gg= 10.03 ;P < 102) : les
ceufs non éclos sont de taille inférieure aux autrepremier quartile (L < 1.12mm ;1 < 0.24
mm) compte 47 ceufs, dont 33% sont parasités, malsiribution du parasitisme parmi ces

ceufs reste indépendante du volume de l'ceuf (W #R2£1.62).
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3.3.4.La taille de I'héte influence-t-elle la survie du jrasitoide ?

Lorsque l'on prend en 24

R2=0.9 C.catoiri ¢ # B.zonat

%)

. 4z . . N 181
considération les huit espéeces deg ? 8. dorsals
S 161
Tephritidae, la regression liant la survie dug,,.
o
. . N e 2 £ D.demmerezi o
parasitoide a la masse pupale de I'nGte nog 121 ‘

< D.cilaus
C. capitata

parasité (figure 3.11) est non significative ® *
08

si les deuxDacusspp. sont inclues (R2 = 5 7 9 u 13 2 z

Masse pupae moyenne de I'hbte (mg)
0.01,P = 0.78). Elle le devient par contr Figure 3.11. Régression linéaire du logarithme de
T ) ) survie du parasitoide sur la masse pupale de ['héte
sil'on exclue ces deux espéces (R2 = 0. utilisée ici en tant qu’indicateur de la taille das/es de
chaque espéece. Les données utilisées sont celles
P< 103), La suite de l'analyse ne prend « obtenues lors des expériences de non choix aueguell

o on ajoute les données obtenues par Harris & Bautist
considération queB. zonata Le facteur (1996). A I'exclusion des deuBacus spp., la masse

pupale semble un facteur explicatif satisfaisantlale
survie du parasitoide.

significativement la masse pupale Blezonata(Fs, 354= 157.49 ;P < 1015) . la masse des

« densité larvaire » influen ce

pupes obtenues croit avec la quantité de miliepahible par larve jusqu'a un plateau
correspondant a 0.2g par larve (figure 3.12). Tloigela survie des larves d& zonatan'est
pas influencée par la densitg (;,= 1.02 ;P = 0.45) et la survie du parasitoide peut donc étre
ensuite analysée sans effectuer de correctiorali@esurvie de I'hdte. Cette surviest pas

non plus influencée par la densité larvalfe {g;= 1.87 ;P = 0.15) (figure 3.12).

3.3.5.Réponse immunitaire de I'hote

Pour toutes les espéces a l'exceptiorBdeucurbitae tous les ceufs ou L1 de.
arisanusobserveés dans des larves hotes sont vivants. Lisssmnt pleins et les L1 réagissent
sous la stimulation de l'aiguille. Les ceufs et lelFdarisanustrouvés dans les ceufs et larves
de B. cucurbitaesont tous vivants jusqu'au quatrieme jour apréagit@gme (stade L3 de la
mouche). A partir de ce jour, de plus en plus désdu parasitoide sont encapsulées
(figure 3.13). Au moment de la pupaisonBlecucurbitag toutes les L1 d&. arisanussont

ainsi élimin ées.

Les fragments de nylon retrouvés dans les lan@s parasitées dB. zonata C.

capitata C. catoirii et D. demmereziapres 48 heures présentent tous des signes nets
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d'encapsulation et de mélanisation (figure 3.3Bn ljue la capsule formée n'englobe jamais
lintégralité du fragment. Dans le cas des lare8.dcucurbitag(figure D), nous constatons
€galement une encapsulation du filament mais teésde traces de mélanisation. A l'inverse,
la réaction est bien moins nette (figure C) dansakedes fragments récupérés dans des larves

deB. zonataparasitées par une larve Bearisanus bien que la réaction immunitaire n'y soit
pas nulle.

100% ¢ T

=

80% +

60% T

40% 1

Survie hote
20% 1

Survies moyennes (+ic %)
Masse pupde (mg + ic 95)

mmm Sunvie parasitoide

—1 Masse pupale
0% +

o~ ® ©g B B

40 20 10 5 25 1.25
Densité larvaire (larve gg)

Figure 3.12. Efiet de la densité larvaire sur la survie de lange
Bactrocera zonatgparasitées paFopius arisanus Evolution de le
mase pupale, de la survie de I'h6te et du parasiteidéonction de [z
guantité de nourriture disponible par larve. Cei@ntité n’'influence
que la masse pupale (lettres). Les survies ded’Bbtu parasitoide r
sont pas significativement affectées.
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3.4.Discussion

3.4.1.Qualité d’hbtes des Tephritidae de La Réunion pouF. arisanus

Les potentialités de développement offertes aagitaide par les différentes espéces
de Tephritidae testées sont trés variables. On grewtper ces espéces en trois classes. La
premiere, celle des espéces non-hétes, ne compier®. cucurbitae Cette espece empéche
quasi systématiquement le développement du paidsitcomme cela avait déja été constaté
par Harris & Bautista (1996) et Bautisthal. (2004). Comme nous, ces auteurs consatatent
une augmentation significative de la mortalité pméginale de cette espéce. Par rapport a nos
résultats, cette augmentation est plus importa8@eo] dans I'étude de Bautisthal. (2004),
sans doute du fait d’'un taux de parasitisme égailersep érieur (45%). L’élimination du
parasitoide est clairement due a la réponse imaitmitde B. cucurbitae (figure 3.13),
réponse qui sera discutée plus loin

La seconde classe (h6étes de qualité médiocrepupgrles especes sur lesquelles la
survie deF. arisanusest faible, inférieure a 25% dans le meilleur das :®. ciliatus, D.

demmereziN. cyanescen<. rosaet C. capitata

Dans ces cing cas, la forte mortalité

parasitoide semble principalement due a
mortalité prématurée des stades pré-imaginau
'héte et non a une réaction immunitaire efficad
La troisieme classe (hotes favorables) regro
B. zonataet C. catoiri. Ces deux espeéce
permettent une bonne survie du parasitoide

laugmentation de leur mortalité totale n'est c Figure 3.1

. Larve L1 deFopius arisanu:

qu'au développement effectif du parasitoide. encapsu'ée dans une larve L3 Bactrocera
cucurbitae

L'analyse multi-spécifique de la régression dsuevie du parasitoide sur la taille de
I'héte (3.11) montrait que ces paramétres sembldien dans le cas de cing de ces sept
especes hotes et pddirdorsalis Cependant, cette hypothese n'est pas confortéampey se
intra-sp écifique menée si. zonata A titre de comparaison, on note qu'au minimum les
pupes deB. zonatacollectées pésent en moyenne 7.25mg (figure 3sdt), moins que les
pupes de&. capitataen conditions optimales. Or la survie du paras@o@bte bien supérieure
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(58% en moyenne) a celle observée Gucapitata(10%). Sur un héte favorable comrBe
zonata la survie du parasitoide est indépendante dalla tle I'hdte, ce qui sous-entend que
les différences de survie sur différentes esp égssidépendent d'autres paramétres. On peut
par exemple supposer des problemes d'incompatibilibrmonale entre ['hdte et
l'endoparasitoide conformiste. Dans le casRisusspp. notamment, qui se développent sur
Cucurbitaceae, il est possible que les cucurbiegcimgérées par I'héte entrainent un
déséquilibre hormonal néfaste au développementadasfioide (Ferguson & Metcalf, 1985,
Dinan et al, 1997). L'effet de I'h6te larvaire, noté sur lavieidu parasitoide suE. capitata
(figure 3.9), nous montre cependant que cette ipeaifilité peut étre réduite par I'élevage
continu sur une espéece donnée. La survié.darisanusest donc tres dépendante de I'hote
larvaire, et la plupart de nos résultats doiven¢ ébnsidérés dans l'absolu comme valables

pour des parasitoides élevés Burzonata.

Les différences de qualité entre les différentsefiGse traduisent également par des
differences de taille des adultes de parasitoi@dsbalement, la taille de ces derniers
augmente avec celle des pupes de l'espéce concgaideau 3.1, figure 3.7)Fopius
arisanus se développant essentiellement lors du stade pdgaon hote, la quantité de
ressources disponible est proportionnelle a ldetaie la pupe de ce dernier. Zestl al.
(2004) ont montré que les puped.dudens plus grandes que celles @e capitata donnent
des adultes de. arisanuségalement plus grands. Ce phénoméne est connibelaezoup de
parasitoides (Quicke, 1997). En terme de fitnéssstid'autant plus important que I'on sait

que la taille des femelles est souvent liée afi@ondité (Godfray, 1994).

3.4.2. Taux de parasitisme

En choix comme en non choix, on note la faiblestative des taux de parasitisme
observés. Aprés une exposition de 18h avec un d®i@5 ceufs pour une femelle, nous
obtenons un parasitisme moyen maximal de 50% @at8e5). Toutefois, la plupart dutemps,
gue ce soit a 20 ou 25 ceufs par femelle et periaou 18h, le taux de parasitisme dépasse
rarement les 20% (tableaux 3.4 et 3.5). Ces tank gmches de ceux obtenus par Harris &
Bautista (1996) avec une méthodologie similairansdleur étudeB. dorsalis C. capitataet
B. latifrons sont parasitées a des taux de 20-30% eticurbitaea 13%. La méthode utilisée,
utilisant des ceufs artificiellement déposés suragap semble donc étre liée a ces faibles

valeurs.
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Seules les Tephritidae sont parasitées par lesllésder. arisanus.Les ceufs d&.
calcitrans sont systématiquement rejetdsn non choix, les taux de parasitisme varient
légerement en fonction de l'espece-hote, bien quefbrte variabilité ne permette pas de
distinguer clairement des préférences d'ovipositidarris & Bautista (1996) avaient déja
montré qu'en situation de non choix, les femelles-darisanusdiscriminent peu entre les
ceufs de différentes especes de Tephritidae. Damswutne série d'expériences en non choix,
avec des femelles de arisanusagées de 9 a 11 jours, Quimio & Walter (2001) oitémt
également des taux de parasitisme assez faible® @t 11%) sans différence significative
entreB. tryoni B. jarvisi et B. cucumis Avec des femelles plus agées (13-15 jours), aes t
s'échelonnent par contre entre 586 ¢ucumi¥ et 38% B. tryon). Les résultats de leur étude
suggerent que l'age des femelles utilisées pouarair une influence sur leur faculté a
discriminer : les femelles plus agées semblergidns aptes que les jeunes a moduler leur
parasitisme en fonction de I'espece-hbte. Cettptéele influence de I'age pourrait étre liée
aux variations de la fécondité, mais Ramaetal. (1994) n'observent pas de différence entre
les taux de parasitisme de femelles agées de @-t6ue de femelles de 11-15 jours. Quoi
gu'il en soit, dans nos expériences, ni les difféee d'age ni I'expérience acquise

n'influencent significativement le parasitisme.

Le taux de superparasitisme observé dans notde éaste tres faible, résultat qui
correspond a ceux d'autres études menées dansrthigans similaires (Palaciet al, 1991,
Harris & Bautista, 1996, Quimio & Walter, 2001, Bigtia et al, 2004). Les femelles dE.
arisanuspeuvent sans aucun doute reconnaitre des ceufp atésités et les éviter lorsque le
ratio hote/femelle est suffisamment élevé. On pariser que ce mécanisme d'évitement du
supermparasitisme est susceptible d'étre contoora§ue ce ratio diminue, c'est-a-dire lorsque
la pression de ponte devient un facteur limitant.

Malgré le peu de discrimination dont font preues femelles dd-. arisanusen
situation de non choix, elles sont capables, dares agrtaine mesure, de différencier deux
especes hoétes proposées simultanément. Dans la egad'especes proposées, cette
discrimination se limite a différencier l&€3eratitis spp. des autres genres. Ces préférences
sous-entendent une reconnaissance de I'héte. Cansiefiectue-t-elle ? Dans le cas d'un
parasitoide sondant des hétes dissimulés a lantrédu substrat, des stimuli physiques

comme la taille, la forme ou la texture du chonmeuvent jouer un rdle. Nous avons testé

.-"R 80



'hypothese selon laquelle la femelle Bearisanuspourrait percevoir la taille de I'ceuf-hote,

en nous placant a deux échelles de discriminaitiora- et inter-spécifique.

A l'échelle d'une seule espeBe,zonataen l'occurrence, la taille des ceufs n'est pas
liée a la masse pupale. Elle n'est donc pas unirgtivateur de la quantité de ressource
disponible lors du développement larvaire du ptoas, et on concoit qu'elle ne provoque
aucun choix notable du parasitoide quant a ldilmcade ses ceufs ou du sexe de sa
progéniture. Cette absence de discrimination esbrenplus flagrante lorsque lon ne
considere que les plus petits ceufs de I'échantititamt la probabilité d'éclosion est plus

faible, ce qui engendre une pression évolutive Eumpentaire pour le parasitoide.

A l'échelle des huit especes étudiées, la réegresia la masse pupale sur la taille des
ceufs est par contre significative. Dans I'hypoth@gela femelle de-. arisanus pourrait
percevoir la taille de son héte, on s'attendraitsab ce que la taille de I'oeuf-héte puisse
expliquer ses préférences inter-spécifiques. Osramons vu qu'il n'en est rien (figure 3.10).
La non significativité de cette régression est artipulier due aux faibles taux de parasitisme
mesurés sut. catoirii, dont les ceufs et les pupes ont pourtant destéastmues proches de
ceux deB. zonataDans le méme ordre d'idée, on ne note pas dérpnéfe significative pour
D. demmerezpar rapport 8. zonataalors que la premiére espece a des ceufs nettertosnt
grands et des pupes plus lourdes. Lawrence e2@00] n'ont d’ailleurs pas signalé la
présence de mécanorécepteurs sur l'ovipositelr. dgisanus(méme si la perception de
stimuli liés a la taille de I'h6te peut dépendrendécanismes indirects comme la position
relative des différentes parties du corps du ptarig& au moment de la ponte (Wehner,
1997)). Rien ne permet donc de soutenir 'hy potkegmn laquelle les femelles Bearisanus
sont capables de percevoir la taille de I'ceuf hOtepeut supposer que la reconnaissance de
I'hote s'effectue plutdtia des stimuli chimiques ou d'autres stimuli physiggesn'ont pas

été considérés dans le cadre de nos travaux.

Si I'on considére que les préférences inter-sipge sont motivées a I'échelon de
lespece, certains choix @e arisanussemblent incompréhensibles d'un point de vue éfolut
puisqu'ils ne correspondent pas a la qualité deellthoisi et donc aux gains de fitness
potentiels. AinsiB. cucurbitage espéce sur laquelle le développement du pamdsiesit quasi-
nul, est préférée a toutes [Esratitisspp. testées, qui sont pourtant des hétes p errmetiten

ou moins bien son développement. On ne peut y noir plus une préférence pour des
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especes sympatriqgues* puisqle demmereziespece originaire de la région de 'Océan
indien, fait partie des espéces préférées.

Par contre, si l'on superpose les préférences ahaspoide a la classification
systématique, on s'apercoit qu'elles favorisentritu des Dacini par rapport a celle des
Ceratitidini (figure 1.10, page 14fopius arisanuse reconnaitrait donc pas une espéce, mais
une tribu. Cette discrimination inter-tribale apgitegalement dans la figure 3.10. Considérés
a I'échelon de la tribu, ces choix sont plus comeméibles. On peut tout d’abord supposer
gue F. arisanusreconnaisse préférentiellement la tribu des Dadioint beaucoup de
membres partagent sa zone de diversification gpreti(a l'inverse des Ceratitidini
africaines) et avec lesquels le parasitoide est densé avoir co-évolué. D’autre part, les
Dacini pondent en général des ceufs plus gros mieftrdes pupes plus volumineuses que les
Ceratitidini, offrant plus de ressources au déyetwpent du parasitoide (tableau 3.1). La
préférence dé-. arisanuspour les espéces de cette tribu serait donc uengaelativement
fiable d'une augmentation de fitness... sauf daagded’especes dont la réponse immunitaire
empéche ce développement. Toutefois, de ce powmtgela réponse immunitaire efficace de

B. cucurbitaereste exceptionnelle chez les Tephritidae.

L'étude de linfluence de la souche d'origine nmastre également que la préférence
pour B. zonatgpar rapport &. capitatan'est pas altérée par la nature de I'héte surllégue
parasitoide s'est développé (figure 3.9). Danscooditions exp érimentales, nous n‘observons
donc pas d'apprentissage pré-imaginal, commele'ess chez d'autres espéces (Cortesero &
Monge, 1994). Si l'on exclue tout autre facteuigépétique* qui n'aurait pas été considéré
ici, nous pouvons donc supposer gu'il existe uerd@hisme génétique fort des préférences
inter-spécifiques dE. arisanus L'évolution séparée des deux souches pendarsntéss n'a
par ailleurs aucunement modifié I'expression degcéterences.

3.4.3.Réponse immunitaire de I'hote

SeuleB. cucurbitaeprésente une réponse immunitaire efficace coRtrarisanus
Cette réaction intervient tard au cours du dévedopgnt larvaire et differe de la réaction
immunitaire classique chez les dipteres, puisgu'etinsiste en une encapsulation sans
mélanisation et sans formation d'une capsule ri@xton & Nappi, 1997, Vass & Nappi,
2001, Cartoret al, 2005). Nishida & Haramoto (1953) avaient déjaephs la mortalité des
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larves deF. arisanusdans des L3 dB. cucurbitae sans mentionner de réponse immunitaire.
On ne connait qu'une seule autre espéce de Telakrithontrant une réponse immunitaire a
F. arisanus: il s'agit dA. suspensah6te semi permissifqui élimine parfois les larves du
parasitoidepar une réaction d'encapsulation avec mélanisgtians 50% des cas lors des
expériences menées par Lawrenek al, (2000)). Les trois autref\nastrepha spp.
experimentalement parasitées frararisanusétant des espéces non-hoétes ou des hétes de
faible qualité (Zenikt al, 2004), ce type de réaction n'est peut-étre pasarbintérieur de ce

genre de Tephritidae

Chez toutes les autres especes parasitées, nons aunstaté l'absence de cette
réaction, bien que les expériences menées avgxlion d'un corps neutre nous aient prouvé
gu'elles sont immunocompétentes. Dans le caB. denata on a pu constater que la réaction
normale d'encapsulation et de mélanisation dispdoaéque la larve est parasitée. La
comparaison entre les deux séries de dissectiopggf3.3) tend a démontrer une inhibition
parF. arisanusde la réaction immunitaire de son héte (Y. Cartmm. pers., 2006). On peut
aisément supposer un tel contournement chez lessanbtes étudiés. On peut donc émettre
hypothése d'une stratégie de résistance similailteez de nombreuses especes de

Tephritidae, résistance contournée par une steatiégvirulence généraliste du parasitoide.

Les mécanismes de ce contournement restent insorthg'agirait d'une immuno-
suppression générale (non restreinte au parasifoidds il est impossible de savoir si elle est
constante tout au long du développement du pardsitau si elle intervient lors de plages
temporelles critiques (Schmidit al, 2001). Plusieurs hypothéses peuvent étre formulée
comme par exemple l'existence de virus injectés &wmuf lors de l'oviposition. De tels virus
ont un effet similaire & ce que nous avons obsetvils sont fréquemment rencontrés chez les
Braconidae (Schmidiet al, 2001). Lawrence (2005) et Lawrence & Akin (199t
démontré cheD. longicaudatd'existence de particules virales symbiontes. deservations

au microscope électronique seraient nécessairascpofirmer une telle hypothése.

La figure 3.3D montre l'originalité de la répond®B. cucurbitaepar rapport aux
autres Tephritidae, fait également rapporté par dwhedet al. (2003). La mélanisation est
plus réduite, mais l'agrégation hémocytaire plugnse que chez les autres especes de
Tephritidae. Cette réaction n'est donc pas speéeifigu parasitisme p&. arisanusmais

semble étre la réponse immunitaire normaléBdeucurbitae L'apparition de cette réponse
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originale peut étre due a diverses causes : casdwol sympatrique avec les parasitoides
polyphages de Tephritidae, acquisition secondawee fa un autre pathogéne, voire par
hasard... (A. Dubuffet, com. pers., 2006). Quoi oeril soit, elle représente une résistance
particuliere au sein des Tephritidae, qui permptaspmment a cette espéce de contourner la

stratégie de virulence généralisteFdarisanus
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3.5.Conclusions

Notre étude nous a tout d’abord permis de confirehes faits suggérés par la
bibliographie. Ainsi, il est confirmé que la gammidbéte deF. arisanusapparait tres large
pour un hyménoptére endoparasitoide et que I'egpeEsente une spécialisation vis-a-vis de
la famille des Tephritidae. Cinq des sept espeesteds, a savol. rosg C. catoirii, N.
cyanescenst les deuXDacusspp., n'étaient pas connues comme hoétes. On comgjde la
gamme d'hétes potentiels Bearisanusinclue toutes les especes sur lesquelles on aléign
au minimum une fois son développemeat ¢ucurbitaeest alors considérée comme un héte
potentiel). Cette gamme d’hotes potentiels comp aEgbrmais 44 espéces (Annexe 3). Pour
33 d'entre elles, le statut d’héte a été prouveé ges relevés de terrain (Snowball, 1966,
Wharton & Gilstrap, 1983, Chinajariyaworg al, 2000, Carmichaett al, 2005) et pour 16
autres par des résultats de laboratoire (HarrisaétiBta, 1996, Lawrenaat al, 2000, Quimio
& Walter, 2001, Moretti & Calvitti, 2003, Zendt al, 2004).

Par ailleurs, en suivant le développement surwhate ces hdétes nouvellement
signalés, nous avons montré que tous ne sont pagalmt en termes de qualité pour le
parasitoide. Sur les 44 especes potentiellemershbeaucoup n‘assurent qu'une survie faible
voire tres faible deF. arisanus Son apparente polyphagie, déterminée a partir
d'expérimentations en laboratoire et de donnéasrd@n parfois ponctuelles, ne traduit sans

doute que trés imparfaitement sa spécificité rexlide terrain.

Enfin, nous avons surtout mis en lumiere l'acaemares large des diverses especes
de Tephritidae par la femelle éearisanus La large gamme d'h6tes potentiels du parasitoide
inclue des especes telles dlecucurbitae que I'on peut difficilement considérer comme un
hote effectif. On peut de méme évoquer le caBdeucumiset A. obliqua parasitées en
laboratoire sans que le parasitoide ne puissevedoféder sur ces espéeces (Quimio & Walter,
2001, Zenilet al, 2004). De méme, on trouve dans cette gammeCeeatitis spp.,Dacus
spp.,Anastrephaspp ... que le parasitoide n'a jamais rencontré damistoire évolutive. On
concoit donc difficilement la mise en place ch&z arisanus de mécanismes de
reconnaissance et d'acceptation spécifiques aspescesvia la sélection naturelle. On peut
donc supposer que ces comportements sont régdegastimuli génériques communs a un

plus grand nombre d'espéces. Selon cette hypothéseonnaissance de I'h6te se ferait a un
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échelon taxonomique supérieur a celui de I'espaedeux niveaux auxquels nous avons pu
démontrer cette discrimination sont la tribu etfdmille : le parasitoide serait apte a
reconnaitre les représentants de la famille deshiitggae, et a l'intérieur de cette famille,
ceux d’'une tribu habituellement favorable. L'histoévolutive deF. arisanuss'est déroulée
en sympatrie avec de nombreuses espéces de TepdHitdtes, en particulier des Dacini du
genreBactrocera Il est donc envisageable que les mécanismes ammaissance mis en
place par I'évolution soient génériques a ces espfavorables, si génériques qu'ils englobent
également des espéces non-hétes ainsi que d'atbnes de Tephritidae, tribus « exotiques »
pour le parasitoide.
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4.1.0bjectifs

Nous abordons ici la problématique de la sélectitn 'héte sous un angle
comportemental. Il s’agit d'observer la réponsdadfemelle deF. arisanusplacée dans un
contexte de recherche d’héte et soumise a divaémsulst Nous chercherons a recenser les
stimuli modulant le comportement des femelles dfndresser un portrait éthologique e

arisanus portrait que nous interpréterons en termes ddggelcomp ortementale.

Les facteurs influencant le comportement des jtaides sont multiples. lls se situent
atous les niveaux du systeme tritrophique, y cargcelui du parasitoide lui-méme. Il peut
s’agr de facteurs abiotigues ou biotiques, pouvaglr par voie olfactive, visuelle,
mécanique... Dans ce chapitre, nous déterminepaigdtabord la nature des stimuli olfactifs
et visuels guidant la recherche de I'héte. Nousliétans ensuite la spécificité de ces stimuli
et de la réponse du parasitoide qui leur est assoé&infin, nous chercherons a savoir
comment les facteurs climatiques et physiologigonesférent avec ce comportement. Notre

recherche s’articulera donc selon quatre axestees.

Le premier axe concerne la perception de stinlidctfs parF. arisanus Cette partie
est la plus conséquente, reflétant ainsi 'abonelaalative des travaux menés sur ce type de
stimuli. En termes de recherche fondamentale eficapge, la détermination précise de la
perception des infochimiques par un parasitoideeaseffet cruciale puisqu’elle fagconne
largement son comportement et son écologie. Orgrddh volumineuse littérature sur ce
sujet et l'intérét porté &. arisanusdepuis plus de 50 ans (cf. Etat des connaissapeggss
40-57), il existe tres peu de données concerngmérizeption olfactive de ce parasitoide. Les
études de Liquido (1991), Bautista & Harris (1996yris & Bautista (1996), et de Bautista
et al. (2004) documentent sa réaction a des infochimiguresermes de taux de parasitisme
final. Plus précisément, Altuzat al.(2004) se sont intéressés a son comportement aerltun
de vol en présence de composeés volatils issusuite.f outefois, les sources et la nature des
volatils attractifs pour cette espéce sont en@geiment inconnues. Nous nous intéresserons
donc a la réponse innée des femelles naives anfitehimiques issus de I'habitat (défini ici
comme l'arbre fruitier), du micro-habitat (le fruet, finalement, de 'héte lui-méme. Pour ce
faire, I'essentiel des expérimentations présenséeg des expériences de choix menées en

cages extérieures ou I'on s’est efforcés de rectésrconditions semi-naturelles (figure 4.1).
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Nous étudierons ensuite, par des expériences mame&boratoire, leur comportement de

détection de I'néte lorsqu’elles arrivent & prodistance de celui-ci.

Le deuxieme axe concerne la réponse a des stinaiels. Comme nous l'avons
évoqué dans la revue bibliographique, ce theme lesparent pauvre des études
comportementales chez les hyménopteres parasitdiges que son importance dans la
recherche de I'héte ait été soulignée. De plusétasles réalisées s’intéressent trés rarement a

la perception visuelle de ces insectes et ne dpséint donc pas les informations chromatiques

F. arisanus(Vargaset al, 1991, Cornelius
et al, 1999). Ces travaux sont toutefoi
orientés principalement sur la réactionRle
dorsalisaux stimuli visuels et ne concerne
gu'indirectement le parasitoide. D’'aprés ce#s
deux études, F. arisanus réagirait

N sttt ™ —

_ Figure 4.1. Cage extérieure utilisée pour |
contrastes colorés, mais pas a la forme expériences en conditions semi-naturelles.

particulierement aux couleurs claires et a'

objets. Dans nos travaux, nous cherchons a détarrasinréaction innée de femelles naives
aux stimuli colorés, en différenciant la réactiamx atimuli chromatiques (perception réelle
des couleurs) et achromatiques. Pour répondre a goestions, nous menons des

expérimentations en extérieur aux cours desquddiesspheres colorées sont présentées aux
femelles.

Le troisieme axe concerne la réponse des femellegparasitoide aux facteurs
abiotiques de [l'environnement, plus précisément lasipurs facteurs climatiques: la
température, 'hygrométrie, la pression atmosplésida vitesse du vent et la luminosité.
L'influence de ces parametres sur le comportemeasd liyménopteres a fait I'objet de
nombreuses études : citons par exemple les redserobnées sur les Apidae (lwama, 1977,
Heard & Hendrikz, 1993), les Ichneumonidae (DyeLdhadis, 1997, Idris & Grafius, 1998),
ou encore les Chalcididae (Barbosa & Frongillo, 7)9 Aucune étude n’a toutefois porté sur
les Braconidae Opiinae. Nous nous sommes don@giés a leur influenega la modulation
du rythme circadien d€. arisanusen terme de parasitisme effectué et d’activitéale La

encore, ces expériences ont lieu en cages exesieur
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Enfin, le quatrieme axe concerne linfluence dadt physiologique du parasitoide.
L'age, la faim, le statut reproducteur et la chargecytaire sont autant de paramétres connus
pour influencer le comportement de sélection détéhchez les parasitoides (Vinson, 1998).
L'influence de chacun d’eux a été étudiée chez iplus Braconidae. Ainsi, le bilan de
Heimpel & Rosenheim (1998), portant sur un granchiore de familles, concerne la charge
ovocytaire. Lewis & Takasu (1990) ont quant a euwontré chez M. croceipes
(Microgastrinae) les modifications de la prospetticausées par la faim. Par ailleurs,
Michaud (1994) a étudié linfluence du statut rehrcteur chez des Aphidiinae alors que
Steinberget al. (1992) se sont penchés sur linfluence de l'adgezclie glomerata
(Microgastrinae). Toutefois, malgré leur importan@eonomique, aucun travail n'a été
consacré aux Opiinae. Nos expériences ont été mameeages extérieures, en situation de
non choix en présence d'un fruit héte donné. Nausparons la réponse a ce fruit de deux
cohortes de femelles soumises a deux conditionrtsnpemny siologiques différents. Dans une
derniére expérience, en situation de choix, nossinguons les stimuli d’ordre alimentaire
des stimuli issus de I'n6te afin de mettre en éwade role de chaque type de stimuli.

La majorité de ces travaux a fait I'objet de traiticles (Annexes 6, 7 et 8) et est donc

présentée ici de facon résumeée.

Rousse, P., F. Chiroleu, J. Veslot & S. QuiliciThe host- and microhabitat olfactory
location by Fopius arisanussuggests a broad potential host range. SouRhgsfological
Entomology.

Rousse, P., F. Chiroleu, C. Domerg & S. QuilidNaive Fopius arisanusfemales respond
mainly to achromatic cues. SoumRiidlogical Contro).

Rousse, P., F. Gourdon, M. Roubaud, F. Chiroleu & SQuilici. Biotic and abiotic factors
affecting the flight activity ofFopius arisanusegg pupal parasitoid of fruit fly pests. Soumis

(Environmental Entomology
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4.2.Méthodologie

4.2.1.Réponse aux stimuli olfactifs
4.2.1.1. Expériences en cages extérieures

4.2.1.1.1. Dispositif général

Dans cette partie nous cherchons a caractérisanfiechimiques émis par I'héte et
son environnement qui permettent a la femell& darisanusde localiser le micro-habitat de
son hote, a savoir le fruit. Cette phase correspmindonc a la transition comportementale du
vol au sein du feuillage de I'arbre a l'atterrissayr le fruit, et traduit donc la perception de
composés hautement ou modérément volatils, percdesadistances comprises entre 2-3
meétres et quelques centimétres (Vinson, 1991). B&k®uan (2000) ont démontré que ce
comportement est plastique et susceptible d’étdifiégar I'exp érience acquise. Il convient
donc de préciser que nous étudions ici les répdnséss de cette espéece, en n'utilisant que
des femelles accouplées et naives (sans expépepatable de ponte). De leur émergence
jusqu’au jour de leur utilisation pour I'expérienaws femelles sont élevées en présence de
males dans une salle différente de I'élevage pgraicien I'absence d’odeurs de fruits ou de

Tephritidae.

Ces expériences sont menées en cages extérieamsslasquelles on dispose cinq
jeunes manguiers en pot (figure 4.1). Dans une igrersérie d’expériences (expériences 1-
18), nous passons au crible les sources potestiel@mfochimiques et évaluons leur
spécificité selon un premier protocole (P1). Cagaes potentielles sont dissimulées dans des
pieges Tephritrap noirs, suspendus a lintérieur de la cage. Oncheladans la cage 100
femelles deF. arisanusagées de 10-15 jours, et on observe au bout deeghatires leur

répartition dans les pieges. Chacune des exp ésastaépliquée six fois.

Dans une deuxiéme série (expériences 19-22), moukns estimer la portée de
perception des différents composés volatils induisene réponse du parasitoide, autrement
dit déterminer si ces composés sont de type «cHifta» ou « arrestant ». Ces expériences
sont également menées en grandes cages, seloncamd sgrotocole (P2) : deux pieges
Tephritrap aux ouvertures obturées par un grillagesont suspendus a un métre l'un de
lautre, 'un contenant la source a évaluer ettfawn témoin approprié. Deux cents femelles
agées de 10-15 jours, naives et accouplées, daohées dans la cage 15 minutes avant la
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mise en place des piéges. Un observateur, instiatié la cage, surveille les piéges pendant 36
minutes et note toutes les trois minutes le nordbriemelles posées sur chacun puis les retire
de I'expérience. Pour la derniére expérience (eepée 22), les pieges ne sont pas obturés :
les femelles posées sur les pieges ne sont pasesetet 'observateur compte également a

chaque relevé le nombre de femelles entrées daaguehpiége. Ces expériences sont
répliquées trois fois.

4.2.1.1.2. Origine des stimuli olfactifs (expériences 1-8)

Dans ces expériences nous passons en revue |éseditfs sources potentielles
d’allélochimiques pour la femelle de arisanus La liste des attractifs potentiels testés est
présentée dans le tableau 4.1.

Tableau 4... Liste des sources d'infochimiques testées dasselgpériences sur I'origine de ces stin
(protocole P1)

n° Expérience Contenu des pieges
1 Habitat  T€moin vide, 10g de feuilles de manguier, 10g dilds de ficus.
2 Micr_o- Témoin vide, orange artificiellement percée.

habitat

3 Infestation Témoin vide, orange percée, orange perceée puistéef@aB. zonatguste avant
récente  |'expérience.
4 Infestation Mangue percée, mangue percee infestée juste aeapéfience, mangue percée infestée
avancee une semaine auparavant.
5 Population Témoin vide, morceau de papier filtre mis en cangsec 30 femelles sexuellement
hote 1 matures dd8. zonatgpendant 24h.

Population Comme précédemment, avec quatre pieges contermmiareeaux de papier fltres mis en

° hote 2 contact avec des insectes des deux sexes, maturesno

7 Hote Témoin vide, 250mg d' ceufs @ zonatanon rincés, 250mg d’ceufs rinceés a I'eau distillée.
Eponge imbibée de 20cL d’'eau distillée, éponge Ibide 20cL d'une solution aqueuse

8 Isolation  fitrée obtenue en laissant macérer 500mg d’ ceuB. dmnatagpendant 2mn dans de I'eau

kairomone =
distillée.

4.2.1.1.3. Spécificité de la réponse &earisanus(exp ériences 9-18)
Nous évaluons ici le degré de spécificité de leconge du parasitoide par rapport aux

stimuli mis en évidence dans la section précédémtdiste des attractifs potentiels testés est

présentée dans le tableau 4.2.
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Tableau 4.Z. Liste des sources d'infochiques testées dans les expériences sur la specides stimul
(protocole P1)
n° Expérience Contenu des pieges
Témoin vide, 25-30g de fruit coupé : goyaiPe Quajava, courgetteC. pep9,
9a14 Fruitsen  mangueN. indica), tomate (. esculentuin badamierT. catappd ou fraise
« non choix » . . L " .
(Fragaria vescal.., fruit non piqué par les Tephritidae en milizaturel).
Témoin vide, 25-30g de fraise en morceaux, 25-8l@gmorceaux de trois fruits
15 C(;Jmqu;aislon habituellement piqués par des espéces de Teplritidaologie distinctes
e fruits
(courgette, tomate et orange).
16 Comparaison Témoin vide, 25-30g de fraise en morceaux, 25®gnhorceaux de trois fruits
de fruits 2  hbétes communs dB. zonataa La Réunion (mangue, badamier et goyave).
Témoin vide, 250mg d' ceufs non rincés@erosa deC. catoirii, deC. capitataou
Tephritidae
deB. zonata

18 Muscidae T€moin vide, 250mg d' ceufs & calcitrans.

4.2.1.1.4. Distance de perception des infochimiques (exp éeieri®-22)

La liste des attractifs testés est indiquée datableau 4.3.

Tableau 4... Liste des sources d’infochimiques testées damseteériences sur |

distance de perception des stimuli (protocole P2)

n° Expérience Contenu des pieges
19 Fruit sain  T1€moin vide, orange percée.
20 Fruit infesté  Orange saine, orange perceée et infesté® paonata.
o1 Population Témoin vide, morceau de papier filtre mis en cdramec
hote 30 femelles sexuellement maturesRlezonatapendant 24h.
22 Hote Témoin vide, 250mg d' ceufs @ zonata.

4.2.1.1.5. Traitement statistique

Dans les 18 premieres expériences (protocoler®lis comparons les pourcentages

d’attraction de chaque piege par ANOVA sur donnéemnsformées angulairement

(2arcsir‘n/;). L’analyse porte sur l'influence du facteur «atmnu du piége » (deux, trois,
quatre ou cing niveaux selon I'expérience). Dangde d’'une différence significative, les
facteurs a plus de deux niveaux sont discriminés ymatest de Tukey. Pour les quatre
derniéres expériences (protocole P2), nous compdameffectifs attirés vers chacun des

deux piéges par des testst de Student appariés.

.-"R 95



4.2.1.2. Expériences en laboratoire

Nous observons ici le comportement du parasitp@e sur le fruit. La prospection du
fruit par la femelle dd-. arisanusa été précisément décrite par Wang & Messing (2003a
Elle consiste en une succession de comportemerdtemte (repos, toilettage) et de
prospection (« antennation », détection) menaatpdhte (sondage et oviposition). L'objectif
de cette expérience est donc de préciser si certd@s infochimiques issus de I'héte,
déterminés lors des expériences en extérieur,vieterent également dans la localisation

précise du site de ponte et dans la discrimin atiter-sp écifique.

L'expérience a lieu au laboratoire, sous clochestidae. Nous comparons
I'attractivité a courte distance d’oeufs Bezonataet deC. capitatadéposés dans un fragment
de banane. Ces ceufs ont été soit pondus natunetiesmt rincés et artificiellement déposés
dans des trous pratiqués dans la peau du fruitr Rogpremier traitement (oviposition
naturelle) les fruits sont tout d’abord envelopméss de la cellophane puis régulierement
percés pour éviter la dispersion des sites de pde fruits sont exposés pendant deux
heures dans les cages d’élevages pour l'infestatarcellophaneest ensuite retirée, la peau
des bananes est nettoyée a l'eau et a I'alcool lesidruits sont débités pour obtenir des
morceaux semi circulaires de 1cm de large comptemanunique site de ponte. Des
observations préliminaires montrent que la plupleg sites ainsi obtenus contiennent 10 a 20
ceufs. Pour le second traitement (rincage et imgertianuelle), les ceufs agés de zéro a deux
heures sont d’abord lavés a l'eau distillée pendltx minutes. Quinze d’entre eux sont
ensuite insérés au pinceau dans un trou perc&erdréa peau d’'un morceau de banane de
taille similaire a ceux décrits précédemment. Ldtilales bananes contient des ceuf8de

zonata l'autre des ceufs de. capitata

Deux morceaux (un par espece-hote) sont placés soa cloche plastique d’'une
contenance d’1L avec une femellellearisanusnaive et accouplée agée de 10-15 jours. On
effectue quatre combinaisons de traitement : lesx fieiits naturellement infestés, les deux
fruits artificiellement infestés, ou un seul desixlaaturellement infesté (une combinaison par
espece). L'expérience débute a 7h00. Toutes les130syu’a 18h00, la position (sol-mur,

fruit 1 ou fruit 2) et le comportement (repos-ngHge, « antennation »-détection, sondage-
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oviposition) de chaque femelle sont enregistréaidel du logiciel Observer™ (version 5.0,

Noldus Information Technology, Wageningen, The dtnds).

Chacune des quatre combinaisons est répliquéeidOLfinfluence de l'oviposition
naturelle (deux niveaux) et de I'espéce-héte (daugaux) sur le nombre d’occurrences de
chague comportement sont testées par une analydévidece par rapport a un modele log-

linéaire, avec considération de la surdispersioo@Mlagh & Nelder, 1989).

4.2.2.Réponse aux stimuli visuels

Ces expériences concernent la réponse de la femhelF. arisanusa des spheres
colorées. Elles ont lieu en cage extérieure, disarit un dispositif proche du protocole P2
(cf. page 93). Les cibles proposées aux
parasitoides sont des sphéres de plastique de
6cm de diamétre ou des piéges Tephritrap,
- tous recouverts de deux couches de peinture
(figure 4.2). Chaque expérience est

répliguée trois fois. La teinte et la
réflectance de chacune de ces couleurs et

d'un blanc étalon de réflectance parfaite

(100%) ont été déterminées au

Figure 4.2. Dispositif expériment utilisé lors de Spectroradiometre par F. Baret et JF.
essais sur les attractifs visuels. Hanock (INRA Avignon) sur une gamme de
longueur d'ondes allant de 350 & 650nm. La peroappectrale dE. arisanusest inconnue,
mais cette gamme contient les pics de sensibitéaés par Peitsdt al. (1992) chez les

hyménopteéres.
4.2.2.1.Choix de couleurs
Dans cette premiére expérience nous cherchone@ardger comment la femelle dre

arisanusrépond a une gamme de couleurs représentativefféterttes teintes et réflectances
tout au long de la gamme spectrale étudiée. Cdswsusont le blanc, le jaune, le rouge, le
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bleu, le vert foncé et le noir. Leurs caractérise) colorimétriques sont représentées sur la

figure 4.3.

4.2.2.2 Réponse a la réflectance

Trois expériences permettent d’observer la répdeda femelle de-. arisanusa des
gradients de réflectance sans variation de ladeffigure 4.4). Chacun correspond a un
dégradé lumineux de gris, de bleu ou de vert. @ex teintes correspondent en effet a deux
zones de photosensibilité élevées treés fréequehissles hyménopteres (Peitsthal, 1992).

4.2.2.3. Réponse a la teinte

Cette expérience en trois parties vise a détermiria femelle dé-. arisanusrépond a
des informations chromatiques, en comparant sangpa trois paires de sphéres (vertes ou
bleues) dont nous faisons a chaque fois varieurfanlosité relative: bleu foncé et vert clair,
bleu moyen et vert moyen, bleu clair et vert foffigre 4.5).

4.2.2.4. Importance relative des stimuli visuels edfactifs

Dans cette derniére expérience nous évaluons diitapce relative des deux types de
stimuli dans le choix d’'un site d’atterrissage pearfemelle du parasitoide. Sont proposés
guatre pieges aux ouvertures obturées. Deux santspen blanc, les autres en noir. Pour
chaque couleur, un piege est vide tandis que Eazdntient une moitié d’orange.

4.2.2.5. Analyse statistique

Dans chaque expérience, les differences de répamsedifférents traitements sont
analysées par GLM avec erreur de Poisson et priserapte de la surdispersion (McCullagh
& Nelder, 1989). La discrimination entre les moyesise fait par comparaison des intervalles

de confiance a 95%.
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Figure 4.3. Analyse ccorimétrique de la réflectance des six couleursisgits

sur I’ensemble du spectre lumineux considéré. lamdlde référence sert a
étalonner I'appareil et calculer les réflectancelatives. Les féches indiquent
les pics de sensibilité lumineuse maximale repodtész les hyménopteres

apocrites (Peitscht al. 2002).
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Figure 4.4, Analyse colorimétrique de
réfectance des couleurs utilisées dans les
expériences de réponse a la lumiére réfléchie.

Sont figurées les courbes Ilumineuses des
dégradés de gris (A), bleu (B) et vert (C). Les

fiéches indiquent les pics de sensibilité
lumineuse maximale reportés chez les
hyménoptéres apocrites dans le spectre

considéré (Peitscit al. 2002).
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Figure 4.E. Analyse colorimétrique de
réeflectance des couleurs utilisées dans les
expériences de réponse a la teinte. Sont figurées
les courbes lumineuses des comparaison bleu
foncél/vert clair (A), bleu et vert moyens (B) et
bleu clair/ vert foncé (C). Les fleches indiquent
les pics de sensibilité lumineuse maximale
reportés chez les hyménoptéres apocrites dans le
spectre considéré (Peitsehal. 2002).
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Dans la premiére expérience, on estime la régmsdgu pourcentage moyen
d’attraction de chaque couleur sur leur réflectaiotale relative en ajustant aux données un
modéle non linéaire y = B&rc, puis en calculant le coefficient de détermimati

(r2 :1_§Zi) (Green, 2005). La réflectance relative d’'une cou&st sa réflectance a une
(yi —yr

longueur d’onde donnée divisée par celle du blaatore Cette régression est d’abord
estimée pour 'ensemble de toutes les longueunsdé'® du spectre étudié, puis pour chaque

section de 10nm.
4.2.3.Parametres climatiques

Ces expériences ont pour objectif de déterminefldence de la température, de
'hygromeétrie, de la pression atmosphérique, derainosité et du vent sur le comportement
de la femelle dé. arisanus Deux comportements sont observés a intervalledieggu le vol
dirigé vers le micro-habitat de I'h6te, mesuré gdes captures sur une orange infestéeBoar
zonataet recouverte de glue, et le parasitisme lui-méiwalué pate parasitisme réalisé. 1l

s’agit de deux expériences qui se déroulent siméitgent en cages extérieures.

Dans le cas du vol dirigé, une cohorte constantdd@demelles d€. arisanusnaives
et accouplées est maintenue dans une grande ctéyewne a partir de 20h00 pendant 24
heures. Une orange infestée et engluée est sugpandientre de la cage. Elle est remplacée
une premiere fois a 6h00 (H+10) puis toutes legdsejusqu’a la fin de I'expérience. Les
insectes capturés sont dénombrés et remplacés.|®aas du parasitisme, 50 femelles sont
placées dans des cages d’élevage, a l'intérieurcdges extérieures. De 20h00 a 6h00 le
lendemain, on présente a ces femelles une oramgemient infestée afin de limiter leur
pression ovocytaire. A partir de 6h00, puis toléesdeux heures, on leur présente une banane
infestée par des ceufs Bezonataqui sera ensuite placée sur milieu artificiel @b.ecificité
parasitaire, page 63) pour permettre le développentes parasitoides. Toutes les heures, de
6h00 a 20h00, on effectue un relevé météorologmumprenant une mesure ponctuelle des
cing parametres climatiques. Chacune de ces denérierces est répétée 10 fois, sur cing

jours différents.
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La relation des paramétres climatiques entre stikoeit d’abord établie par ACP. On
s’intéresse ensuite a leur valeur explicative sardaptures et les pontes. Ces deux variables
sont ramenées a des pourcentages des capturestes patales de la journée pour chaque
heure ou tranche de deux heures. L'influence hiBique des facteurs climatiques est ensuite
déterminée par GLM sur données binomiales avec idération de la surdispersion
(McCullagh and Nelder 1989). La sélection des fiasteest effectuée pas a pas (ajout et

suppression) dans un modéle emboité en utilisatestrF (Venables and Ripley 2002).

4.2.4.Parametres physiologiques

hY ~

Nous nous intéressons a présent a linterféreactre la physiologie et le
comportement du parasitoide. Seront considéréesahetantes (le sexe de lindividu) mais
surtout des variables physiologiques : la faimgdale statut reproducteur et la pression

ovocytaire.

Ces essais se déroulent en cages extérieures.
protocole utilisé est une variante du protocoldd.lpage
93) : les cinq premieres expériences consistentemn
lachers et re-captures en situation de non chaoixjieux

cohortes distinctes d’insectes sont libérées ersgnae

d’'un piége central noir contenant une orange igfegtar

Figure 4.6. Femelles de Fopius
B. zonata Une premiére cohorte, dite cohorte témo arisanus traitées a la poussié

fluorescente et éclairées aux L
contient 50 femelles agees de 10-15 jours, naiMes (photo A. Franck).

accouplées. La deuxiéme cohorte de 50 insecteslaesbhorte traitée qui a subi le
conditionnement physiologique indiqué dans le tabke4. Le piége est relevé au bout de
deux heures. La discrimination (a I'exception dedenparaison entre males et femelles) se
fait par un marquage a la poussiére fluorescenes tHeux cohortes sont marquées
alternativement en rouge ou en vert, la distinctipres capture étant effectuée sous éclairage
UV (figure 4.6).

La derniére expérience consiste a observer wanfte sur la réponse des femelles
d’'un jeGne de durée croissante. Elle consiste atrgséries de lachers et re-captures ou des

cohortes témoins sont comparées a quatre cohoetdenklles affamées depuis un, deux,
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trois ou quatre jours. Chaque journée d’expérimentacorrespond a I'exécution simultanée
d’'un réplicat de chacun de ces quatre traitemégte expérience est d’abord menée avec un
piége unique, contenant une orange infestée. Danseaond temps, le piege central est
remplacé par deux pieges, 'un contenant du padieorbant marqué par des fecesBde
zonata(stimuli liés a I'héte), l'autre une éponge imbibée miel liquide (stimuli liés a la
nourriture).

Chacune des modalités testées est répétée hitUniréplicat n'est validé que si la
mortalité imputable au traitement (insectes retésumorts dans la boite de lacher a la fin de
lexpérience) est inférieure a 10% de la cohorteurPles cing premieres expeériences,
I'influence du facteur « traitement » (deux niveaaantréle et traité) est analysée par GLM
avec erreur gaussienne. Pour la derniére expérianas analysons linfluence de la durée du
jene d’abord sur le pourcentage de re-captures rp@port aux lachers puis sur le
pourcentage de captures dans le piege contenamitll@ar rapport aux captures totales. Ces
deux derniéres analyses se font par analyse dambévavec erreur binomiale et prise en
compte de la surdispersion (Venables and Ripley2200

Tableau 4.4 Définition des cohortes traitées lors des expédge en non choix sur
statut physiologique du parasitoide.

Expérience  Cohorte traitée

Coloration Deux cohortes marquées par les deux couleurs éddis
Sexe Méales.
Statut o R
Femelles élevées sans males.
reproducteur
Pression

) Orange infestée exposée pendant les 24 heuresdprédéexpérience.
ovocytaire 24h

Pression Orange infestée exposée pendant 24 heures, piée neendant les 24
ovocytaire 48h  heures précédant I’expérience.
Jeline 24h Pas d’alimentation pendant les 24 heures précdéaamerience.
Jeline 48h Pas d’alimentation pendant les 48 heures précéamérience.
Age (femelles Femelles de 1 a 5 jours. Orange infestée présenbéeohortes témoin
jeunes) et traitée pendant les 24 heures précédant I’ estpeei
Age (femelles Femelles de 20 & 25 jours. Orange infestée présenbé cohortes

vieillisantes)  témoin et traitée pendant les 24 heures précétapdrien ce.
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4.3.Résultats

4.3.1. Réponse aux stimuli olfactifs

4.3.1.1.Expériences en cages extérieures

L'essentiel des résultats est regroupé dans ledald.5. Les femelles die arisanus
percoivent des composés volatils émis par le fegdllet le fruit, et préferent les fruits infestés
par I'h6te aux fruits sains (figure 4.7). Elles gmvent également des composés volatils émis
par les traces laissées par les adulte®.deonata quels que soient leur sexe ou leur age.
Enfin, elles détectent également des composésilsofanis par les pontes d& zonata.
Celles-ci contiennent une kairomone hydro-solubledtatile pouvant étre séparée des ceufs
par un rincage a I'eau (figure 4.8). Dans la sditemanuscrit, cette kairomone sera désignée

sous l'acronyme ECoK pour « Egg Coating Kairomone »

La réponse aux fruits est tres généraliste puidque les fruits testés en non choix
sont attractifs (figure 4.9), y compris la fraiseiit non hote de Tephritidae. En situation de
choix, on note des préférences marquées pour rerthentre eux, la fraise se rangeant
toujours parmi les fruits les plus attractifs. Lypsntes de toutes les Tephritidae étudiées
contiennent une kairomone de type ECoK et sordaites bien que I'on note une préférence
marquée pour les pontes Bezonata(figure 4.10). Par contre, les pontesSlecalcitransne

sont pas attractives (figure 4.11).

Lors des quatre derniéres expériences, on enregistnombre significativement plus
important de parasitoides atterrissant sur lesepi@gntenant le fruit, le fruit infesté ou le
papier filtre visité que sur leur témoins respectfe n'est pas le cas du piege contenant les
pontes, mais les femelles posées sur ce piégetsememplus que celles posées sur le témoin

vide.
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Figure 4.9. Spécificité des synomones émis par les s.
Distribution des re-captures entre le piege témade (en
vert) et celui contenant le fruit. Toutes les espéestées sont
attractives. ** :P < 107 ; ** P < 10°

Témoin

Orange
infestée

Figure 4.7. Détection olfactive
de [linfestation du fruit par
I’héte. Distribution des re-
captures entre les piéges. Le fuit
sain est attractif, mais moins que
celui infesté paB. zonata

C.catoirii

g.capitata
Figure 4.1C. Spécificité des kairomone
Distribution des rezaptures entre le
pieges contenant les ceufs de qu
espéces de Tephritidae. Toutes les
especes sont attractives, maisarisanus

préfere les ceufs d& zonata

Figure 4.8. Perception de kairomong
issues de I'héte. Distribution des re-
captures entre les piéges. Seuls les
ceufs deB. zonatanon rincés sont
attractifs pour le parasitoide.

Figure 4.11. Spécifcité des
kairomones.  Distribution des
recaptures entre un piege vide et
un deuxiéme contenant des ceufs
de la Muscidaes. calcitrans Les
ceufs deS. calcitransne sont pas
attractifs pour. arisanus
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Tableau 4.5.Synthése des résultats des expériences d’attigcolictive. Pour chaque expérience, les moyemhatsraction suivies par une méme lettre ne sost pa
significativement différentes. NS : diférence reignificative ; * :P< 0.05 ;** : P< 10%; ** : P < 10°.

n° Expérience Traitement / Moyenne des pourcentages d’attractiorpour chaque traitement & es) Résultat

Origine des stimuli olfactifs

1 Habitat Témoin/ 21+ 4 A Ficus / 2% 6 AB Manguier / 50t 8B >
2 Micro-habitat Témoin/ 12 4 A Orange saine / 884 B *
3 Infestation recente Témoin/ 4+ 2 A Orange saine / 287 B Orange infestée / 686 C i
4 Infestation avancee Orange saine / 164 A Orange infestée / 362B Orange déliquescente / 45 B b
5 Population hote 1 Témoin/ 4 4 A Femelles agées / 964B o
6 Population héte 2 Témoin/ 5 4 A M. jeunes / 24 6B F.jeunes /3% 3B M. agés / 1% 3B F. 4gés /12 5B fl
7 EufsB. zonata Témoin/ 15 5A Eufs rincés / 1% 4A Eufs non rincés / 68 5B b
8 Isolation E.Co.K Témoin/ 17 4 A Macéréat ceuf/ 82 4B il

Spécificité de la réponse dE. arisanus

9 Témoin/ 28 6 A Goyave / 72 6B *
10 Témoin/ 7+ 3 A Courgette / 9% 3B ok
11 . : Témoin/ 145 A Mangue / 86- 5B fl
12 Frits en non choix Témoin / 26+ 3 A Tomato / 74 36 ok
13 Témoin/ 12 4 A Badamier / 88 4B ok
14 Témoin/ 7+ 3 A Fraise / 93+ 3B il
15 Comparaison fuits Témoin/ 2 1A Tomate / & 2A Courgette / 13 4A Orange / 2% 6B Fraise / 48 5B ok
16 P Témoin/ 3 1A Goyave / 16: 5BC Mangue 16: 5BC Badamier / 2% 2C Fraise / 43 2C ok
17 Eufs Muscidae Témoin/ 42 10A S. calcitrang 58+ 10 A NS
18 Inter-spécifigue  Témoin/ 5 1 A C.capitata/ 19+ 4B C.catoirii/13+ 3B C.rosa/17+ 4B B.zonata/ 46+ 7C il
Portée des stimuli olfactifs
19 Fruit sain Témoin/ 2.3+ 0.4A Orange saine / 7.4 0.9B HHx
20 Fruit infeste Orange saine / 4.4 0.4A Orange infestée / 560.5B *
21 Féces Témoin/ 1.9+ 0.4A Femelles agées / 3130.4B *
22a Eufs (posés) Témoin/ 2.3+ 0.5A Eufs deB. zonatal 3.0+ 0.4A NS

22b Eufs (entrés) Témoin 0.4+ 0.1 A (Eufs deB. zonatal.4+ 0.2B el




4.3.1.2. Expériences en laboratoire

, , 257 Repos/toilettage
La presence d’'une P onte mAntennation/detection
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naturelle de I'hGte (et donc celle
d’ECoK) n’'influence pas la fréquence
de repos des femelleB;( 3= 1.97 ;P

= 0.14). Cependant, la présence d’un

a
a
. o a b
ponte sur au moins l'un des deuxs ° . LT
. - o g iai ii b
fruits diminue significativement la 0 i i
dU Ecok Deux ECoK Bzon ECoK Ccap PasdECoK

comportement de

] ) _ Figure 4.12. Influence de la présence d’ECoK sur le nom
prospection sur les fruits et les paroi total de comportements de repos, de recherche

_ 2 d’acceptation observés sur les fruits ou les pardia
(Fs, 36 = 5.53,P <10°) et augmente présence de la kairomone sur au moins l'une dex deu

especes hodtes diminue les comportements de reehet:
celle du comportement de ponﬁ,ge augmente le nombre de localisations. Elle n'inpas sur les

= 8.30, P <103) (figure 4.12). Le comportements de repos qui sont les plus fréquem
observés. Les lettres similaires (casse et soutign®
nombre de repos et de comportemen regroupent de moyennes qui ne sont pas significativer

. , .. différentes au seuil de 5%.
de prospection sur I'un des deux fruits

e mgeen d'occurences (+ ic 95)

r

fréquence

seulement n’est influencé ni par la présence dédk (F3 6= 0.37 ;P = 0.77 etF3 76 =
1.83 ;P = 0.15, respectivement) ni par I'espéce-h&ig £ = 0.12 ;P = 0.73 dans les deux

cas). Cependant, les deux facteurs et leur

©
]

interaction influencent significativement la

*kk mB.zonata
y Ccapitata

[ee]
1

frequence du comportement de ponte.

~
1

A

Y f L'espéce-hdte n'a pas d'influence lorsque les

o
1
*
*
*

deux fruits contiennent des oeufs insérés

Nombre moyen d'occurences (+ ic 95)
S
L

31 artificiellement. Quand les ceufs d'une seule
2

N NS des deux especes sont revétus d’ECoK, cette
0- --T-[ »  espéce recoit tous les sondages et/ou les

Ecok Deux ECoK Bzon ECoK Ccap Pas dECoK
Figure 4.13. Infuence de I'ECoK dans | OVipositions comptabilisés=( 5= 51.53,P <

localisation de I'hotg..Comparalsc,)ns du nomb'n 10—5 et Fy 1= 35.19,P < 104 en faveur de.
sondages et ovipositions observés sur les fruit '

fonction de la présence d"ECOK sur les deux, ungonataet C. capitata respectivement). Si les
seule ou aucune espéoi@te. Lorsqu’une seule d

deux espeéces porte la kairomone, I'autre n'est pajeux fruits contiennent des oeufs pondus
détectée. Sans la kairomone, les détections

peu nombreuses, et la préférence du parasi haturellement, les deux lots dceufs sont
n’est pas significativeSi les deux espéces portt . . .

la kairomoneFopius arisanugpréfére les ceufs ¢ Parasités mais k. arisanus montre une

N I A 1 i 1 + K - ap -
E'Ozgg"’,‘tii\f : ig?rence non significative ; "B, &férence significative pol®. zonata(F; 1g=
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5.19,P = 0.04) (figure 4.13). Sur les 10 réplicats dedemier traitement, toutes les femelles
ont parasité au moins une fois les ceufsBdeonata,et cing d’entre elles ont également
prospecté l'autre fruit ou parasité les ceuf€deapitata

4.3.2.Réponse aux stimuli visuels

Les résultats des comptages sur

< | °® Noir
chacune des cibles colorées sont reportés ° y =051 e 1244+ 0.04
r2=0.87

(=]
dans le tableau 4.6. L'effet « couleur » 3
2,
influence significativement le choix du site 2

©

d’atterrissage lors de la premiére expérienceg

o \ Vert foncé

ye
0.2
L

les femelles deF. arisanus se posant

préférentiellement sur la sphére noire, pui

erffage mo

—
o

Y .« . N (8]
sur la sphere verte, suivie par les spheres

Blanc

o
bleue et rouge. Les spheres jaune et blanche v v v v v v v
0.1 02 0.3 04 0.5 06 0.7

sont moins attractives que la sphére rouge. Réflectance totale relative

Figure 4.14. Régression non linéaire liant |
pourcentages d’attraction de chaque couleur a leur
La régression des pourcentag réfectance relative totale sur I’ensemble du spect

d’attraction de chaque couleur sur leur réflectanekative pour 'ensemble du spectre

lumineux est présentée sur la figure 4.14. Nouraiis

un coefficient de détermination r2 de 0.87 pounaléle.

Il existe une relation inverse entre ces deux taste le

0.8
1

parasitoide est principalement attiré par les sgsher

r2
0.7
1

renvoyant le moins de lumiére. L'évolution du camént

0.6
1

tout au long du spectre est indiquée dans la figLrg. Ce

%0 400 450 500 550 600 60 T~ H . - ya
Longueur d'onde (nm) coefficient est plus faible dans la partie inféreeudu

Figure 4.15. Evolution de leé spectre. Il augmente fortement au-dela de 470nm,
significativité du modéle non linéaire . . . L
liant I'attraction de Chaque coul eut a'[tEIgnant deS Va|eurS Supeneures a 08 AUCUHE'[NDH

leur réfectance relative pour chaqg . , N
section de 10nm du psctre. La notable du coefficient n'apparait entre 470 et 650ha

significativité augmente au-dela d'un ¢oiy0c 50 dy coefficient en dessous de 470nm estadu
seuil dg 470nm. Voir le texte pour

les détails faibles réflectances du blanc (& 350-400nm) etadug (&
350-500 nm), montrées par la figure 4.3, qui net goourtant pas traduites par une forte

attractivité de ces couleurs.

4107



Dans les expériences concernant la perception difléctance, I'effet « couleur » est
également significatif, les femelles &e arisanusrépondant principalement aux spheres les
plus sombres. Cet effet est progressif dans leleda gamme de gris, et plus tranché dans les

deux autres cas.

Dans les expériences sur la perception de lagidmtarisanusne montre pas de
préférence lorsque les deux sphéres sont de luit@nm®yenne. Dans les deux autres cas, le
parasitoide préfére par contre systématiquemesthare la plus foncée.

Enfin, dans la derniere expérience, on note kesfgnificatif des facteurs « couleur »
et « odeur » et de leur interaction. Le piége nomtenant une orange est plus attractif que le
piége noir vide, lui-méme plus attractif que legéges blancs, qu’ils soient vides ou non.

Tableau 4.6.Réponse des femelles @epius arisanusaux différents stimuli colorés. Les moyennes s@ivie
d’'une mém(:e3 lettre ne sont pas significativem enfédéhtes. NS : différence non significatives;: P < 10%;
o P< 10

Expérience Traitement / Nombre de femelles attirées chaque 3mfmoyennet i.c. 95)  Reésultat
Choix de Blanc/ 0.4+ 0.2A Jaune /0.5 0.2A Bleu/ 0.6x 0.5AB xx
couleurs Rouge/ 1.6 0.3B Vert foncé/ 2.6 0.6C Noir/ 4.2+ 0.8D

Luminosité 1 Blanc/ 0.1+ 0.1A  Gris clair/ 0.3t 0.2AB  Gris moyen /0.3 0.2AB xx

Gris foncé / 0.7 0.3B  Noir/1.9£ 0.4C

Luminosité 2 Bleu clair 0.2+ 0.1A Bleu moyen 0.2 0.2A Bleu foncé 0.6- 0.3B *

Luminosité 3 Vert clair 0.1+ 0.1A Vert moyen 0.3t 0.2A Vert foncé 0.7+ 0.3B o
Teinte 1 Bleu clair 0+ 0 A Vert foncé 1.4+ 0.5B o
Teinte 2 Bleu moyen 0.4 0.2A Vert moyen 0.2 0.2B NS
Teinte 3 Vert clair 0.4+ 0.2A Bleu foncé 1.1+ 0.4B o

Couleur/Odeur Blanc 2.2+ 0.8 A Blanc + fruit 2.7 1.3A Sk

Noir 5.4+ 1.4B Noir + fruit 11.7+£2.2C

4.3.3.Parametres climatiques

La figure 4.16 représente I'étendue des variatides facteurs climatiques lors des
cing journées d’expérimentation. La corrélationrentes facteurs est présentée sur la
figure 4.17. La température et la luminosité samntement corrélées entre elles et inversement
corrélées a I'hygrométrie. Ces trois parameétredignt le premier axe de 'ACP (62%
d’inertie, 27, 26 et 25% de contribution, respemtient), tandis que la pression
atmosphérique est indépendante et caractérise itaagment 'axe 2 (20% d’inertie, 63% de
contribution). La vitesse du vent contribue pou¥28 la définition de I'axe 2.
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les parametres climatiques influencant le volRdearisanusnous amene a choisir dans un
premier temps I'hygrométrie et la température pd@s un second temps la pression
atmosphérique. En ce qui concerne le
parasitisme, 'hygrométrie et la température sont

retenues.

Dans les deux cas, nous avons choisi les
modéles emboités les plus explicatifs : les

modéles température-hygrométrie puis pression

atmosphérique et  température-hygrométrie

Figure 4.17. Cercle des corrélations es
variables climatiques, calculées pour I'enserr
des données enregistrées lors des cing j de pontes, respectivement. Lorsque ces facteurs
d’expérimentation. Température et luminosité

sont fortement corrélées, et inversem sont sélectionnés, quel que soit I'ordre pour la
corrélées a I'hygrométrie. La  pressi

atmosphérique et le vent dans unwmindre température et I'hygrométrie, les autres n’ont pas
mesure sont plus indépendants et por
I'information du deuxiéme axe de I'ACP.

suffisent a expliquer les variations de captures et

d’influence significative.

4.3.4.Parametres physiologiques

L'ensemble des résultats de re-captures sur pigggue est présenté dans le
tableau 4.7. La coloration par poussiere fluoresceraffecte pas les capacités de vol des
femelles. Le sexe a une influence considérabld atiraction vers le fruit : la quasi-totalité

des captures correspond a des femelles. Le stangodplement des femelles n’a quant a lui
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pas d’influence puisque nous capturons autant oheliies accouplées que de femelles non
accouplées. L'influence de la pression ovocytagepar contre significative, les femelles
ayant pondu étant moins attirées vers le piege &an84 heures qui suivent I'exposition a
'héte. Par contre, cet effet disparait 48 heurpses I'exposition. L'effet du jelne est
significatif apres 48 heures sans apport glucididirdin, nous notons une attraction moindre
vers le piege chez les femelles jeunes, mais ibrpas de différence entre les femelles témoin

et les femelles plus agées d’'une dizaine de jours.
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Figure 4.18. Rythme circadierde I'activité de vol des femelles [F. arisanu:. Les captures moyennes sur |'orar
engluée sont indiquées (en gris) en fonction dess tparamétres climatologiques significatis quentsta
température, I’'hygrométrie et la pression atmospgbér Aucune capture n’a été observée durant fa nui
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Figure 4.19.Rythme circadien des pontdeF. arisanu. Le nombre des parasitoides adultes éme
a la génération suivante par heures de ponte dsfué@ (en gris) en fonction des paramétres
climatologiques significatifs que sont la tempématet |'hygrométrie.
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Le suivi des effets du jeline sur 96 heures estepté sur la figure 4.20. A partir de 48
heures le pourcentage de femelles affamées re+égstdans 'un des deux pieges décroit et
est significativement inférieur au pourcentageeateaptures des femelles du témoin. Entre 20
et 30% des femelles du témoin sont attirées ppiege contenant du miel (figure 4.21). Ce
pourcentage augmente significativement chez legllemaffamées a partir du troisieme jour
de jedne. Notons cependant que ce dernier résoltatspond a un faible nombre de captures,
puisqu'en moyenne 14 et 6% seulement des femeflesnées sont re-capturées apres

respectivement 3 et 4 jours de jeline.

Tableau 4.7.Captures de parasitoides marqués lors des expésiate |acher et re-
capture en non choix. NS : diférence non sigriiea; ** : P< 10%; ** P< 10°.

o Cohorte t€émoin Cohorte traitee i
Expérience i ) Résultat
(capturesx ic 95) (capturesz ic 95)
_ 17.6+ 2.4
Coloration 17.6+ 32 NS
17.8+ 3.2
Sexe 11.6+ 4.6 0.5+ 0.9 E
Statut reproducteur 8.4+ 43 8.0+ 3.7 NS
Pression ovocytaire 24h 14.0+ 4.1 6.0+ 3.6 *
Pression ovocytaire 48h 16.5+ 4.2 14.9+ 4.0 NS
Jeline 24h 20.4+ 25 19.9+ 24 NS
Jeline 48h 22.4+ 2.9 13.5+ 3.6 *
Age (femelles jeunes) 19.9+ 4.0 8.0+27 i
Age (femelles vieillissantes) 11.4+ 26 11.1+ 35 NS
1
07 . *kk
NS —=— Nourries 0.9 —a— Nourries
06 L 08 —o— Affamées
@ s ;% 0.7
2 §§ 0.6
804 23 05
g 03 §§ 0.4
% o g % 0.3
& g g 02
01 . < o1
0 E 0 T
. j ) i 3 . 4 ’ 1 2 3 4
Durée du e Gne (jours) Durée du jedne (jour)

Figure 4.2C. Infuence de la longueur du jeline sur Figure 4.21. Influence de la longue du jelne sur l:
réponse des femelles He arisanusaux synomones émiseséponse des femelles & arisanusa l'odeur dun appét
par une orange. Pourcentages par jour de jelnesdesucré. Pourcentages par jour de jeline des re-eaptierla
captures de la cohorte affamée, comparés awapgrires cohorte affamée dans le piége contenant du miel,
de la cohorte témoin. A partir du deuxiéme joug le- comparés aux re-captures de la cohorte témoin.rifx pa
capture de femelles affamées sont plus faibles.: N®oisiéme jour, un pourcentage plus important de la
différence non significative ; ** P< 10%; ** : P< 10°. cohorte est attiré par le miel, mais les effectifmsidérés
sont faibles (voir le texte pour les détails). N&ifference
non significative ; * P <0.05; **: P < 10°.
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4.4.Discussion

Une remarque importante en guise de préambule.s Dan grand nombre
d’expériences, nous avons utilisé des fruits comsmarce de stimuli attractifs. Les stimuli
émis par un tel appéat sont bien sOr impligués dansélection de I'héte, mais peuvent
€également étre percus par le parasitoide commestesli alimentaires. Cependant, a
'exception des expériences portant précisémentetuaspect, les insectes utilisés disp osaient
tous d’'une alimentation a profusion durant leuvaégge. De plus, certains résultats, comme le
fait que les femelles affamées ou les males somins attirées par 'odeur du fruit, laissent
supposer que le fruit ne constitue pas pour cesfiarde un site de nutrition. Cependant, rien
ne permet d’exclure formellement une attractionrdfe alimentaire. Le cas des attractifs
visuels est plus net, puisque rien ne nous perraatatiacher ces stimuli & la recherche de
I'néte, de la nourriture ou d’'une autre ressoufagssi, certains de nos résultats doivent-ils

étre interprétés en fonction de cette réserve.

4.4.1. Nature des stimuli induisant une réponse des feme# naives
de F. arisanus

4.4.1.1. Réponse aux stimuli olfactifs

Les femelles dd-. arisanus répondent positivement a des synomones issues de
I'habitat et du micro-habitat. Ces synomones satyes a distance et induisent un vol
orienté vers leur source. On peut donc les qualdie stimuli attractifs. Similairement,
Altuzar et al. (2004) ont montré en tunnel de vol duearisanusrépondait a des synomones
émises par des goyaves et des oranges. De mémeed'®piinae sont connus pour répondre
a l'odeur de fruits hétes : ainBi fletcherirépond aux odeurs de courgette (Mesgingl,
1996) etD. longicaudataaux odeurs de divers fruits (Leyeaal, 1991). Une telle réponse
est commune chez les parasitoides monophages (Kai€ardé, 1991, Kester & Barbosa,
1991, 1994, Van Baaren & Nénon, 1996), mais onvigaaussi une telle réponse innée chez
certains parasitoides polyphages (Jang, 1997, Gaetpal, 2002). Chez ces parasitoides, la
réponse aux synomones est cependant souvent fowmietite xp érience acquise (Udayagiri &
Jones, 1993, Coutgt al, 1999).
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Nous avons montré que les fruits infestés indtuisere réponse plus forte que les
fruits sains (figure 4.7). Cette augmentation dattivité peut ére due a des karomones
issues de I'néte ou de la population héte surdé,fmais également par des synomones dont
I'émission voire la production peuvent étre indsipar I'infestation (Turlinget al, 1990a).
Nos expériences ne nous permettent cependant pasameher entre ces différentes
hypotheses (attractivité augmentée du fait de Bsgnce de kairomones, de synomones
supplémentaires ou intervention de microorganism@®mmensaux). D’autres études ont
montré une telle augmentation de I'attractivitérdés infestés pour des parasitoides Opiinae.
Ainsi, Ebenet al. (2000) ont observé que. longicaudatapréfére les fruits attaqués par son
hote -préférence induite par les produits de lméetation fongique (Greanst al, 1977)- et

Messinget al. (1996) parviennent a des conclusions similairesBv fletcheri

Curieusement, les fruits infestés sont toujoutss @ttractifs que les fruits sains une
semaine apres l'infestation, a un moment ou ilsor@iennent que des larves trop agées pour
gue les femelles dé&. arisanuspuissent les parasiter. Une telle stratégie pduéae
favorisée au champ lorsque les plantes déliquessamnt plus attractives pour le phytophage
dont les pontes deviennent alors agrégatives, cogieseé le cas par exemple pour certains
dipteres Anthomyiidae (Dindonis & Miller, 1980, Baet al, 1996). Ceci ne semble pas étre
le cas pour les Tephritidae : Fitt (1984) a monmé Bactrocera jarvisi(Tryon) etB. tryoni
(Frogatt) pondent de préférence dans des fruits aaaune larve a l'intérieur. On peut donc
s’étonner qud-. arisanussot attiré par des fruits dans lesquels il a pewliance de trouver
des ceufs, bien que la présence de fruits délignesgqriisse traduire la présence d’autres
fruits, plus frais, a proximité.

Nous avons également vu que les femellesFdarisanussont attirées par des
composés volatils provenant de sources déposéedepaadultes de Tephritidae. Cette
attractivité ne dépendant ni du sexe ni de I'dgecde adultes, il ne peut s’agir d'une
guelconque phéromone et on peut penser qu'il s'dgitl'odeur de feces. Comme les
synomones, ces féces sont attractives et induigenbl orienté vers la source. On connait
d’autres espéces ayant adopté une telle stratégsj bien des parasitoides d’ceufs (Meiners
et al, 1997) que des Braconidae parasitoides de laRasaet al, 1996). De fait, d'apres
Noldus et al. (1988), les ceufs d’insectes émettent peu ou pauhposés volatils, et les
parasitoides d’'ceufs dépendent habituellement d@sddéposés par la population héte pour

détecter leur micro-habitat. Les feces entrent dtams cette catégorie.
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Dans le méme ordre d’'idées, nous avons égalementrénquer. arisanusrépond a
une kairomone volatile et hydro-soluble émise parpontes de Tephritidae (figure 4.8). Cette
kairomone, que nous désignons sous le terme d'E@&ESE pas émise par les ceufs eux-
mémes, mais semble déposée avec eux par la fdomslide la ponte. Elle correspond a un ou
plusieurs composés chimiques dont la nature exeste a confirmer (cf. encadré, pages 117-
118). Elle est percue a courte distance, et seddne modérément volatile. En fait, cette
kairomone semble agir moins comme un « attractajutesxcomme un « arrestant », entrainant
une augmentation non orientée de lactivité du gisovile dans une surface réduite
(Tumlinsonet al, 1992).

Peu détudes ont démontré la présence de compwesiasils liés aux pontes.
Habituellement, les kairomones déposées avec Iés servent plutdt a la reconnaissance et
lacceptation de ces ceufs par le parasitoide (&t&arvinson, 1982, 1983a, b, Kainoh &
Tatsuki, 1988, Binet al, 1993, Borgeset al, 1999). En d’autres termes, ces kairomones
appartiennent plus fréquemment au groupe Il déhfmiques, selon la classification de
Vinson (1991), qui comprend des kairomones nontilesa percues par des chémorécepteurs
de contact. D’autres cas similaires sont mentiondéss la littérature, concernant des
parasitoides oophages (Sales, 1979, Wysoki & Deg,Jb®89, Hofstetter & Raffa, 1998,
Conti et al, 2003). Ces expériences en olfactometre ont mayqieé les pontes de I'héte

pouvaient étre attractives pour un parasitoideisardistance d’une dizaine de centimetres.

Cette kairomone influence également la localisatia site de ponte. Sa présence sur
au moins l'un des deux fruits réduit significativemh le comportement de prospection au
profit du comportement de ponte. Les ceufs portelescette karomone ont plus de
probabilité d’étre rapidement localisés que degnlvés. Nous ne savons pas en revanche si
elle joue un réle lors de l'acceptation de cet hfte le parasitoide. Sa présence n’est
cependant pas indispensable, puisque nous avomsvébdes ovipositions en son absence.
D’autres kairomones interviennent peut-étre danedalisation de I'hote, mais il est plus
probable que celle-ci s’effectue principalementhasard, comme cela a pu étre démontré
chez d’autres parasitoides d'ceufs (Meinetsal, 1997). Les femelles d&. arisanus
lorsqu’elles sont posées sur une surface, ontfeh teindance a sonder tout orifice avec leur
ovipositeur (observations personnelles). Dans npgranentations utilisant des ceufs rinceés,

les femelles sont stimulées par la présence dudumilequel elles prospectent au hasard. La
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fréequence des contacts avec I'ceuf est donc rédi@eesultat peut expliquer la faiblesse des
taux de parasitisme obtenus lors des expériendesiaames de spécificité, ou nous avons
supprimé I'ECoK en récupérant des ceufs de Tephetjhr rincage.

4.4.1.2. Réponse aux stimuli visuels

Nous avons montré que les femelle=darisanussont sensibles, de facon innée, au x
stimuli colorés. Les choix effectués sont cependanihcipalement motivés par des
différences de réflectance comme l'ont démontré deggériences utilisant des dégradés
lumineux, quelle que soit la teinte utilisée (fig4r.4). Cette relation entre attraction et
réflectance est surtout valable a des longueunsdé® supérieures a 470nm (figure 4.15), ce
qui est confirmé par les expériences sur les pébdés de teinte : vert et bleu moyens n’ont
une réflectance similaire gu'au-dela de 530nm ¢Bgll5) et ne provoquent aucune
préférence significative. A l'inverse, le bleu samlet le vert clair ont une réflectance
similaire en dessous de 470nm, mais les parasitgiolet principalement attirés par le premier
dont la réflectance est inférieure au dessus deucit

Nous supposons donc gée arisanusest principalement sensible & des longueurs
d’ondes situées dans la partie supérieure du spemtisidéeré. Dans cette zone, la majorité des
hy ménoptéres Apocrites montrent un pic de sen@hihajeur a 530nm (Peitsehal, 1992).
Comparativement, on sait que certaines Tephritidaatrent une photosensibilité dans la

méme zone verte mais également dans la zone UMet Bu spectre (Agext al, 1982).

Ces stimuli visuels sont cruciaux pour les fenseflecourte distance. Dans un rayon de
2-3m correspondant aux conditions de nos expérenite surpassent méme les stimuli
olfactifs : en 'absence d’une information visuedlttractive, les femelles sont peu attirées par
la cible émettant un stimulus olfactif, alors quiavierse n’est pas vrai. Nous pouvons
supposer un effet synergique des deux types dellgtioomme il a été démontré chéz.
croceipegWackers & Lewis, 1994). Ce dernier point est @ficmmer avec des expériences ou

stimuli visuels et olfactifs seraient totalemenp aes.

Nous avons montré que la réponse inné€.degisanusaux stimuli visuels est dirigée
par des informations achromatiques. Nos expérieméest cependant pas démontré de

perception d’informations chromatiques : rien neusi@ermet de savoir dt. arisanus
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différencie ou non les teintes. Une absence deepton pourrait étre due a une incapacité
physiologique, comme l'absence des pigments phiosdsies appropriés. Mais I'absence de
réponse peut simplement traduire 'absence de ieréfé innée pour une teinte particuliére
On sait qud-. arisanuspeut mémoriser les stimuli olfactifs (Dukas & Duaf00). Il pourrait
donc en étre de méme pour les stimuli visuels. iAiles males deNasonia vitripennis
(Walker) (Hymenoptera : Pteromalidae) ne montréaden innée aucune préférence pour le
vert, le jaune ou le marron, mais ce comportemsntredifiable par I'expérience (Baeder &
King, 2004). Ceci pourrait également expliquer dé&rences entre nos résultats et ceux de
Vargaset al. (1991) et Corneliuset al. (1999) qui montrent qué. arisanusrépond a des
couleurs de forte réflectance. Ces études ayaninéb&es dans un verger de goyaviers, sur
des populations naturelles de parasitoides, ibessible que leur réponse au jaune ait été

conditionnée par la couleur de ces fruits mdrs.

Comparons nos résultats avec ceux obtenus suresagspeces proches. Lors de tests
en laboratoire, Leyvat al. (1991) concluent qub. longicaudatane présente de préférence
innée pour aucune couleur. Par contre, lors d'sssaigrandes cages avec le méme insecte,
Messing & Jang (1992) montrent qu'il préfere lesilears claires, sans imputer ce choix a
une discrimination des stimuli chromatiques ou acfatiques. La réponse a des informations
achromatiques a par contre éé démontrée dbiepla turionellae(L.) (Hymenoptera:
Ichneumonidae), endoparasitoide de chenilles dddpperes (Fischeet al, 2003b). Chez
cette méme espece, on a pu également mettre eanéeiclune perception véritable des
couleurs (Fischeet al, 2003a). Certaines especes de Tephritidae, coRmeomonella
(Prokopy, 1968) efC. capitata (Nakagawaet al, 1978), sont également attirées par les
couleurs sombres. Ces couleurs sombres sont awaitenpeu attractives pouB. oleae
(Prokopy & Haniotakis, 1975) &. dorsalis(Vargaset al, 1991). Globalement, les mouches
des fruits semblent plus sensibles a la teintecdateurs qu’a leur réflectance (Katsoyannos,
1989).
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Nature chimique de 'ECoK

Afin de préciser la nature chimique du ou des cosapt(s) de 'lECOK, nous avons
mené des analyses en partenariat avec Sergio deliAbgiversité de Gottingen), lors d'u
premier apergu, puis principalement Anne Bialetkniyersité de La Réunion). La capturlp
des composeés volatils présents dans les pontegpiwilidae s’est faite par micro-extractio
sur phase solide, ou SPME (Vas & Vekey, 2004). €€atthnique permet de concentrer Ilg|s
composeés volatils et non volatils présents dansédbantillons liquides ou gazeux ava
analyse par chromatographie gazeuse couplée aetaremétrie de masse (CG/SM) ou pipr
chromatograp hie liquide a haute performance.

Méthodologie

L’analyse est effectuée sur les pontesCdeosa(quatre répétitions)B. zonataet C.
capitata (huit répétitions chacune). Afin de récupérer destes non contaminées par dgfs
volatils issus du fruit, ces mouches sont élevépaigment de I'élevage principal, dans dps
cages neuves. Les oeufs de moins de 48h sontégali’'aide d’'un pinceau sec sur dgf
pondoirs neufs, humidifiés, sans utilisation datfpour stimuler la ponte. lls sont ensuitp
directement transférés au laboratoire de chimikidérersité de La Réunion.

Les échantillons sont placés dans une enceinterea fermée par un bouchon (temp
de pause : une heure). La composition de lI'espad¢étd ainsi formé est ensuite déterminffe
grace a une seringue permettant l'introduction lpdoouchon percé d’'une fibre de silic
fondue imprégnée d'une phase stationnaire adsefbaat absorbante : Carboxen/PDMI|p
(polyméthylsiloxane)/DVB (divinylbenzéne), d'épaas 30/50um et de longueur 2cm. A
bout de sept heures de pause, la fibre est ra@rdetévouveau avant de retirer l'aiguille. Poljir
la désorption, la méme opération de sortie et deatétion de l'aiguille est réalisée
lintérieur du dispositif d'injection du chromataghe en phase gazeuse. Les composés piftgés
sont volatilisés thermiquement dans l'injecteuc@la 250°C et progressent alors directemgjnt
vers et dans la colonne.

Les analyses par CG/SM des composés volatils aat réalisées sur un
chromatographe Hewlett Packard 6890N couplé a ectspmetre de masse Hewlett Packalld
5973N et équipé d’'une colonne capillaire polairetylee SPB-5 (longueur 60m, diametr|p
interne 0,32mm, épaisseur de phase 0,25um). Laémtype du four a été programmelf
linéairement de 60 & 230°C avec un pas de progréiome 4°C.mift. Le débit de 'hélium,
gaz vecteur, a été fixé & 0,7mL.Mir’injecteur, dans lequel a lieu directement laat@tion
de la fibre, a été placé en modspiitless» a 250°C. Parallélement & ces analyses en CG/{{M,
les indices de rétention relatifs (IRR) ont été&wds a partir d’'une table d’alcanes standdfd
(Cs & Gy). Les identifications ont été effectuées d’unet par comparaison des IRR avg
ceux de la littérature (Kondjoyan & Berdagué, 198@lams, 2001) et d’autre part pa
comparaison des spectres de masse avec ceux contans la bibliotheque NIST02 d
spectrometre de masse et ceux parus dans latlité@dams, 2001).

Résultats principaux et discussion
La figure 4.22 représente les profils CG/SM lesispteprésentatifs obtenus pour
chacune des trois especes. La composition comgleteélange gazeux analysé lors de dps



trois analyses est présentée dans 'Annexe 9. @e une grande diversité des compoggs
présents, avec une nette dominance de monoterpgngénés (alcools, cétones, aldéhydegjet
esters) et de sesquiterpenes hydrocarbonés. Cepieteta espaces de téte présentent (Jne
grande similitude, avec en particulier la présenegoritaire du sesquiterpene guaia-6,9-dielje
chez les trois espéces. La différence majeure &gteois se situe au niveau de I'abond an
relative du limonéne dans chaque échantillon. Smsémble des expériences réalisées, [ce
pourcentage compris entre 1 et 4% pGurosaet C. capitata.En revanche, pous. zonata,

on a pu constater des pourcentages du méme ordee dizux cas mais également dg|s
pourcentages de 17 a 24% dans les autres.

Le guaia-6,9-diene semble &tre | 5 omia |y | jmnasden
caractéristique des pontes de ces trois espéeces... /
et pourrait étre présent chez dautres
Tephritidae. Il ne s’agit pas d’'un infochimique 7 ricqerar

connu chez les insectes (Pherobase, 2006). Le _,
limonéne pourrait également étre un
composant de I'ECoK, dautant plus qu’il =

semble marquer une différence entre lesg u.v._.Lu.:_A.JL*L
Ceratitis spp. etB. zonatace qui correspondrait '3

aux différences d’attraction constatées dans n@s -

T T T T T
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expériences. Plusieurs faits supportent cettg C.capitata G piagg-dene
hypothése. Premiéremer, longicaudataest = ™
connu pour réagir au limonéne émis par les _ Yt

mangues (Carrasead al, 2005). Deuxiemement,
ce composé est également présent dans
phéromones des males Rbagoletis ceradi.) _
(Raptopoulos et al, 1995), Anastrepha & I |“m°3"e"e| | l
fraterculusWiedemann (Limaet al, 2001) et !

A. ludens(Roccaet al, 1992). Ces éléments < T w0 TR W0 00 20 FD W0 B0
rappellent les relations mises en lumiére entre "™+
Drosophilaspp. etLeptopilinaspp.. Les males

de la drosophile produisent un composé qui est
transféré dans le tractus génital de la femelle =+

lors de l'accouplement puis redéposé avec les

pontes. Cet infochimique sert de phéromone
d’agrégation pour I'héte mais également de . Pedelar

Limonene
kairomone pour les parasitoides (Wertheim, _._LL_\.__..JL_.ULL...L

2001).
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Neéanmoins rien ne permet a Iheul figure 422 Chromatogrammes des analy:
actuelle de déterminer si ces composés par SPME et CG/SM des volatils émis par

lun des volatils détectés) induisent ur pontes deBactrocera zonataCeratitis capitata
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approfondir cette question. majeure entre les trois espéces est I'abond
relative du limonéne.



4.4.2. Spécificité des stimuli inducteurs de réponse

Curieusement, la réponse innée des femelled-.darisanus aux synomones est
généraliste et peut conduire le parasitoide vers mlantes non hotes de Tephritidae
(figure 4.9). Dans notre étude, ce fait apparaiteshent dans le cas du micro-habitat et dans
une moindre mesure dans le cas de I'habitat. Bisnppu commun, un tel comportement a
déja été observé chez les femelles naives du Bidem@. glomerataqui sont attirées par des
composés volatils émis par la pomme de teBaanum tuberosurh.) bien que cette plante
ne soit pas attaquée par I'héte favori de ce ptaidsi Pieris rapael. (Perfecto & Vet,
2003). Bien queC. glomerataait une gamme d’h6te étroite,. rapaeest polyphage et se
nourrit sur des plantes de nombreuses famillesauesurs supposent donc que le parasitoide
répond a des composés volatiles génériques émidepdieuilles vertes (« green leaves
volatiles »). Similairement, un autre Braconidaerag@oide de Pyralidae polyphages,
Macrocentrus grandiiGoidanish, répond a ces composés génériques (dgidagalones,
1992).Fopius arisanugpourrait donc répondre a un compaosé volatil, ougbla un mélange
de composés, présent(s) dans la plupart des fehigsnus. Les préférences observées
correspondraient alors a des différences de comatent de ce(s) volatile(s) entre les
différentes espéces de fruits. Ce point, qui rdppelos résultats antérieurs sur la
reconnaissance de I'hdte sera discuté plus avarg Badiscussion générale (cf. Spécialiste

mais généraliste, pages 127-137).

L’ECoK associée aux pontes est apparemment p ksfispue. Cette kairomone est en
effet absente des ceufs 8e calcitrans(figure 4.11). Elle semble présente chez toutes les
especes de Tephritidae testées (figure 4.10),0atdeut supposer qu’elle est spécifique de
cette famille de diptéres, ce qui est a rapprodesrrésultats obtenus lors des expériences de
spécificité parasitaire. De méme que pour les druies préférences démontrées par le
parasitoide pourraient indiquer des différencesndéure ou de concentration de cette
kairomone entre les espéeces de Tephritidae. Cdéérpmées démontrées en grande cage se
retrouvent dans nos essais en laboratoire. En préstceufs dd®. zonataet deC. capitata
pondus naturellement et non rincés a I'eau, legitaide préfére les premiers. A ce titre, il est
intéressant de constater que lorsque les ceufake dles deux especes ont été rincés a l'eau,

ils ne générent plus aucune réponse par rappoteaix de I'autre espéce.
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La mise en évidence de linfluence de 'ECoK ne@osduit a nous interroger sur les
résultats obtenus précédemment lors de I'étude dpécificité parasitaire. Ces résultats sont
confirmés dans le cas de la préférence fRuronatapar rapport &C. capitata mais la
méthodologie utilisée lors des études de spééfinipliquait la suppression de I'élément clé
que représente 'ECoK. Les résultats seraienddstiques en conditions naturelles, pour les

autres couples d’espéces, lorsque la kairomongrésente ?

La réponse innée aux stimuli visuels est égalenpsu spécialisée, puisque les
femelles naives répondent principalement a de<rdifices de réflectance. Ce fait est a
rapprocher de la perception des contrastes catiggen évidence par Corneliasal. (1999)
chez des femelles die arisanusissues de populations naturelles. La encore, eligeré action
innée peut étre rapprochée de la grande polyphd®i€. arisanus Pour les insectes
phytophages, on considere en effet que la spettialis visuelle est corrélée avec la
spécialisation alimentaire (Prokopy & Owens, 19TR). les fruits recherchés par les femelles
deF. arisanus(que ce soit pour la prospection d’hétes, de ritowerou d’autres ressources)
sont de formes, de tailles et de couleurs tréesgariD’'un autre cbté, tous se détachent par
contraste sur l'arriere plan formé par le feuillags arbres qui les portent. Cette hypothése a
été avancée pour expliquer la réponse aux stimiliels chez certaines espéces de
Tephritidae (Prokopy, 1972, Nakagawe# al, 1978, Cytrynowiczet al, 1982, Owens &
Prokopy, 1984). Pour les parasitoides d’insectgsgphages, cette perception des contrastes
peut également étre associée a la décoloratioa ogdrose des tissus vegetaux attaqués par
leur héte, en particulier lorsqu’il s’agit d’hétessimulés dans le substrat (Fiscletral,
2003b). Cependant, linterprétation écologique decemportement nécessiterait de pouvoir
distinguer clairement entre les motivations de peasion des femelles et d'y associer les

réponses visuelles correspondantes.

4.4.3. Interférence des facteurs climatiques et physiologues

4.4.3.1. Facteurs climatiques et rythme circadien

Dans le cas du vol comme du parasitisme, les sesalyeffectuées soulignent
linfluence prédominante de la température et tdgdrométrie sur le comportement Ee
arisanus.L'activité de vol comme le parasitisme sont cosghésitivement a la température

et négativement a 'humidité de l'air (figures 4.884.19). Cependant, ces deux facteurs
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climatiques sont eux-mémes trés fortement corr@igsre 4.17) et le profil climatique des
cing jours d’expérimentation ne permet pas de Issodier (figure 4.16). Il n'est donc pas
exclu que l'un de ces deux facteurs n'ait en failcume influence directe sur les
comportements observés. Néanmoins ces deux factms connus pour agr sur le
comportement des hyménopteres. Ainsi, une influgnositive de la température et une
influence négative de 'humidité ont déja été méesrchez des Apidae (lwama, 1977, Sihag
& Abrol, 1986) et des Megachilidae (Abrol, 1987 plus souvent, la seule température est
le principal inducteur du vol, comme cela a étém@apé chez des Sphecoidea (Kapyla, 1974),
des Apidae (Burrill & Dietz, 1981, Heard & Hendrik¥993), des Ichneumonidae (Dyer &
Landis, 1997, Idris & Grafius, 1998), des Trichognaatidae (Boldt, 1974) ou encore des
Chalcididae (Barbosa & Frongillo, 1977). En fait,température influence trés fréquemment
l'activité des hyménopteres, bien que quelquespEbars aient été mentionnées comme celle
desOoencyrtuspp. (Encyrtidae) (Kaya & Anderson, 1974).

Un autre facteur influencant de facon moins maeqie vol des femelles dE.
arisanus est la pression atmosphérique. L'activité de vaobgraente avec la pression
atmosphérique pendant la premiére moitié de lan@eir mais continue a décroitre en fin
d’apres midi bien que la pression augmente (figut8). L'orientation de cette liaison est
moins nette que dans le cas des deux précédergsracCertains travaux ont montré que les
hy ménoptéred_eptopilina heterotomgdThompson) (Eucoilidae) (Roitber al, 1993) et
Trichogrammaspp. (Trichogrammatidae) (Fournieral, 2005) sont sensibles aux variations
de la pression atmosphérique. Ces variations péuwrereffet traduire un risque pour les
insectes, le vent et la pluie augmentant parti@rient la mortalité des especes de petite
taille (Wellington, 1946). D’un autre c6té nousraegrouvons pas cette sensibilité a la pression
dans le cas des femelles parasitant les ceufs @émstl; si 'on congoit que les changements
du climat présentent un risque pour les insectegogrceci est moins vrai pour des insectes

poseés sur le substrat et donc moins exposés.

Fopius arisanusest un insecte strictement diurne, volant de I'aabecrépuscule.
Pourtant, comparativement a la température ethygdomeétrie, la luminosité n'a pas d'effet
significatif sur son activité. Ce résultat peutsitisuler un autre type de relation liant ce
parametre et les comportements observes, commexp@ple un effet seuil. La vérification
d’'une telle hypothése demanderait des expérientdaberatoire, en conditions controlées.

De méme, le vent n'a eu dans nos expériences aumilnence notable, alors que I'on sait
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par ailleurs qu’un vent de plus de 0.8 Thréduit les mouvements @ longicauta(M essing
et al, 1997). Au cours de nos expériences, nous avoregistré un maximum de 1ri.s
mais la grande majorité des relevés se situaiedesaous de 0.7rﬁl.s(figure 4.16). Une telle

vitesse semble donc trop faible pour géner les mmants dé&. arisanus

Fopius arisanusa donc un rythme nycthéméral modulé par les fastelimatiques
d’'une maniére relativement classique pour un hy piére diurne. En particulier, on ne note
aucun pic d’activité similaire a ceux qui ont égdts chez. fletcheriet D. tryoni (Hurtrel,
2000). Dans ces dernier cas, il s’agit d’'une syomisation du comportement entre le
parasitoide et son héte, celui-ci étant plus ex@osiéver du soleil. Pout. arisanus I'oeuf-
héte ne présente pas une telle période critiqugpdstion et reste également accessible tout
au long de sa maturation. Nous avons vu que liéétoes femelles est principalement régie
par la température et I'humidité, bien que l'infce de chacun des deux facteurs ne puisse
étre établie de facon certaine. Un éventuel imprégatif de I'humidité sur leur
comportement -a priori peu probable chez un insedgnaire de la zone indo-pacifique-
pourrait constituer un facteur limitant importardyp des introductions de I'espece en zone

tropicale et il serait tres utile de préciser cenppar des études en conditions contrélées.
4.4.3.2. Facteurs physiologiques

Les males d&. arisanusne sont pas attirés par le fruit, ce qui suggere aplui-ci ne
constitue pas pour eux un site d’accouplement alingéntation. Quimio & Walter (2000),
lors d’observations du comportement en milieu redfrécisent que les maleserisanus
ne sont pas trouvés fréquemment dans la canopé&epioddt dans la végétation basse aux
alentours. Les accouplements observés par cesraudaud’ailleurs tous lieu sur les feuilles,
jamais sur le fruit lui-méme. Les femelles attirgear celui-ci recherchent donc plus
probablement un site de ponte ou d’alimentatioruyiartenaire. Nos résultats montrent par
ailleurs que le statut d’accouplement des femetlespas d’influence sur cette recherche.
Wang & Messing (2003b) rapportent également questegut n'a pas d’influence sur la
production ovocytaire qui est, elle, un facteured@inant de l'attraction vers le fruit. Les
femelles deF. arisanus a parthénogenese arrhénotoque*, n‘ont pas besosiadeoupler
pour pondre des ceufs viables. Cependant, 'accowgpleest indispensable a la production
d’'une descendance femelle. Les males et les hfaes souvent séparés dans l'espace, les
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femelles ont a faire face a un compromis entredaerche des deux (Guerghal, 1996).

Un telcompromis n’a pas toutefois eu d’effet notabls kde nos expériences.

D’un autre c6té, nous avons vu que la pressiomydaoe influence la motivation des
femelles a prospecter. Cette motivation décroiesypine p ériode d’ovipositions réussies mais
reprend apres une période de 24 heures en l'absEhates. En présentant des hotes aux
femelles, nous avons diminué leur stock d’oeufdteCdiminution du stock d’oeufs altére le
comportement des femelles : la pression ovocytatepar conséquent la motivation de
prospection, diminuent. Plusieurs travaux ont m@mtes altérations du comportement dues
aux fluctuations du stock d’'ceufs chez des espepeevigéniques. En fait, ces especes
peuvent étre considérées comme périodiguement gémigues pour ce qui est des
contraintes liées a la pression ovocytaire, erens gue leur stock d’'ceufs est p ériodiquement
limité (Heimpel & Rosenheim, 1996). La pressioncfite donc selon le rythme des
ovipositions et celui de la production d’oeufs. £Hes femelles d&. arisanus Wang &
Messing (2003b) ont montré que cette production @wstsidérable (une quarantaine
d’ovocytes par jour a I'age de 10-15 jours). Cesti @n accord avec nos résultats : apres une
journée sans oviposition, la charge ovocytairedeshouveau forte et la pression ovocytaire

redevient importante.

Nous avons également montré que I'age influenceoteportement de vol chez les
femelles jeunes. Cette influence peut également éwpliquée en terme de pression
ovocytaire. On sait que la charge ovocytaire augengrastiquement chez les jeunes femelles
de F. arisanus Ramadaret al. (1992) ont ainsi montré que le nombre d’'ceufs disges
pour des femelles élevées &urdorsalispasse de 40 a 'émergence a 120 six jours plus tard
Wang & Messing (2003b) rapportent, dans le méme thptemps, une évolution de 20 a 100
ceufs pour des femelles élevées Guicapitata En accord avec nos résultats, Ramastaal.
(1992) notent également que la premiere oviposiddieu en moyenne quatre jours apres

'émergence.

A linverse, les femelles sénescentes ne semiplaataffectées. L'age de 20-25 jours
correspond aux limites de leur espérance de vamdlaret al (1992) notent une longévité
moyenne de 15 jours pour des femelles privées eéhdtes femelles dé. arisanus espéece
synovigénique, produisent des ceufs tout au londede vie, bien que cette production

décroisse apres le 1pur (Ramadaret al, 1994). La sénescence a donc moins d'influence
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gue chez les especes proovigéniques dont le sagiteptation de I'hdte peut diminuer
lorsqu’elles arrivent en fin de vie sans avoir &gueur stock d’oeufs (Wajnbeggal, 2006).
ChezF. arisanus la motivation de prospection semble rester canisteout au long de la vie a
partir du moment ou la fécondité potentielle attsimn maximum, environ une semaine apres

'émergence (Ramadaet al, 1994).

Enfin, nous avons montré qu’un jelne de deux joéduit I'activité de vol des
femelles. La proportion des femelles répondant &l angmente a partir du troisieme jour de
jeGne (figure 4.21), mais cette proportion restieldamoins de 10% des femelles relachées)
Plus de 90% des femelles quittent pourtant la agté&cher et ne sont pas re-capturées dans
les piéges. Dans nos expériences, des femelleanedepuis 48 heures montrent les premiers
signes de carences glucidiques en étant moingegtirers le fruit (figure 4.20). Ces femelles
ne sont pourtant pas plus attirées par le miellegidemelles témoins. On observe donc plus
une réduction de I'envol qu’une réorientation deuieei. Il est possible que les carences en
glucides affaiblissent les femelles avant méme @detdicher un vol orienté vers une source
de nourriture. Si le jeGne infligé a effectivemagmtovoqué un basculement entre une
prospection pour I'héte et une prospection pouwolarriture, il s’agit alors d’un basculement
dans le mode de locomotion : la recherche de raeris’effectuerait par la marche. A cet
€gard, le comportement réel en milieu naturel esissdoute fortement dépendant de
'accessibilité des sources glucidiqgues naturettesnme le miellat d’hémiptéres ou le nectar

floral.
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4.5.Conclusions

Au vu des résultats exposés dans ce chapitre, eatngualifier le comportement de
sélection de I'héte de la femelle de arisanus? Pour localiser une vaste gamme de
ressources potentiellement exploitables, celleépiond apparemment surtout a des stimuli
génériques. Pour les infochimiques, les stimuf BéI'héte sont caractéristiques de la seule
famille des Tephritidae alors que les stimuli l&shabitat de I'héte sont partagés par de
nombreuses familles botaniques. Ce comportement péoérer des « erreurs » comme
l'attraction vers un fruit non attaqué par des espéhdtes, ce qui rappelle nos conclusions
lors de I'étude sur la reconnaissance et 'acceptate I'héte. La encore, I'évolution semble
donc avoir fagconné chez cette esp@eecomportement de sélection globale ne prenant que
peu en compte les caractéristiques individuelleshdgue espece.

En conséquence des erreurs provoquées par ce cemeat genéraliste, la femelle
deF. arisanusrisque d’allouer une part de son temps et de sergiéna une prospection dont
elle ne tirera pas de bénéfices. Or, la princigiatitation physiologique que nous avons pu
mettre en évidence chez ce parasitoide est liée @rdssion ovocytaire. Cette pression
ovocytaire est modulée par la balance entre lenmgtldes ovipositions et celui de la
production ovocytaire. Or, chez les femelled=darisanus ayant atteint leur pic de fécondité,
cette derniére est assez €levée pour ne pasréitentie en dehors du laboratoire (Wang &
Messing, 2003b). Cette production ovocytaire péarsaompenser un rythme d’ovipositions
élevé. La physiologie des femelles He arisanusapparait donc adaptée a cette sélection
généraliste de I'hote. Il reste a déterminer sitecettratégie est effectivement la plus
intéressante pour exploiter sa niche écologiquegite, dont les principales caractéristiques

sont le parasitisme de Tephritidae souvent polypdhag milieu tropical humide.
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Nous considérons ici de facon globale I'ensembds désultats obtenus. Prises
isolément, les expériences présentées dans ce enanmist enrichi nos connaissances sur
divers aspects du comportement &e arisanus Dans cette derniére partie, nous
synthétiserons nos résultats, en tenant compteapiesrts de la bibliographie, en vue de
dresser un portrait général de la sélection detd'rdhez cette espece dans une approche
d’écologie comportementale. Nous nous préoccup @istemant d’évaluer 'adéquation entre

le comportement connu ¢fe arisanuset la niche écologique qu’il exploite.
5.1.Polyphage généraliste ou oligophage opportuniste ?

Que nous enseigne la confrontation entre le ddgrgpécialisation dE. arisanuset
son comportement de sélection de 'hdte ? Nous saconstaté dans nos expériences que la
femelle deF. arisanusrépond a tous les fruits proposés en conditionslaberatoire.
L’'analyse de la littérature montre que, sur lediar le parasitoide a été répertorié sur 77
especes végétales issues de 35 familles différéArasexe 4). Nous savons également que
les femellegpeuvent parasiter toutes les especes de Tephrifiddeur ont été présentées sur
fruit, que leur descendance puisse sy développernon. Par contre, elles rejettent
systématiquement les ceufs 8e calcitrans(Muscidae) présentés de facon similaire. La
gamme d’hétes potentiels de ce parasitoide, takledgfinie en fin du chapitre 3, compte a
présent 44 especes de Tephritidae, réparties daasous-familles, six tribus et neuf genres.
Pour 33 d’entre elles la mention du parasitismeesgond a des données de terrain, (Annexe
3). On ne connait pour l'instant aucun cas de Tiggae frugivore refusée lors d’essais au
laboratoire. Wangt al (2004) mentionnent toutefois qideupanea dubautiaéBryan) n’est
pas parasitée pdf. arisanuslorsqu’elle est présentée sur son héte. Les larves de cette
Tephritidae se nourrissent sur les inflorescenoes Dubautia raillardioides Hillebrand
(Asteraceae). Les auteurs supposent donc que dsifmade n'a pu détecter le micro-habitat

particulier de I'hGte, et que le contact n’a pUaee entre les deux insectes.

Ces éléments nous ont amené a penser que lasiiii de I'hdte dans son micro-
habitat est régie par des stimuli génériques. Uymotihése similaire a été avancée pour
expliquer la grande polyphagie d& capitata (Krainackeret al, 1987). Les stimuli de
reconnaissance de I'h6te pBr arisanussemblent également partagés par une fraction

conséquente des Tephritidae. Or, cette famille ¢enagtuellement 4000 espéces recensées,
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dont 1500 (environ 38%, principalement des Dacgtakrypetinae) sont frugivores (White &
Elson-Harris, 1992). De la détermination exactestasuli impliqués dans la reconnaissance
de I'h6te dépend donc celle du nombre d’especessjiées paF. arisanus Celui-ci ap parait
alors comme un parasitoide « restreint » aux Tagdae dont la gamme d’hétes potentiels,

déja large, pourrait étre bien plus importante.

Les especes inclues dans cette gamme d’hétes geissent sur une gamme
extrémement large de fruits charnus. Les comporisnebservés correspondent aux
prédictions du modéle de Vet al (1995), complété par Steidle & Van Loon (2003)
(figure 5.1, cas B) : réponse spécifique a 'hdteles généraliste a I'habitat, avec dans les
deux cas une part d’'inné (nos résultats), maisi,gussr le micro-habitat tout au moins, une
capacité dapprentissage par I'expérience . . .

(Dukas & Duan, 2000)Fopius arisanuspeut — c¥mwre
donc étre considéré comme une espe oo /& m
Plante hote/

généraliste ou speécialiste selon le nivee Ssra

alimentaire

trop hique considéré, ce qui souligne la relativit

Utilisation dinfochimiques

de ces deux termes. Il est ici nécessaire Stimuli spécifigues

Stimuli génériques

s’intéresser au degré de polyphagie de l'inseci

Réponses innées

!

Apprentissage

A

Si 'on a souligné la considérable

polyphagie potentielle de F. arisanus en Figure 5.1 Spécialisation alinntaire et
utilisation d'infochimiques. La largeur des barres
sous chaque cas de spécialisation représente
I'importance du trait considéré pour le systéeme
tritrophique correspondant (Steidle & Van Loon

de sa gamme d’hotes natura En effet, nous 2003, modiiié d'aprés Vet al. 1995)

conditions de laboratoire, il convien
néanmoins de s’interroger sur I'étendéelle

savons que le développement du parasitoide estareble selon I'espéce-héte. On pourrait
S'attendre par conséquent a ce que sa distribigionle terrain soit tres hétérogene, le
parasitoide s’établissant plutét sur les hétesest fiuits les plus favorables. Les autres
ressources, moins favorables, ne seraient alorfoitégs que secondairement. Plus que
comme un parasitoide polyphage spécialisé sur épdritidae, on devrait alors considérer
cette espeéce comme un oligophage opportunisteraulseette famille. Cette hypothése est-

elle confortée par les données disponibles ?
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5.2.Données de terrain

Curieusement ces suppostions ne sont pas coedopar les données de terrain. A
Hawaii, a Fidji, au Costa-Rica, en Thailande, endidie et en Australief-. arisanusa été
obtenu de 33 especes hoétes, dont certaines austyoeables quB. latifronsouC. capitata
(Snowballet al, 1962, Whartoret al, 1981, Wharton & Gilstrap, 1983, Chinajariy awasig
al., 2000, Carmichaeét al, 2005). Certaines données de Hawaii peuvent noneal une
idée quantifiée de la répartition du parasitoidescces hotes. Or, bien gBe dorsalissoit un
hote bien plus favorable qu@. capitata aucune étude ne montre une nette différence entre
les taux de parasitisme lorsque les deux espéedes ként présentes sur un méme site, voire
dans le méme fruit (Haramoto & Bess, 1970, Vaegasl, 2001).

Quant au fruit h6te, on a vu qie arisanusavait été récupéré a partir de 77 especes.
Dans cette liste on trouve le café, essentiellerpénié par de€eratitis spp., ou encore des
Cucurbitaceae piquées par des especes peu fawrabie non hotes (Vargas al, 1993,
Purcell, 1998, Chinajariyaworgg al, 2000). Ces données sont malheureusement quagati
et ne nous donnent aucune idée de la densitérépdatition du parasitoide entre ces fruits.
Une des seules indications disponibles vient deollecte menée a Hawaii par Vargeatsal.

(1993) : quel que soit le fruit considéFé,arisanusy est toujours le parasitoide prédominant.

Comment expliquer cette divergence entre les ueimis tirées du laboratoire et les
données de terrain ? Comment des hotes apparempmefdvorables peuvent-ils soutenir des
populations dd-. arisanus? Rappelons que nous avons utilisé dans touteexpariences
des parasitoides naifs. Nous avons montré que deasipoides nouvellement émergés
possedent un large éventail de réponses possibess on sait par ailleurs que le
comportement dd-. arisanusest plastique (Dukas & Duan, 2000) et que sa d@Epde
développement sur un héte donné est modifiableed@énération a 'autre. G. arisanusa
évolué dans un environnement tropical offrant targel gamme de ressources potentielles
(hbtes et habitats) aux phénologies extrémemestsig. La distribution spatio-temporelle de
ces ressources, et donc leur disponibilité, estrédhiptible d’'une génération de parasitoide a
lautre : F. arisanusn’ayant apparemment aucune diapause (bien quersedpoint reste a
confirmer), les générations vont alors se succddas un environnement tres variable. Avec

une gamme aussi large de réponses possibles, cfema#ie pourra cependant localiser un
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minimum de ressources pour assurer le développedeesa progéniture. En accord avec la
théorie (Vet & Dicke, 1992, Veet al, 1995), certaines de ses réponses innées vont étre
renforcées par I'expérience. Ainsi, le comportenieittalement trés polyphage des femelles

naives devrait-il évoluer a I'échelle de l'indivigdars une plus grande spécialisation.

Nous avons supposé que l'oligophagie Flearisanusdevrait se concentrer sur des
hétes favorables en sous-estimant la variabilité&tisgemporelle de I'environnement. Dans
cet environnement variable, la qualification d'olpdpagie opportuniste est toujours valable,
mais concerne une gamme de ressources bien pdies @Gette gamme englobe alors non plus
seulement les ressources les plus favorables, sw#iout les ressources disponibles a
'émergence des femelles. Ceci implique la spéatibn de ces femelles, mais également
celle des générations ultérieures se succédantlasuméme ressource, et ce jusqu'a la
disparition de cette derniére. Nous pouvons dongsager I'hypothése d’'une co-existence,
dans un environnement hétérogéne, de différentpsilgiions deF. arisanusdistinctement
spécialisées, structurées dans le temps et I'espacda disponibilité de ces ressources
(Horner et al, 1999, Steidle & Van Loon, 2003). Il s’agirait d@& spécialisation
comportementale plastique, et non d’'une différéimmiagénétique de ces populations. Nos
expériences semblent en effet indiquer que le déypament larvaire du parasitoide
n’influence pas ses préférences innées (cf. Sgiééifparasitaire, page 81). Cette hypothese
de la co-existence des populations spécialiséesaegortées par des données de terrain :
Snowball (1964) puis Snowball & Lukins (1966) rapeat les préférences de arisanus
pour certains fruits, générant des populations réésa mais indiquent aussi que ces
préférences varient d’'une année sur 'autre.

De ce point de vue, les populations naturelles=darisanus dans un continuum
spatio-temporel donn@ourraient étre constituées d’'un complexe de p ¢dpuk oligophages
donnant a I'ensemble de la métapopulation* (Bur@afudry, 1999) une apparence de grande
polyphagie. Toutefois, les données issues du tesant actuellement insuffisantes pour
conforter une telle hypothese. Sa confirmation deteaait en effet des études précises sur la
spécificité et les préférences individuelles deapidoides prélevés dans la nature a partir de
populations distinctes. Il conviendrait égale memtekter cette hypothese de méta-population,
a I'échelle par exemple d’'une région agricole, egttemt en évidence les flux de génes liant

ces populations.
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5.3.Le droit a l'erreur
5.3.1. Théorie

L’écologie comportementale, et le néo-darwinismeeénéral, ont parfois été qualifiés
de panglossianistes en ce sens que, tel le boreuwoPanglosse de Voltaire, ces théories
professeraient que tout va pour le mieux dans ideuedes mondes (Krebs & Davies, 1997).
L'exemple fourni par la sélection de I'hnéte chezarisanuspréte cependant peu le flanc a
une telle critique. La stratégie mise en oeuvre geaparasitoide est en effet partiellement
aléatoire, et peut générer (en laboratoire toundins) des erreurs néfastes a sa fitness, ce qui
a priori déroge aux mécanismes communément acceptés deddmsenaturelle. Qu'en est-il
effectivement ? Le comportement Bearisanustel que nous l'avons décrit est-il adapté a la

niche écologique exploitée ?

Nous présentons ici une tentative d’explicatioa un modele mathématique simple
comparant deux types de comportement opposés darenwironnement aux ressources
variables. Ces deux comportements sont schématitégtréme, et ne doivent en aucun cas
étre considérés comme représentatifs de celbi deisanus Pour les définir, nous partons en
effet de postulats qui n’ont que peu de rapport ageque nous connaissons de sa spécificite,
en nous placant de surcroit dans un environnemgnibable. L'objectif de ce modele est de
démontrer que I'existence de chacun de ces deupogdements opposés peut étre justifiée
dans un contexte écologique donné. Le positionnechercomportement de. arisanuspar
rapport a ce modele sera discuté par la suite.élmodstration s’effectue en ne considérant
gue les micro-habitats (fruits) potentiellement lekpbles, mais pourrait se faire de facon

similaire avec les hotes eux-mémes. Posons tobbraguelques postulats de base :

v’ Les ressources sont présentes en quantités idestajuréparties régulierement dans
'environnement.

v L'exploitation d’une ressource effective apportema@me gain de fitness.

<\

L’exploitation d'une ressource non exploitable @l& contraire de ce gain.

v' La détection d’'une ressource, quelle que soit sar@anécessite un méme nombre de
récepteurs sensoriels.

v' Le colt physiologique de la détection de ces rasseuest proportionnel a leur

nombre.
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Ce dernier postulat est fondé sur deux faits. B’part, la réception et 'analyse de
beaucoup d’infochimiques impliquent la présencend’machinerie sensorielle spécifique ;
on sait par exemple que les 62 types de récepofacsifs de la drosophile sont connectés a
une cinquantaine de glomeruli dans le cerveau etgsitent I'activation permanente de 60
génes différents, chacun de ces canaux sensodalespondant a une réponse olfactive
distincte (Jefferis & Hummel, 2006). D’autre pdatsynthése de chaque protéine de réception
a ces odeurs entraine un colt physiologique fixety@e de protéine (Pace & Manahan,

2006). La multiplication des synthéses entrained@mmultiplication du codt.
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Figure 5.2. Discrimination et globalisation. Soient n ressosrgaésente:
dans I'environnement, dont seule une fraction ast exploitable par le
parasitoide. Un parasitoide discriminant pourrama@itre chacune de ces
ressources en répondant a chaque signatupaisune réponse,.rLe codt
physiologique pour le parasitoide sera proportibrinéa quantité p D’un
autre cbté, ces n ressources émettent une signdfuggnérique, pouvant
induire chez un parasitoide globalisant une répoRselLa machinerie
sensorielle a mettre en place est moindre, maiscaaportement peut
engendrer la localisation de cibles non hotes.

Les ressources, dont certaines ne sont pas epl&stpar le parasitoide, (figure 5.2)
émettent chacune dans I'environnement une signahireique propre. Un parasitoide que
I'on qualifie ici de discriminant peut identifiandividuellement chacune de ces signatures, ne
reconnaissant que les ressources effectives etmenettant donc pas d’erreurs. Inversement,
un parasitoide qualifié ici de globalisant n’idéietgu’'un nombre réduit (et a 'extréme une
seule) de signatures, mais communes a l'ensemldereksources considérées. Le colt
physiologique engendré est donc moindre dans cenais le parasitoide commettra parfois

des erreurs en localisant des ressources non tatpés.

Un parasitoide prospectant a vitesse constante dartel environnement théorique
sera confronté a chaque période de teh@asune nouvelle signature chimique a laquelle il
répondra ou non. On constate implicitement que itBérdnce entre les deux types de

comportement va porter sur le colt des erreurg eblit physiologique nécessaire a leur
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évitement. Rapportons donc ces deux comportementseavaleur fsc ou fo, Chacune
représentant les apports en fithess des deux coempemts et correspondant a un ratio
bénéfice/colt. Ce type de ratio n'est pas optimadleemes de modélisation de comportement,
en ce sens qu'’il ne peut distinguer entre un gpgsod fait a un colt important et un gain
minuscule occasionnant un co(t dérisoire (Steph&n&rebs, 1986). Cependant, les
parameétres que nous allons utiliser dans notre imadstent théoriques et ne sont pour le
moment pas quantifiables. Les valeurs quantitatfbest le point précis ou la différence
entre ces deux comportements s’annule, ce quicestde propos pour le moment. Détaillons

ces fisc et fop. Quelques parameétres nous serons utiles :

= n estle nombre d'espéces ressources présentefatam®nnement. Seules

= n,d’entre elles sont des ressources effectivemgribiables, d’ou I'on tire

" pproportion des ressources exploitables (p/m)n

» best le bénéfice constant de fithess entrainé pabanne réponse. A linverse,

= -best laperte occasionnée par une erreur.

= cest le colt physiologique lié a la reconnaissanaeedsignature chimique donnée.

= t estle colt lié au temps passé a prospecter a elpgEnioded (risque de prédation,
dépense énergétique liée au vol...)

Pour chaque unité de tem@,son peut donc traduire le ratio f de chaque cortrgnoent

al'aide de ces parametres :

Pas d’erreur posble.

/ Toute localisation de ressource

P b ameéne un gain.
disc — n
cxn, +tx—

Un type derécepteur pa T~ Temps de prospectic
ressource exploitable densité dépendant
Fréquence delocalisations d Fréquence des lonnaissance
ressources exploitables densité erronées densité dépendante
dépendante ~— -

bx2 —px (1-2)
f —_n n
glob c+ t

T~

Un seul type de récepteur, tenr
de prospection constant
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On cherche a savoir quel est le comportement géhés gain maximal de fithess sur
une période de temps fixée dans un environnemeardbl@ On résout donc l'inéguation
fyop>fais OU plus exactement-f4isc>0 en fonction des variables n et p. En substituan

chaque valeur f par sa traduction, on arrive @&djination finale suivante.

c(2p2n-pn-1) +t(1—1)
n P >0

n n
préc2 + ct(— + pré) + —t2
P P

Quelles que soient les valeurs de p, n, c etstadit de réels positifs. L’expression au
dénominateur est donc également positive. Le sdinejuotient, et donc la résolution de
inéquation, dépendra du signe de I'expression rumeérateur, expression que nous

désignons maintenant par la fonction F dépendantaeables n et p.
1
F(n, p)=n(c@p?n - pn-1) +t(1-To))

La figure 5.3 est une résolution graphique potted®nction. Les constantes c et t ont
été fixées a 1. Du rapport de leurs valeurs ressctiépend I'annulation de la fonction, sans
modifier ce qui nous intéresse, c'est-a-dire I'atioh de la fonction aux valeurs limites de n

(de 1 & 20 dans cet exemple) et p (de 0 a 1).

Comment traduire ce graphigue ? Lorsque n estefaif(n,p) est négative sauf pour
des valeurs tres élevées de p. En fait, lorsqudiviarsité des ressources existant dans
'environnement est faible, le moindre risque e est lourd de conséquences. Un
parasitoide globalisant ne sera donc favorisé gue 9sque n’existe pas, c’est adire si les n
ressources sont exploitables (n 7 m = 1). Au fur et @ mesure que n augmente, F(esp)
positive pour une gamme croissante de valeurs dengi, lorsque de nombreuses ressources
potentielles existent dans l'environnement et qe’upart élevée d'entre elles sont
effectivement exploitables (n et p sont élevées),parasitoide globalisant sera avantagé
puisque le risque d’erreur devient plus faible @halle colt de ces erreurs devient inférieur
au colt engendré par leur évitement. On peut rerearenfin que la limite séparant les deux

comportements se rapproche d’'une asymptote dovdldéar dépend des constantes c et t.

%% 135



Quelle que soit la diversité des ressources darssitonnement, il existe une proportion

minimale de ressources exploitables en dessousgdelle un parasitoide discriminant sera
toujours favorisé.

n élevé, p élevé
F(n,p) > 0,

Fglo b > Fdisc

n=20

+00
n faible, pour tout p
F(n,p)<0
Fglob < Fdisc
—~
Q
[
N
LL
~~~~~ \\ n élevé, p faible
kil F(n,p) <0,
Fglob < Fdisc

Figure 5.3. Evolution du signe de la fonction F(n,p). Le ftisilrouge est un
résolution graphique de la fonction dans un espatienensionnel quand c et t sont
fixés a 1. La ligne bleue joint les couples (n,puplesquels la fonction s’annule.
La projection de cette ligne dans un espace a dengnsions (en dessous) sép
donc celui€i en une région ou la fonction est positive, cergprésente la part ¢

I'espace (n,p) acceptable comme solution de l'iaégQn §q, > fisc

5.3.2. Le cas deF. arisanus

Qu’en est-il dd&=. arisanus? Ce parasitoide est originaire d’'un environne regical,
ou la diversité des fruits charnus est tres élévée.forte proportion de ces fruits est attaquée
par au moins une espéce de Tephritidae. En fagsstildifficile de trouver des exemples de
fruits non attaqués par au moins une espéece derifidpb. Dans nos expériences, nous avons
mis en évidence l'attraction du parasitoide verst @speces de fruits, mais on sait qu’en
milieu naturel le parasitoide a été recenseé sufrdivs différents. Quant aux Tephritidae
hotes, on a vu qui. arisanusest actuellement connu pour parasiter 44 espetfésedies,
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dont au moins 33 en conditions naturelles. Uneesdal ces espéces est véritablement non

héte, et deux ou trois autres pourraient avoirrepense immunitaire partiellement efficace.

Dans le cas du micro-habitat comme de I'héte, remmmes donc dans une situation
ou a la fois n et p sont élevés. Le comportemerdgéliection de 'hdte d€. arisanusa été
qualifié de particulierement généraliste, mais nsagons qu’il montre néanmoins, de facon
innée, des préférences inter-spécifiques pour inertadtes et certains micro-habitats. En
outre, ce comportement est plastique, modifiable l'eap érience (Dukas & Duan, 2000).
Considérons donc que les femelles naives Fdearisanus tendent fortement vers la
globalisation, sans toutefois exclure une aptitade discrimination. Notre modéle tendrait
donc a justifier 'existence d’'un tel comportememtur ce parasitoide. Si 'on s’en tient a ce

modéle,F. arisanusaurait, dans son environnement originel, le ddierreur.

Néanmoins ce modeéle s’appuie sur des approxinmtgaossiéres. En particulier,
'environnement théorique postulé n’existe pas. té€sues ressources présentes dans un
environnement sont présentes en proportions hanteragables et réparties en agrégats. De
plus, le colt d'une erreur a été évalué comme ¢egantraire d’'une bonne réponse. Ceci est
recevable dans le cas de I'héte, puisque parasiterespéce non héte colte un ceuf, mais
moins dans le cas d'un fruit : combien de temppdeasitoide met-il a abandonner la
prospection d’'un frut non infesté ? Enfin, et salsite principalement, toute bonne réponse
est considérée comme apportant un gain similaifédos savons qu’il n’en est rien. On ne
peut par exemple mettre sur un pied d’égalité laspection d'un fruit de badamier,
particulierement apprécié d®. zonata et d’'une courgette abritant au mieux des hotes
médiocres.... Rappelons donc que ce modéle a suét@ututilisé pour démontrer une
tendance générale différenciant deux comportemeds. application a un milieu donné
nécessiterait I'utilisation de données environnemmes sur la diversité, la distribution et la

qualité des ressources qu'il offre, données donsme disposons pas actuellement.
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5.4.Applications a la lutte biologique

Nous nous intéressons finalement ici au potewnlgekces travaux a court et moyen
termes, en termes d'utilisation &earisanusen tant qu’agent de lutte biologique. Rappelons
gue ce parasitoide a permis denregistrer des suoogsidérables dans ce domaine, en
particulier a Hawaii. Cependant, ceux-ci n‘ont pssuvent été reproduits lors des
introductions ultérieures dans divers pays du mdadéEtat des connaissances, page 45). En
guoi les résultats de notre étude peuvent ils a@es a comprendre les raisons de ces succes
mitigés ? En quoi peuvent-ils donner des indicaisuar les régions ou son introduction serait

a préconiser ?

Un premier point a considérer est le climat deolae d’introduction. Les exigences de
cette espéce en terme de température ont pu &hedés, a la fois lors de notre étude et par
des expériences en conditions controlées (Roull2Q@B). L'activité des adultes augmente
avec la température, au moins dans la fourchegd 830°C considérée, mais la température
optimale pour le développement pré-imaginal semsklsituer plutét aux alentours de 20°C.
Lors de nos expériences, nous avons également gul'lmumidité relative avait un effet
négatif ou nul sur le comportement, mais les egnédas au laboratoire (ou ce paramétre
n'entrait pas dans les variables étuiées) tendraieindiquer que son développement pré-
imaginal serait favorisé par une hygrométrie élsvéénfluence de 'hygrométrie sur cette
espece n'est donc toujours pas tranchée. Signgioien 2006 a La Réuniork. arisanusa
été retrouvé le plus fréquemment dans deux sitédajd’un a Saint Benoit et 'autre a Saint
Paul (figure 1.9, page 12), c'est-a-dire dans @eslités aux conditions de température
similaires (22°C en moyenne minimale en févrierJgrax conditions pluviométriques trés
contrastées (6m et 1m, respectivement, de moyaemneke) (S. Quiliciet al. données non
publiées). Le facteur température semble donc prdgrant,F. arisanusétant un insecte de

région moyennement chaude.

L'impact climatique est également crucial en teym&lternance des saisons, puisque
celles-ci vont influencer la diversité et la quedtides ressources disponibles. Selon toute
vraisemblance,F. arisanusn’a pas de diapause et devra donc disposer deuresso
exploitables tout au long de 'année, incluant dietes refuges lors de saisons défavorables.

On sait par exemple qu'a La Réunion, I'étendue derdpartition géographique des
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populations des espéces de Tephritidae inféodéeSwurbitaceae est fortement réduite lors
de I'hiver (Vayssiéeres, 1999). A cet égard, I'#diion éventuelle d€. arisanusen lutte
biologique contreB. oleaeet C. capitatadans le bassin méditerranéen ne semble guére
pertinente. En fait, la question de la diversitél'deosystéme est fondamentale. Seuls les
écosystemes tropicaux ou équatoriaux, comprenard W@ephritidae polphages et
multivoltines, semblent a méme de constituer désum favorables &. arisanus

Les conditions mentionnées plus haut conditiond@&tablissement du parasitoide
dans un nouvel écosystéme. On sait par ailleurd-gagsanusse révele fortement comp étitif
dans l'exploitation de sa niche écologique (Baati&t Harris, 1997, Vargasgt al, 2002b,
Wang & Messing, 2002, 2003c, Wameg al, 2003). Sa propagation et sa multiplication a
l'intérieur d’'un écosysteme favorable au point de elimatique dépendront de la qualité des
hotes présents. Installé depuis 1958 au CostalRieaisanusn’y a été retrouve depuis qu’en
populations de faible importance (Wharteh al, 1981). Or, cet écosysteme tropical ne
comprend aucune dé&actroceraspp., qui semblent étre de facon générale les hégeslus
favorables poufF. arisanus Les Anastrephaspp. etC. capitata présents au Costa Rica,

constituent des hétes médiocres empéchant le ggvetoent de populations abondantes.

Tres logiguement, les seules régions ou se reratntes conditions favorables sont
celles ou l'introduction d€. arisanusa eu le plus de succes. Hawalii et les Fidji ent sles
exemples. Le cas de I'Australie est révélateur (@bl & Lukins, 1964, Snowball, 1966). Le
programme de lutte biologique qui y avait été énaila fin des années 50 con@ecapitata
couvrait tout I'est du pays. L'insecte n'ayant @8 retrouvé dans un grand nombre de zones
de lachers, l'opération ft considérée comme ure@cbr ces localités sont principalement
concentrées dans la Nouvelle Galles du Sud. Pére;am retrouvait au début des années 60
le parasitoide dans les cinq localités du nord deeRsland ou il avait été relaché. Les taux
de parasitismes enregistrés gurcapitataet sixBactroceraspp.y atteignaient méme 78%.
De ces deux états, le premier est globalement ideftcitempéré, tandis que le second est
tropical, voire équatorial dans le nord.

Enfin, deux introductions récentes semblent prososes. Il s’agit des introductions a
Tahiti et a La Réunion, qui toutes deux correspoha@ex criteres précitésopius arisanus
est actuellement considéré comme établi a Tahiti (Brgas, com. pers., 2006). A La

Réunion, un peu plus de 70000 adultes ont ét&hétd en quatre localités de lile
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correspondant aux quatre points cardinaux en 20@0@5. En 2006, plus d’'un an apreés le
dernier lacher, on retrouvait principalement deayp plations ou les taux de parasitisnie (

zonatasur badamier principalement) sont voisins de 40-5D8tparasitoide a également été
retrouvé de facon sporadique en d’autres localisés, goyave, jamrosat ou Thevetia (S.

Quilici et al., données non publiées).

Quels peuvent étre les éventuels effets non imt@méls liés a l'introduction de cette
espece dans un nouvel environnement ? A son nivephique, tout d’abord;. arisanusva
entrer en compétition directe avec les autres @gjiat nous avons évoqué plus haut sa forte
compeétitivité. Cependant, les données issues ddaistions de plusieurs Opiinae, a Hawaii,
montrent que certaines autres especes, notantmeandenboschPsyttalia incisi(Silvestri)
et D. longicaudatasont toujours présentes 60 ans adiewoduction deF. arisanus A la
différence de ce dernier, la majorité des Opiinagapitoides de Tephritidae sont des
parasitoides larvo-pupaux. La différence de nickpdoitée leur permet donc apparemment de

se maintenir sympatriguement.

Pour le second niveau trophique, celui de 'hétesait que seules les Tephritidae sont
directement affectées phr arisanus A la différence de la compétition inter-sp écifiquon
considere que la pression exercée par les enneatigrels est généralement densité
dépendante et ne peut directement éliminer uneepoai especes hdte (Dajoz, 1975).
L’exception a cette généralité apparait lorsqusiplus proies ou hotes sont présentes dans le
méme écosysteme : 'augmentation des populationsedeemi naturel en raison de la
prolifération de I'espéce ciblée pouvant alors noena’autres especes (Boetteeal, 2000).
Lorsque ces hobtes ou proies partagent la méme récbgique, I'ennemi naturel peut
influencer différentiellement chacune, biaisant dampétition inter-spécifique par le
mécanisme de compeétition apparente* (Begdnal, 1996). Or, dans cet écosysteme,
certaines espéces favorables peuvent étre pousdé@stinction par déplacement compétitif,
comme c’est le cas a La Réunion @e catoirii (Duyck, 2006a). Dans ce cas précis, la
présence du parasitoide ne ferait alors qu’accélénginction de cette espéce en catalysant

un mécanisme par ailleurs largement amorcé.

Enfin, au premier niveau trophique, celui de lanpé hote. Dans le cas de parasitoides
de Tephritidae, le déplacement vers une especeiblenpeut affecter d’éventuelles especes

limitant 'expansion de pestes végétales. Ce ptaidei pourrait donc ainsi favoriser ces
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pestes ou limiter lefficacité de programmes meméstre. Cependant, les Tephritidae
frugivores ne nuisent pas a la reproduction depdamte hote (Zwdolfer, 1982) et sont donc de
mauvais agents de contrdle des pestes végétalegoduction d'un parasitoide spécialiste de
Tephritidae frugivore ne devrait donc pas interféans cet équilibre a la condition gu'il ne

puisse effectivement pas parasiter des espéces ayanspécialisation alimentaire autre
(Duan & Messing, 2000, Duagt al, 2000).

L’aire d’efficacité deF. arisanusapparait donc restreinte aux zones tropicales et
équatoriales de 'ancien monde, la ou Bestroceraspp. et certaine€eratitis spp. peuvent
assurer I'établissement de populations conséquebDiege point de vud;. arisanussemble
le meilleur candidat connu pour lutter contre Besctroceraspp.invasives. L’Afrique sub-
saharienne, en particulier, est actuellement létteéd’'une invasion par une espece
récemment décrit@actrocera invadenfDrew et al, 2005). Signalée en 2003 au Kenya (Lux
et al, 2003), elle est retrouvée deux ans plus tard é@mirBou elle est dores et déja
considérée comme un ravageur d'importance éconamiggjeure (Vayssierest al, 2005).

Elle serait maintenant présente dans quasiment tibAfrique équatoriale, tropicale mais
aussi sub-tropicale, a I'exception peut étre ddrije du sud. Appartenant au complexe
d'espéces 8. dorsalis», B. invadensest tres probablement un hoéte favorable pBur
arisanus Le contexte environnemental ainsi que le failmiét e la lutte biologique feraient
donc de son introduction un élément important degnammes de lutte contre ce ravageur
invasif. Dans le méme ordre d’idée, nous pourriégalement préconiser son utilisation en
Amérique du Sud contrB. carambolae Ces introductions n’étant pas sans conséguences
indésirables, il conviendrait néanmoins de mener @ades approfondies sur la biodiversité
locale des Tephritidae. Or, dans le cas de I'Akig@quatoriale, I'lI'TA* considére qu’une telle

étude sur les Tephritidae d’'importance patrimomaleessiterait une vingtaine d’années...
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6.PERSPECTIVES

Salvador Dali.L’ceil.



Le portrait deF. arisanusqui transparait au travers de notre étude est calni
parasitoide a la fois potentiellement polyphagesnspécialisé au niveau de sa niche
écologique. Sa plasticité biologique et comportdaderiui permet de s’adapter a la grande
variabilité des écosystémes tropicaux. Elle luiféom une certaine souplesse adaptative lors
d’introductions dans des écosystémes « exotiques es hotes et leur habitat ont des
caractéristiques différentes de ceux de sa zonedie.

Néanmoins nos travaux n'ont permis de montrer ecgtlasticité qu'a I'échelle
d’individus naifs, issus de populations d’élevages mécanismes qui la structurent sont
encore mal connus. Nous savons par exemple queivaau de I'h6te comme a celui du
micro-habitat,F. arisanusmontre de nettes préférences au sein d’une langengad’hotes
acceptés. Mais 'ampleur de ces préférences n'ajé@ntrapercue, et par conséquent leur
influence sur le comportement du parasitoiidenatura ne peut étre que supposeée. Par
exemple, les préférences pour |Bsctrocera spp. notées au laboratoire ne sont pas
confirmées par dans les données de terrain, dansitdmtions olB. dorsaliset C. capitata
s'attaquent a un méme fruit hdote (Haramoto & Bek®/0, Vargaset al, 2001). Pour
répondre a cette question il conviendrait de metrplace des essais, en conditions naturelles
ou semi-naturelles, ou I'on proposerait a des ftaidses naifs des fruits de la méme espece
piqués par des hotes difféerents et inversementquestion est d’autant plus importante
lorsque I'on considere lattractivité pour le parafsle des fruits de Cucurbitaceae, pourtant
pigués uniguement par des hotes de qualité médioatdie.

Dans le méme ordre d'idée, il serait intéressaat rédévaluer la plasticité du
comportement d’'insectes par des travaux sur deseaduon naifs. Nous savons en effet que
des femelles associant une espéece donnée de ¥edtume oviposition réussie réagissent
ensuite préférentiellement a ce fruit (Dukas & Du2@00). Cette plasticité se retrouve-t-elle
lors de I'acceptation de I'héte ? Il conviendr ait effet d’établir si les choix inter-sp écifiques
mis en lumiere avec des adultes naifs sont les séume ceux d'insectes expérimentés. Ceci
pourrait se faire avec des parasitoides d’élevagelitonnés, ou encore avec des insectes
collectés sur le terrain et dont on peut supposélsgnt acquis une certaine expérience
(capturés dans un type donné de verger par exen@de)expériences nous permettraient de
mesurer le degré de polyphagie réel d’'individusvagas. Nous pourrions ainsi également
confirmer ou infirmer 'hypothése de la coexisterd&ns I'environnement de populations
distinctes, éthologiguement spécialisées. Cettatingse nous a amené a supposer que ces
populations spécialisées de arisanuspourraient étre structurées en métapopulations
polyphages. L’étude de cette seconde hypothesendiemsit de tester les flux géniques entre
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ces populations. Ceci pourrait s’effectuer, surtdgain, par un suivi de la dispersion
d’'insectes marqués, et au laboratoire par une ételda diversité génétique de ces
populations a l'aide de marqueurs polymorphes.

Enfin, deux derniers axes de recherche pourraiens aider a préciser la polyphagie
potentielle des femelles naives. En premier lieoysnavons considéré que arisanus
répondait a des infochimiques génériques, sans giopvéciser plus avant la nature des
composés impligués. Tout au plus avons-nous tent&terminer la composition chimique de
'ECOK. Si I'on peut supposer qu'un nombre rédu@ blatils caractérise 'ensemble des
Tephritidae frugivores, il est par contre probaiple ceux impliqués dans la reconnaissance
des fruits charnus soient bien plus nombreux. Resuexp érimentations futures a ce sujet, il
conviendrait tout d’abord d’isoler ces volatils datats, par SPME et CG-SM, puis de tester
la réponse induite sur le parasitoide par éleatteranographie et en tunnel de vol. En
recherchant ces composés volatils chez d’autregcespde Tephritidae et de fruits charnus,
nous pourrions mettre en lumiére les bases chimigephysiologiques du comportement
généraliste observé. Nous pourrions ainsi tedgpbthese selon laguelle la reconnaissance
de I'hdte se serait tout d’abord structurée daaisel'd’origine du parasitoide sur un nombre
réduit d’hdtes, comme la tribu des Dacini, puisdecnment étendue a un plus grand nombre
de Tephritidae.

Dans un deuxieme temps, le contournement de l@ns® immunitaire par le
parasitoide mériterait d’étre étudié plus avants eatomopoxvirus et rhabdovirus trouvés
chezD. longicaudata(Lawrence, 2005, Lawrence & Matos, 2005) sont &t efles nouveaux
venus parmi les virus symbiotiques connus chez Beaconidae. Diachasmimorpha
longicaudataayant une gamme d’hétes sans doute aussi largeedjeedeF. arisanus il est
fort possible que ces mémes virus soient égalemesptonsables de linhibition du systéme
immunitaire de I'hdte par ce dernier. La premiétapé de ce travail consisterait en un
examen au microscope électronique des glandeyadaF. arisanus

La mise en oeuvre de ces différentes perspectdesrecherche permettrait
d’approfondir les connaissances sur cet insecte ayire ses qualités avérées d'agent de
contrdle des populations de Tephritidae frugivoras)stitue également un modéle original
d’étude du comportement chez les parasitoides.
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7. LEXIQUE

Les définiions sont proposées ic au sens utilise dans le manuscrit. A I'exception des sigles
d’'organismes, ces définitions proviennent des dictionnaires entomologiques de Capinera (2004) et
Gordh & Headrick (2001), des ouvrages de Goulet & Huber (1993) et Reitz & Trumble 2002) et du
site de I'Office québécois de la langue frangaise (OQLB, 2006).

Adsorption : 1. adhésion des moléculesd'une substance gazeuse ou liquide a une substance solide.
2. Propriété de quelques liquides ou solides de retenir des gaz ou des liquides par adhésion
superficielle.

Allélochimique : composé chimique non alimentaire produit par une espéce qui affecte la croissance,
la santé ou le comportement dune autre espéce ; on les subdivise en kairomones, allomones ou
synomones.

Allomone : composé chimique émis par une espece et qui, lorsqu’elle contacte une autre espéce,
provoque chez cette derniere une réaction comportementale ou physiologique favorable a
I'émetteur.

Anémotaxie : olientation, réaction tactique ou mouvement déclenché par un flux d'air.

Apocrite : hyménoptere dont I'abdomen est séparé du thorax par une striction nette, par opposition
aux hyménoptéres symphytes.

Apomorphique : en taxonomie cladistique, caractere dérivé par transformation dun caractére
homologue.

Arrhénotoque : forme de parthénogenése dans laquelle les males sont issus d’ceufs non fertilisés,
par opposition a la parthénogenése deutémtoque ou thélytoque.

Arrestant : terme anglais désignant un composé chimique wolatl, ou le matériel le produisant,
induisant chez un insecte I'agrégation sur la source.

Attractant : teme anglais désignant un composé chimique volatil, ou le matéiiel le produisant,
induisant chez un insecte un mouvement orienté vers la source.

Basiconique : sensille formée d’'une protubérance conique surmontant le gument

BIOCAT : base de données regroupant les introductions connues d’ennemis naturels d'insectes a
desfins de lutte biologique.

Brachyceére : subdivision des diptéres caractérisée par la présence d’antennes courtes, par
opposition aux diptéres nématoceres.

Campaniforme :sensille dénuée de structure extérieure, dontla partie cuticulaire est caractérisée par
une dépression en cone vide.

Chlorose : disparition de la coloration verte des feuilles.

Chorion : enveloppe externe de I'ceuf des insectes.

CIRAD : Centre de Coopération Internationale en Recherche Agronomique pour le Développement.
Clypéus : sclérite médian de la téte, situé immédiatement au dessus des piéces buccales.
Coeloconique :sensille basiconique située dans une dépression du tégument.

Compétition apparente : compétition indirecte existant entre deux organismes qui sont exploitées par
un méme ennemi naturel.

Conformiste : parasitoide utilisant sans le perturber le systéme endociinien de son hbte pour assurer
son propre développement, par opposition aux parasitoides régulateurs.

Conservationisme ou biologie de la conserv ation . étude des effets de l'activitt humaine sur son
environnement et, par extension, étude de la conservation de la diversité biologique.
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Cyclorrhaphe : subdivision des dipteres brachyceres, caractérisée par la formation d’'un puparium,
par opposition aux dipteres orthorraphes.

Déplacement compétitif : suppression d’'une espece dun habitat ou elle était préalablement établie,
en résultat de la compétition directe ou indirecte avec une autre espece.

Ecologie comportementale : étude des bases écologiques et éwlutives du comportement animal, et
doncdu réle de ce comportement dans I'adaptation a une niche écologique donnée.

Endoparasitoide : parasitoide dont les stades pré-imaginaux se nourrissent et se développent a
I'intérieur du corps de leur hbte, par opposition aux ectoparasitoides.

Entomopathogéne : organisme pathogéne d’insectes.
Entomophage : organisme se nourrissant d’insectes.

Epigénétique : caractérise I'ensemble des phénomeénes biologiques qui ne sont pas directement
déterminés par le matériel génétique.

FAO : Food and Agriculture Organization. Organisation des Nations Unies pour lalimentation et
l'agriculture.

Fitness : contribution relative d’'un individu ou de ses genes a la génération suivante, généralement
évaluée parle nombre de ses descendants viables et reproductibles.

Flexibilité éthologique : faculté d'adaptaton d'un individu aux fluctuatons de son milieu par
modification immédiate et peu durable de son comportement.

Glandes a calyx : chezleshyménoptéres, paire de glandesreliées chacune a I'extrémité distale d’'un
oviducte.

Glandes acides ou glandes avenin : chez leshyménoptéres, paire de glandes de I'appareil génital
femelle connectées a un réceptacle commun.

Glomerulus : dans un centre neveux, masse compacte et conwlutée de terminaisons nerveuses
emmélées.

Guilde : dans un écosysteme, peuplement despeces a méme mode de vie, utilisant les mémes
ressources.

Hémolymphe : fluide circulatoire extra-cellulaire baignantla cavité générale inteme (hémocoele) des
insectes.

Histolyse : chezlesdipteres, dissolution destissusinterneslorsde la pupaison.

IITA : International Institute for Tropical Agiliculture. Institut basé au Royaume Uni ayant pour
objectif de développerles systémes de production durables en zone tropicale humide.

IRAT : Institut de Recherche d’Agronomie Tropicale et des cultures viviiéres.

Infochimique ou sémiochimique : composé chimique permettant la communication entre deux

organismes; on pafle de phéromones si les deux appartiennent a la méme espéce et
d’allélochimiques dans le cas contraire.

Kairomone : composé chimique émis par une espece et qui, lorsqu’elle contacte une autre espéce,
provoque chez cette derniére une réaction comportementale ou physiologique défavorable a
['émetteur.

Koinobionte : parasitoide qui ne tue ni ne paralyse son héte aprés|’oviposition, pemettant ainsi son
développement ultérieur, par opposition aux parasitoides idiobiontes.

Lutte intégrée :terme désignant l'utilisation coordonnée de techniques de lutte contre un ravageur,
d’un point de vue préventif et/ou curatif.

Lutte raisonnée : Emploi rationnel de produits agrophamaceutiques. Constitue un des éléments
importants de la lutte intégrée.

Méconium : substance liquide excrétée parlesinsectes holométaboles a I'émergence de I'adulte.

Mésoscutum :tergite du mésothorax.
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Mésosoma : chez les hyménopteres apocirites, thorax apparent constitué du thorax et du premier
segment abdominal fusionné (propodéum).

Métapopulation : ensemble de populations pouvant se connecterde fagon transitoire entre elles pour
permettre des événements de migration et se caractéisant également par des phénoménes
d’extinctions et de (re)colonisation.

Métasoma : chez les hyménoptéres apocrites, abdomen apparent constitué de l'abdomen a
I'exdusion du premier segment (propodéum) fusionné avec les thorax.

Monophylétique : en taxonomie dassique, groupement de tous les organismes dérivant d’'un méme
ancétre commun.

Multiparasitisme : parasiisme duninsecte par deux especes ou plus de parasitoides.
Multivoltine :espéce ayant plusieurs générations par an.

Niche écologique : ensemble des conditions climatiques, facteurs édaphiques et ressources
alimentaires nécessaires a I'existence et la reproduction d’une population.

Notauli : chez les hyménoptéres, impressions cuticulaires du mésoscutum, convergeant
postérieurement et divisant le mésoscutum en zones médiane et latérales.

Oligophage : qui se nourrit sur un groupe restreint d’organismes; chez les phytophages, qui se
nourrit sur les plantes d’une seule famille.

OILB : Organisation Internationale de Lutte Biologique et Intégrée contre les Animaux et les Plantes
Nuisibles (IOBC en anglais).

Oophage :organisme se nourrissant d’'ceufs ; par extension, parasitoide effectuant l'intégralité de son
cycle de développement pré-imaginal a l'intérieur de I'ceuf hote.

Optimal foraging : théorie prédisant que les prédateurs et parasitoides vont chercher la proie ou
I'héte procurant la biomasse la plus importante pour un investissement optimal de leur temps,
maximisant ainsi leur croissance etfou leur reproduction.

Ovosorption : réassimilation par la femelle des ceufs milrs avant la ponte afin de réallouer a la
physiologie générale les nutriments quils contiennent.

Patch d’hdtes : agrégation d’hdtes sur une surface réduite, ce qui soustend leur distribution non
homogéne dans I'espace.

Phytophage : organisme se nourrissant de tissus végétaux.

PigQre nutritionnelle : chez les parasitoides, phénoméne dans lequel un adulte se nourrit du corps
ou desfluides d’'un hbte potentiel (host feeding en Anglais).

Placoide : sensille fomée dune membrane extérieure en fome de plaque recouvrant un large pore
dontla surface extérieure est continue avec le tégument.

Plasticité éthologique : faculté d’adaption d'un individu a la diversité de son milieu par modification
relativement durable de son comportement.

Polyphage : qui se nourit sur une vaste gamme d’organismes ; chez les phytophages, qui se nourrit
sur les plantes de plus d’une famille.

Polytrophique : ovariole contenant des ovocytes accompagnés de trophocytes et enveloppés par des
cellules folliculaires, par opposition aux ovaroles télotrophiques.

Prépupe : stade généralement quiescent, occasionnellement actif mais ne se nourrissant pas,
précédant le stade pupal.

Proovigénique : hyménoptére parasitoide dont les femelles disposent a '’émergence de lintégralité
de leur stock d’ovocytes mdrs.

Prosynovigénique : hyménoptére parasitoide dont les femelles disposent a I'’émergence d’'un stock
réduit d’'ovocytes mars et en produisent tout au long de leur vie.

Pupaison :chezlesinsectes holométaboles, formation de la pupe.

Puparium :tégument épaissi et durci du dernier stade larvaire des diptéres cyclorrhaphes, a l'intérieur
duquel se forme la pupe.
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Pupe : stade immobile et ne salimentant pas entre les stades larvaire et adulte des insectes
holométaboles.

Réflectance : proportion de lalumiéere incdente réfléchie parune surface.

Renforcement : augmentation de la force d'une réaction par la présentation réitérée du stimulus
adéquat.

Sensille : récepteur sensoriel présent sur les appendices ou autres parties du corps d’un insecte.
Séreuse : membrane externe enveloppant I'embryon et l'amnios al'intélieur de 'oeuf.

Solitaire : parasitoide ayant des besoins nutitionnels limitant & un seul le nombre dindividus pouvant
se développer dans un hbte, par opposition aux parasitoides grégaires.

Superparasitisme : 1. Situation ou une femelle parasitoide pond plus d’ceufs sur ou dans un héte que
le nombre pouvant se développer avec succeés. 2. Oviposition d’'une femelle parasitoide sur ou
dans un hote préalablement parasité par une femelle de la méme espéce.

Sympatrique : espéces ou variétés qui habitent la méme aire ou des aires se recouvrant, et y
constituent des peuplements mixtes, paropposition aux especes ou varétés allopatriques.

Symphyte : hyménopteres dontl’abdomen est placé en prolongement du thorax, sans striction nette,
par opposition aux hyménoptéres apocrites.

Synapomorphiques : en taxonomie dadistique, caractére dérivé partagé par deux taxa ou plus,
formant un groupement taxonomique de niveau supérieur.

Synomone : composé chimique émis par une espéce et qui, lorsqu’elle contacte une autre espéce,
provoque chez cette derniére une réaction comportementale ou physiologique favorable a
I'émetteur et au récepteur ; désigne souvent un composé secondaire émis par une plante pour
attirer les ennemis naturels d’organismes phytophages.

Synovigénique :hymeénoptere parasitoide dont les femelles produisent pérodiquement des ceufs tout
aulong de leur vie.

Systeme ftritrophique : systéme écologique constitué des trois niveaux trophiques que sont les
végétaux, les phytophages et les carnivores. A ce systéeme peut éventuellement se rattacher un
quatriéme niveau, constitué des superprédateurs et hyperparasitoides.

Teinte : Nuance d'une couleur, définie parlalongueur donde lumineuse dominant sa composition.

Tératocyte : chez certains hyménoptéres parasitoides, cellule extra-embryonnaire issue de la
séreuse et se développantindépendamment de I’embryon.

Tergite : 1. Sdéiite dorsal d’une segmentation du corpsd’uninsecte. 2. Subdivision scléiifiée d’'un de
ces sclérites.

Testacé : brunatre, rouge brique terne.

Trade-off ;. ajustement adaptatif des valeurs de deux caractéres, ou plus, qui ne peuvent étre
optimisés simultanément.

Trophocyte : type majoritaire de cellule des corps grasd’uninsecte.

Tubes de Malpighi : organes d'excrétion et d'osmoregulation, chez les insectes, connectés
généralement alajonction entre les tubes digestifs moyen et postérieur.

Univoltine :espéce ayantune seule génération par an.
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Abstract

Fopius arisanus (Hym., Braconidae) is an egg—pupal parasitoid of
tephritid fruit flies. Since its introduction to Hawaii in the late 1940s, it
has caused substantial reduction of fruit fly populations. Rearing
methodology developed by the US Department of Agriculture —
Agricultural Research Service (USDA-ARS) in Hawaii in the 1990s
allowed an increasing number of studies of the biology and behaviour of
this parasitoid. Simultaneously, the parasitoid has been introduced to
various parts of the world for classical biological control purposes. This
paper reviews studies conducted on F. arisanus during the last 70 years.
In order to create a bibliographical tool for future research, we have
synthesized published data on the taxonomy, geographical distribution,
reproductive biology and behaviour, and foraging behaviour of this
parasitoid. The use of F. arisanus in future biological control programmes
is also discussed.

Keywords: Opiinae: Braconidae: Tephritidae: biological control: biology: behaviour:
taxonomy

I. Introduction. Biological control of tephritid brought into Hawaii for classical biological control
pests [4]. Though at least 32 natural enemies of
Tephritidae were introduced to Hawaii between
1947 and 1952 [5], only three Opiinae became wide-
spread and abundant: Diachasmimorpha
longicaudata (Ashmead), Fopius vandenboschi (Ful-
laway) and Fopius arisanus (Sonan) (Hym.,
Braconidae) [4].

Tephritid fruit flies are among the most harmful
pests for the fruit industry [1]. Until recently, their
control relied heavily on the use of pesticides. Today,
as never before, there is an increasingly vociferous
stance against this practice. This environment pro-
moted the development of alternative control
methods such as biotechnical, cultural, genetic and

biological control. Fopius arisanus is believed to have been introduced

The first reported biological control attempt against ko Liasspedicime e e .56 fromm. il agrete (6], ills-

fruit flies was started by the Australian Government
in 1902 [2]. In the second half of the 20th century,
Hawaii played the role of a large field laboratory,
which allowed the introduction and study of several
opiine parasitoids [3]. The medfly Ceratitis capitata
(Wiedemann) and the oriental fruit fly Bactrocera
dorsalis (Hendel) invaded the Hawaiian islands in
1910 and 1946, respectively. Immediately after the
establishment of these fruit flies, parasitoids were

identified as Fopius persulcatus (Silvestri) and
released to control B. dorsalis [7], F. arisanus was
first recovered from a tephritid-infested guava collec-
tion on Oahu in December 1949 and originally
confused with a melanistic form of F. vandenboschi
before its eventual recognition as a separate species
[8]. Fopius arisanus subsequently became the pre-
dominant fruit fly parasitoid in Hawaii [4, 9], causing
substantial reduction in fruit fly populations [10].
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Table I. Introductions of Fopius arisanus for biological control
purposes.

Country Year of Ref! Notes

introduction

USA (Hawaii) 1946 [6] Well acclimatized, main
opiine parasitoid of
Tephritidae on the
islands

Costa Rica 1958 [96] Recovered in 1963 and
1981

Australia 1962 [54] Little effect on local
tephritid populations

USA (Florida) 1974 [97] Attempt unsuccessful

Pakistan 1996 UR Field releases

Micronesia 1997 UR “ “

Mexico 1998 UR Laboratory rearing and
biological studies

Guatemala 1998 UR “ “

Italy 1999 [59] “ “

Israel 2002 UR “ “

Spain 2002 [98] Reared under labora-
tory conditions before
release

Fiji 2002 UR Field releases

French Polynesia 2002 UR “ “

France (Réunion) 2003 UR Laboratory rearing and

biological studies. Accli-
matization in progress

'UR: E. Harris, unpublished report.

Despite its potential effectiveness, F. arisanus has
been rarely used in other parts of the world as a bio-
logical control agent for tephritid pests. Indeed, up to
the 1990s, release programmes for F. arisanus were
barely sustainable owing to the difficulties encoun-
tered with rearing it [11]. Most studies carried out
until this date dealt with parasitoid population mon-
itoring (see above) and descriptions of field collection
techniques [12, 13]. Since the development of a viable
laboratory rearing technique for F. arisanus [14, 13],
an increasing amount of research has been under-
taken to improve understanding of various aspects of
the parasitoid’s biology. In this paper, we overview
the literature published on F. arisanus since its
description in 1932. In order to provide a practical
tool for future research, we have collated the avail-
able information about its systematics, geographical
distribution, morphology, biology and behaviour as
well as its use in biological control. This synthesis
also allows us to highlight little-known aspects of F.
arisanus’ biology needing further research.

2. Systematics

Fopius arisanus belongs to the Opiinae subfamily.
This subfamily contains 26 genera and more than
800 described species, most of which belong to the
genus Opius Wesmael [16, 17].
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Opius arisanus Sonan was first described in 1932
from some individuals collected in 1916 in Formosa
(Taiwan), on Mount Arisan [18]. A synonymy
appeared when Fullaway [8] described the species
again as Opius oophilus Fullaway in 1951. The spe-
cies was later transferred to the genus Diachasma as
Diachasma arisanum (Sonan) [19]. In 1983, F.
arisanus was transferred to the genus Biosteres and
Biosteres oophilus (Fullaway) was recognized as a
junior synonym of Biosteres arisanus (Sonan) [20, 21].

The term Fopius, a contraction of Fischer and Opius,
appears in 1987 as a subdivision of the genus Rhyn-
chosteres [22]. It was given genus rank a few years
later [23]. In 2002, this genus was regrouped into
between 25 and 29 species[16, 24, 25] The initial
description of the genus Fopius was motivated
mainly by the difference in clypeus morphology
within the genus Rhynchosteres [22]. This termi-
nology was later discussed [23, 26], and became
unsatisfactory as new species of Fopius were
described [25]. The poorly defined generic status of
Fopius is therefore almost certainly about to be reas-
sessed [25].

The name Fopius arisanus (Sonan, 1932) seems to
have first appeared in 1993 [27] but this new combi-
nation has not yet officially been published (R. A.
Wharton, pers. comm.).

3. Geographical distribution

Except for countries where it has been introduced
deliberately, the distribution of F. arisanus is
restricted to the Indo—Pacific area. Fullaway [8]
reported it to be present in Taiwan, Borneo, India,
Malaysia and Thailand. Chinajariyawong et al. [28]
also mentioned its occurrence in Thailand and
Malaysia.

The first known human introduction of F. arisanus
dates back to 1946 in Hawaii [29]. Fopius arisanus
has also been introduced into other countries for bio-
logical contro purposes (Table 1).

4. Morphology
4.1. Description of pre-imaginal stages

A detailed description of pre-imaginal stages can be
found in Haramoto [30]. That description has been
recently revised by Rocha et al. [31]. The following
descriptions apply to immature stages of F. arisanus
reared on B. dorsalis.

The egg (Figure 1) is cylindrical, glabrous, glistening
translucent clear white, slightly concave ventrally
and convex dorsally. It is 250-350 um long when
mature.

Three larval instars are recognized [31]. The first-

instar larva (L1) (0.25-1.8 mm long) is divided into
14 segments and has strong sclerotized mandibles. It
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0.1 mm

Figure |. Parasitized egg of Ceratitis rosa Karsch (Dipt.: Tephriti-
dae). In this rare case of superparasitism, three eggs of Fopius arisa-
nus are visible inside (arrows) (photo by P. Rousse).

Figure 2. Late third-instar larva of Fopius arisanus. The eye of the
pupa is already visible through the larval tegument (arrow) (photo
by A. Franck).

Figure 3. Male pupa of Fopius arisanus. The remaining larval tegu-
ment is visible on the first abdominal tergite (arrow) (photo by A.
Franck).

Figure 4. Female (right) and male (left) of Fopius arisanus (photo by
P. Rousse).
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is surrounded by the serosal membrane. The second-
instar larva (L2) is 1.5-3.2 mm long. Mandibles
become proportionally shorter and the segmentation
becomes inconspicuous. The third-instar larva (LL3) is
3.0-3.9 mm long (Figure 2). For the first time, a tra-
cheal system and some cephalic structures are
clearly visible. The 14 segments are again visible.
Rocha et al. [31] also distinguished a prepupal stage
characterized by antennal elongation.

The pupa (Figure 3) has a similar size to the L3
stage. The larval integument splits from the anterior
to the posterior end and the exuviae comes to rest on
the dorsum of the abdomen. Initially colourless, the
pupa takeson a red and black colour within 48 hours.

These measurements vary greatly from those
reported by Palacio et al. [32] and Ibrahim et al. [33],
who recorded four larval instars on the same host.
This discrepancy might be explained by the unrelia-
bility of wusing soft tissue measurements for
identifying lavval instars of F. arisanus [31].

4.2. Brief description of the adult

Opiinae form a monophyletic group with the Alysi-
inae, characterized by the apomorphic feature of
endoparasitism of cyclorrhaphous Diptera [34].
While Alysiinae are well-defined by the possession of
exodont mandibles, Opiinae are still poorly defined
as a monophyletic group, however synapomorphs
uniting all members of this subfamily are still
lacking and by default Opiinae are essentially
endoparasites of cyclorrhaphous Diptera without
exodont mandibles [34].

Fopius arisanus adults (Figure 4) are characterized
by a combination of several morphological traits: a
narrow ovipositor tip, a strongly rugose sculpture on
top of the head, a striate sculpture on the second
metasomal tergum, and a relatively dark body [24].
Fopius arisanus is about 4 mm long, with males
slightly shorter than females if reared on the same
host species. The colour of the head, thorax and
metasoma is variable but is mainly dark with paler
legs [8, 18]. The ovipositor is 2.5—2.8 times longer
than the mesosoma [24].

4.3. Sensory organs

To our knowledge, the study of Lawrence et al. [35] is
the only work dealing with the sensory organs of F.
arisanus. These authors described in detail the sen-
sillas of the ovipositor. The tip of each ventral process
resembles one-half of a serrated ‘arrowhead’ of five
teeth, each with a basiconic sensillum at its base.
This type of sensillum is usually associated with a
contact chemoreception function. Such receptors
might help assess the quality of a host, and/or detect
a previously laid parasitoid egg and thus prevent
superparasitism, as has already been demonstrated
in D. longicaudata [36].

Lawrence et al. [35] also described coeloconic sen-

silla on the ventral face of the dorsal processes but
did not express any hypothesis about their function.
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In other species, this type of sensillum has been
associated with a chemo-, thermo- or hygro-recep-
tion function [37].

5. Biology
5.1. Egg—pupal parasitism

Fopius arisanus is primarily an egg—pupal parasi-
toid, though it can also parasitize young first instar
larvae [38]. This type of parasitoid lays eggs into the
host’s eggs, within the embryo, and the parasitoid’s
egg hatches shortly after the host’s. The host carries
on its development normally, and the parasitoid
remains at the first larval instar until the host
reaches the prepupal instar, i.e. when it leaves the
feeding site to form its puparium. The parasitoid
then moults for the first time and develops further,
devouring its host inside the puparium from which it
will later emerge. The term egg—prepupal parasitism
has been proposed to designate more accurately this
biological cycle [39].

The only known egg—pupal parasitoids of
Tephritidae belong to the Opiinae. More precisely, F.
arisanus, Fopius ceratitivorus Wharton, Fopius cau-
datus (Szepligeti) and Utetes canaliculatus (Gahan)
are the only species which are confirmed to behave as
egg—pupal parasitoids of Tephritidae [40]. Given the
shape of their ovipositors, up to three other Fopius
species are also presumed to behave in this way [24].

Egg—pupal parasitoids attack mostly concealed
hosts, generally buried in the substrate where eggs
have been laid [39]. The host eggs are often clustered
in large clutches, exhibiting no escape behaviour,
and have few immunological defences [41]. Moreover,
a parasitoid attacking early instars of a host should
have an advantage over potential competitors in
cases of subsequent multiparasitism. Both argu-
ments may explain the greater efficiency of egg—
pupal parasitoids. This prevalence over other parasi-
toid strategies has been confirmed for F. arisanus in
the Tephritidae/Opiinae parasitoid complex by var-
ious authors under laboratory [42-46] and field
conditions [9, 10, 47, 48]. Palacio et al. [49], however,
carried out laboratory experiments where D. longi-
caudata prevailed over F. arisanus. The prevalence
depends on environmental factors: indeed, the domi-
nation of F. arisanus over other tephritid parasitoids
is confirmed up to an altitude of 600 m above sea
level [50] but seems to be more uncertain at higher
elevations [51].

5.2. Bionomics of the F. arisanus/tephritid host complex

5.2.1. Host range

Fopius arisanus is a polyphagous parasitoid. Never-
theless, all its known hosts belong to the Tephritidae,
and most of them to the genus Bactrocera. To date, F.
arisanus has been reported to be able to develop on
18 host species (Table 2). Some host species are only
semi-permissive, i.e. the mortality rate of the parasi-
toid may be very high, as is the case with Anastrepha
suspensa (Loew) [35].
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Table 2. Reported host range of Fopius arisanus.

Host species Reference
Anastrepha ludens (Loew) [52]
A. serpentina (Wiedemann) [52]
A. nr striata Schiner [99]
A. suspensa (Loew) [35]
Bactrocera dorsalis (Hendel) [8]
B. barringtoniae (Tryon) [99]
B. cacuminata (Hering) [21]
B. carambolae Drew & Hancock [54]
B. jarvisi (Tryon) [99]
B. kraussi (Hardy) [99]
B. latifrons (Hendel) [21]
B. neohumeralis (Hardy) [99]
B. oleae (Gmelin) [59]
B. papayae Drew & Hancock [54]
B. passiflorae Froggatt [99]
B. tryoni (Frogatt) [54]
Carpomya vesuviana Costa [21]
Ceratitis capitata (Wiedemann) [30]

Fopius arisanus is also able to parasitize the eggs of
the melon fly, Bactrocera cucurbitae (Coquillett),
and Anastrepha obliqua (Maquart), though with an
extremely low rate of successful development [52,
53]. Moreover, F. arisanus often parasitizes the eggs
of non-host species at a similar rate to those of host
species, for example Bactrocera cucumis (French)
[54]. As the parasitized pre-imaginal stages suffer
from increased mortality, the impact of the para-
sitism on non-host populations may be, at times, not
negligible [55].

5.2.2. How the specificity of the host/parasitoid relationship

daffects the development of both protagonists

5.2.2.1. Overview of results. Various studies deal
with the development of F. arisanus on different
tephritid hosts. Most of these studies used F.
arisanus adults from USDA-Hawaii, a colony estab-
lished on B. dorsalis for more than 200 generations
[14, 15]. A notable exception is the work of Zenil et al.
[52], who used a colony established on C. capitata for
28 generations.

These studies deal with the initial parasitism rate,
the duration of pre-imaginal development, the sur-
vival rate of the parasitoid and the influence of
parasitism on the survival rate of immature instars
of the host. Where available and comparable, i.e.
where experimental methods are similar, the results
have been collated in Table 3.

Great differences in terms of the development of F.
arisanus are observed depending on the host species.
Its development on B. dorsalis may have been
enhanced by long-term rearing on this host but a
better survival of F. arisanus on B. dorsalis than on
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Table 3. Mortality of pre-imaginal stages of several Tephritidae
parasitized by Fopius arisanus.

Host species Egg Pupae Parasitoid
parasitism  collected emergence
rate (%) (%)l (%)2

Bactrocera dorsalis 34 42 46

B. latifrons 21 5 20

B. cucurbitae 13 45 <l

B. oleae 28 ? 30

Ceratitis capitata 29 8 26

Anastrepha suspensa  ? ? 22

'Mean percent of pupae collected from the cohort exposed to parasitism.
2Mean percent of parasitoids emerged from collected pupae (synthesised
from data in Harris & Bautista [53], Lawrence et al. [35] and Calvitti et al.
[59].

C. capitata has also been documented with wild pop-
ulations [56].

5.2.2.2. Factors influencing survival rates. The above-
mentioned studies show two main consequences of
parasitism on host development. Firstly, the mor-
tality of prepupal host instars may be greatly
increased by the wounds inflicted while the ovipos-
itor is inserted into the egg and the embryo. The
magnitude of this effect can be assessed by the differ-
ence between the number of eggs initially attacked
by the parasitoid and the number of host pupae sub-
sequently collected (taking into account natural
mortality). This mortality affects both parasitoid and
prey, as neither develops successfully. Secondly, the
mortality of host pupae may also be increased by the
successful development of the parasitoid into its
imaginal instar. The magnitude of this effect is
assessed by the difference between the number of
host pupae collected and the number of host flies that
emerge (Table 3).

There is often a large difference between the para-
sitism rate and the mortality of prepupal host instars
(Table 3). For example, 90% of the eggs and larvae of
C. capitata die while only 30% of eggs are parasit-
ized. The insertion of the ovipositor inflicts damage
to the chorion and wounds the embryo inside. This
induces greater mortality in the host, even when the
insertion (probing) is not followed by egg laying [55].

The age of the host egg seems to influence parasitoid
survival, especially in the case of tephritid host spe-
cies with a long embryogenic development such as
Anastrepha ludens (Loew) and Anastrepha serpen-
tina (Wiedemann). If F. arisanus parasitizes eggs
that are too young, i.e. less than 4 hours old, it cannot
achieve development [52]. To protect themselves
from the immunological response of the host, most
egg parasitoids lay their eggs in the pre-gastrula
stage of the embryo [57]. If the embryo has not been
formed, the parasitoid’s egg is laid inappropriately,
leading to the death of the hatching parasitoid larva.

Finally, a few tephritid species seem to be able to
entirely eliminate the parasitoid by a classical immu-

ANNEXE 1 P. Rousseet al., 2005.Fopiusarisanus, review.

63N

nological response. Anastrepha suspensa [35] and B.
cucurbitae [58] are able to eliminate the parasitoid’s
eggs by encapsulation. Such a phenomenon has
never been observed in the well-studied species B.
dorsalis and C. capitata [49, 55].

5.2.2.3. Probable endocrinal interactions during larval

development. The duration of pre-imaginal devel-
opment of F. arisanus is closely related to the
developmental duration of its host and therefore
depends on the host species. It has, however, been
observed that in most cases, males emerge at the
same time as, or up to 2 days after the non-parasit-
ized hosts, followed 2 or 3 days later by females [35,
38, 59]. In A. ludens and A. serpentina, it has never-
theless been noticed that F. arisanus emerges 3 or 4
days before the non-parasitized host flies of the same
cohort [52]. This may be due to the longer pupal
development time required for these two species [60].
Almost all F. arisanus adults emerging from the
smallest pupae are males, and nearly all adult para-
sitoids emerge from pupae smaller than
unparasitized ones [61].

The moulting of the parasitoid’s Li1 stage to the L2
stage may be induced by an unknown factor associ-
ated with the host’s physiology. It might be the
increasing concentration of ecdysone and the co-
occurring decreasing concentration of juvenile hor-
mone that precede the pupal transformation, i.e.
during the prepupal stage. Such a scenario has been
demonstrated in D. longicaudata [62]. Other exam-
ples of endocrinal interaction in parasitoid/host
complexes are not uncommon [63, 64]. Fopius
arisanus would then belong to the ‘conformist’
endoparasitoids: their first moult depends on the
ecdysteroid concentration in haemolymph, and they
do not perturb the endocrinal system of their host, by
contrast with the ‘regulator’ endoparasitoids [65].
The small size of parasitized pupae would be
explained by a modification of the host’s feeding
behaviour [66] and/or the destruction of the nutrient
storage organs [30].

5.3. Life-history traits

Except when otherwise specified, all results reported
here were obtained with strains reared on B.
dorsalis.

5.3.1. Larval development
The data given here are summarized from Haramoto
[30] revised by Rocha et al. [31]. The parasitoid’s egg
hatches 28 to 35 hours after being laid, inside the
host egg or the young L1 stage. The first instar is the
most active of the three larval instars. It can be seen
moving about freely or feeding almost anywhere in
the host body cavity. Although the mandibles appear
capable of lacerating any host tissue, only the fat
body seems to be injured. The last two larval instars
develop inside the host pupa. The host’s histolysis
occurs normally, but only non-parasitized hosts
develop further. By the time the parasitoid larva is
ready to moult to the last instar, most of the host has
been consumed and the parasitoid larva occupies the
whole host puparium. The third larval instar (L3)
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lasts between 3 and 7 days. During the pupal trans-
formation, the larval integument splits from the
anterior to the posterior end and the exuviae comes
to rest on the dorsum of the abdomen. The duration
of the pupal stage is 5-8 days under a constant tem-
perature of 28°C. The imago emerges by a transverse
slit of about the two-thirds of the pupal circumfer-
ence, on the second and third segments. It drops the
last larval exuviae and expels the meconium. It
extends antennae, wings and ovipositor and wanders
around the ground for about 10 minutes before
taking to the air.

5.3.2. Reproductive behaviour
The reproductive behaviour of F. arisanusin the field
has been described by Quimio [67]. Unlike most of
the parasitic Hymenoptera, the males of F. arisanus
copulate only after a pre-mating period of at least 3
days after emergence. During this period, males form
swarms.

When sexually mature, males form loose aggrega-
tions of up to ten individuals. Females enter these
aggregations, perhaps attracted by a pheromone
released by the males. Females do release such a
pheromone, which is only perceptible at short range.
Adults of both sexes then approach each other and
contact antennae. The male mounts the female and
the copulation lasts about 15 seconds. There is no
observable post-copulatory behaviour.

5.3.3. Longevity

Adults of F. arisanus reared from B. dorsalis have a
mean life expectancy of 15 days for males (maximum
38 days) and 20 days for females (maximum 40 days),
when provided with honey and water and deprived of
hosts [30, 38]. The life expectancy does not exceed 7
days in the absence of a carbohydrate supply [68].
Oosorption (see below) seems not to alter the lon-
gevity of host-deprived females [68].

5.3.4. Fecundity
Fopius arisanus is a pro-synovogenic species, i.e.
females have some mature eggs when they emerge
from host pupae, but most of the eggs are produced
during the imaginal stage; in fact, ovogenesis starts
during the pupal stage [7]. Lawrence et al. [35]
described the structure of the ovaries of F. arisanus.

The first oviposition occurs on average 4 days after
emergence, but it may not occur until the adult
female is 10-15 days of age. Moreover, a noticeable
proportion of females never lay any eggs even when
they are provided with food and hosts [7]. During the
first 2 weeks of oviposition, the sex ratio is strongly
female-biased (57—70%), but the ratio reverts to a
male-biased one when females are more than 15 days
old [38]. This observation has been confirmed with
wild populations [61]. Data on the fecundity of F.
arisanus have been collated in Table 4.

Lawrence et al. [35] and Wang & Messing [68] high-
lighted the influence of oviposition experience on the
fecundity of females from colonies established on A.
suspensa and C. capitata, respectively. In the
absence of oviposition, the storage of mature eggs

ANNEXE 1 P. Rousseet al., 2005.Fopiusarisanus, review.

P. Rousse, E.J. Harris and S. Quilici

Table 4. Fecundity of Fopius arisanus reared on different host flies.

Parameter Host species y,jye! Notes Ref

Mean instantaneous Bactrocera dor- 40 Atemer- [7]
potential fecundity salis gence

(number of mature

X B. dorsalis 121 6 days old
oocytes present in ova-
ries at the same time in a Ceratitis capi- 18 Atemer- [68]
naive female) tata gence
C. capitata 104 6 days old
Anastrepha sus- 78 7 days old [35]
pensa
Mean realized fecundity  C. capitata 17 Strain of £ [52]
(total number of eggs laid arisanus
in whole lifespan) reared on
C. capitata
A. ludens 71 “
A. serpentina 92 “
Mean total progeny pro- B. dorsalis 135 [38]
duction (in whole Ccapitata 117 Strainof E [52]
lifespan) )
arisanus
reared on
C. capitata
A. ludens 15 “
A. serpentina 58 “
Mean daily progeny pro- B. dorsalis 2.2 On first [38]
duction (per day) day
6.1 16-20 days
old

1.2 36-40 days
old

! These data refer to mated females.

decreases. Fopius arisanus may reabsorb its mature
eggs (oosorption) so as to re-use the nutritional
resources [69]. The production of mature eggs is
enhanced by oviposition, as is common in synovo-
genic species [70]. In the absence of hosts, cosorption
begins as early as the fourth day, but can be retarded
if the female is then provided with hosts. The produc-
tion of mature eggs seems to be considerable, as a
great number of ovipositions are required to effec-
tively decrease the number of mature eggs in
ovipositing females (40 per day, which seems
unlikely to occur under field conditions) [68].

Wang & Messing [68] demonstrated that oviposition
enhances the production of mature eggs and limits
oosorption more than any other factor. Feeding,
mating or contact with indirect host cues have no sig-
nificant influence on the number of mature eggs in
ovaries. Mating nevertheless stimulates oviposition,
as unmated females show less oviposition behaviour
than mated ones [7].

6. Host selection

To date, little has been published about the mecha-
nisms involved in general host selection, i.e. how the
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parasitoid female finds the host habitat and how it
finds, recognizes and accepts its host. The results of
these studies are briefly summarized here according
to the general process proposed by Vinson [71-74].

6.1. Habitat location

The location of a potential host habitat or microhab-
itat (a tree with fruits attacked by fruit flies or the
fruit itself, in the case of F. arisanus) involves both
visual and long-range chemical stimuli. For F.
arisanus, host-microhabitat preferences have been
investigated by assessing choices between several
similarly parasitized fruit, although the stimuli that
elicit the responses are unknown: F. arisanus para-
sitism rates vary depending on the fruit the host
eggs have been placed in. Parasitism rates of B. dor-
salis eggs are greatest when the eggs are placed in
Musa sapientum (L.) (apple banana), followed, in
descending order, by Zerminalia catappa (L.)
(Indian almond), Carica papaya L. (papaya) var.
Solo, Mangifera indica (L..) (mango) var. Haden and
Citrus aurantiifolia (Christman) (common lime) [5].
When females are provided with B. cucurbitae
infested fruits, the parasitism rate is highest in
Cucurbita pepo L. (zucchini squash), then, in
descending order, Solanum melongena L. (egg-
plant), Momordica charantia L. (bitter melon or
bitter gourd), Cucumis sativus (cucumber) and Lyc-
opersicon esculentum L. (tomato) [75]. Moreover, F.
arisanus responsiveness increases with fruit ripe-
ness [76], but the females are weakly attracted to
fallen fruits on the orchard floor [77].

Regarding visual stimuli, F. arisanus is highly
responsive to the colours white and yellow (wave-
length > 560 nm, reflectance near 70%) [78]. It shows
a low response to the size of coloured lures [78, 79],
and apparently no response to the shape of coloured
lures [79].

6.2. Host location

Host location sensu stricto begins after the parasitoid
has landed within a host habitat. The behaviour then
switches from a nearly straight flight, oriented to a
source of attractant stimuli, to an erratic walk in
search of arrestant stimuli. Wang & Messing [80]
described in detail the host-locating behaviour of F.
arisanus.

Once landed on a fruit, the female spends more than
90% of its time in searching for host eggs and exhib-
iting egg-laying behaviours. At first it wanders on
the fruit, applying the tip of its antennae to the fruit
surface (‘antennating’). It sometimes halts and
pushes its ovipositor into the fruit while still
applying the antennae to the surface (‘detecting’).
Both these behaviours last until it detects the site
where a fruit fly has laid eggs. It then shows a stere-
otyped sequence of ‘probing’ and ‘ovipositing’
behaviours, until it leaves the site.

Fopius arisanus recognizes previously parasitized
hosts, though the mechanisms involved are still
unclear. Less than 5% of parasitized hosts contain
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more than one parasitoid egg when females are pro-
vided with 20 eggs per female [53, 55].

6.3. Physiology and learning

The patterns of parasitoid foraging are determined
by the interactions of genetic, environmental, physi-
ological and experiential factors [81]. As far as we can
ascertain, no study of the influence of physiological
factors on searching behaviours has been conducted
yet for F. arisanus. Nevertheless, some clues in the
literature allow us to propose some hypotheses.

Firstly, it is known that the egg load of a parasitoid
may modify the host-accepting behaviour even for
synovogenic species whose egg load is periodically
limited [82]. As mentioned above, the egg produc-
tion of F. arisanus appears considerable, at least for
young females [68]. Therefore, F. arisanus might
not be compelled to search for especially high
quality hosts within a given patch. Instead, it might
lay eggs in a large number of hosts of different spe-
cies of variable quality.

Secondly, F. arisanus females look for hosts in
infested fruits. These fruits are often deliquescent
and might constitute a carbohydrate source. There-
fore, it is possible that host and food search may be
linked without necessarily interfering. Nevertheless,
one study showed that adults fed with water and ripe
coffee berries lived no longer than adults fed with
water only [83].

Dukas & Duan [84] demonstrated that the behaviour
of F. arisanus may be temporally altered by prior
experience, which implies sufficient sensorial and
memory capacities. Fopius arisanus may associate a
fruit species with the presence of hosts, and then
preferentially land on this host fruit in later choice
experiments. This associative learning lasts several
days when it is reinforced by successful oviposition
experiences. In the case of F. arisanus, this leads to a
larger viable progeny production for experienced
females compared with naive ones [84].

7. Fopius arisanus as a biological control agent for
IPM of tephritid pests

The ecological success of F. arisanus in Hawaii dem-
onstrated its efficiency in classical biological control
programmes. For example, Haramoto & Bess [9]
reported that the mean number of fruit fly pupae (B.
dorsalis and C. capitata) collected from coffee berries
in Kona, Hawaii, decreased from 23.6 pupae per 100
fruits (8.7% parasitized) in 1949 to 5.2 (66.8% para-
sitized) in 1969. The interaction of F. arisanus with
other components of IPM programmes has been doc-
umented; in particular, it has been reported that it
was not responsive to protein baits [85]. Hence, the
application of bait sprays containing spinosad or
phloxine B for C. capitata populations suppression
has little harmful effect on the parasitoid [50].

On the other hand, F. arisanus could be a poor candi-
date for augmentative biological control programmes
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depending on the efficiency and cost of mass produc-
tion. The augmentative strategy aims to release large
number of parasitoids on a regular basis to improve
the efficiency of classical biological control [86, 87].
This implies a large production of mass-reared para-
sitoids. As mentioned above, rearing of F. arisanus is
quite sensitive. Harris & Bautista [25] estimated the
cost of producing one million parasitoids to be more
than US$2000, although they suggested this cost
could be reduced, targeting a maximum affordable
cost of less than $1000. Moreover, Larios et al. [88]
reported that the chilling of adult parasitoids
required for aerial releases resulted in a significantly
male-biased sex ratio. These factors led some teams
to use other parasitoid species in augmentative
releases, mainly Diachasmimorpha tryoni (Cameron)
and D. longicaudata [47, 89-91]. Nevertheless, in
1998, despite the weekly release of 600,000-800,000
pupae parasitized by D. longicaudata, F. arisanus
still accounted for 90% of all parasitoids recovered
from B. dorsalis in the field in Hawaii [47].

However, recent results with mass rearing F.
arisanus using a newly developed cylindrical cage
show that production levels of 100,000 parasitoids
per week could be readily achieved for an affordable
cost (E. Harris & T. Mangine, unpublished data).
Thus new, more efficient strategies are possible by
simultaneously releasing large numbers of egg and
larval parasitoids as a pest management tool.

8. Conclusions

While the general biology of F. arisanus is now rela-
tively well known, much of its behaviour is still
unclear. In order to initiate and monitor biological
control releases, it seems essential to gain a better
understanding of how the parasitoid finds and selects
its host. For instance, host habitat location and the
intra-patch discrimination between parasitized and
non-parasitized hosts have been poorly studied until
now. The mechanisms underlying F. arisanus’ host
preferences and possible subsequent ecological
switching between different host species are equally
unclear, and so are its optimum environmental
requirements. These gaps in knowledge may lead a
biological control programme to fail, and therefore we
highlight the need for future research in these areas.

However, there is potential for the use of F.
arisanus in Hawaii in augmentative biological con-
trol that should be explored. This parasitoid has to
be restricted to classical biological programmes in
other tropical regions. In inoculative releases, F.
arisanus has demonstrated its ability to acclima-
tize to such areas and to affect significantly the
development of some Bactrocera spp., such as B.
dorsalis [92] and Bactrocera zonata (Saunders) (P.
Rousse, F. Gourdon & S. Quilici, unpublished data).
These two species, for example, currently invade
Kenya [93] and Tanzania [94], and Egypt [95],
respectively. The introduction and acclimatization
of F. arisanus to these areas should help to control
these invasive pests.
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Opius arisanus Sonan (1932)
Redescription de Diachasma sp. Maki in Report on the citrus fruits fly in Formosa, p.
244,pl.12,fig. 1 (1921). Individus récoltés de pupes de Dacus dorsalis Hendel.

Femelle. Téte transverse, vertex a peu prés deux fois plus large que long,
densément ponctué et portant une pubescence argentée ; clypéus
approximativement deux fois plus large que long, séparé des mandibules ;
mandibules bidentées a l'apex, avec un epistoma ; yeux plus larges que les orbites
postérieures ; ligne ocelloculaire a peu pres deux fois plus longue que l'orbite d'un
ocelle ; antennes plus longues que le corps, insérées au dessus des yeux,
composeées de 48 flagelloméres dont les deux premiers sont de taille égale ; thorax
lisse, portant une pubescence argentée ; scutellum triangulaire ; propodeum
granuleux et irréguliérement réticulé ; pterostigma lancéolé ; radius émis
distinctement du milieu du pterostigma ; seconde abscisse du radius égal en
longueur a la largeur du stigma ; premiere abscisse du radius plus courte que la
seconde, cette derniere plus courte que le premier cubitus transverse ; nervure
récurrente recue par la premiere cellule cubitale ; abdomen oviforme,
approximativement aussi long que le thorax ; premier tergite sessile, aussi long que
large a l'apex, portant deux carenes longitudinales a la base ; ovipositeur exserte, un
peu plus court que 'abdomen.

Coloration densemble noire. Téte, scape, pro- etmesonotum bruns
rougeatres. Pattes brunes jaunatres, avec les tarses brun foncés. Ailes hyalines.
Longueur 4mm (coms), 4mm (aile antérieure), 5mm (antennes).

Male. Similaire a la femelle.

Opius oophilus Fullaway (1951)
Description & partir de huit femelles et trois méales issus de pupes de Dacus dorsalis
Hendel. L’espéce estsupposée venir de Malaisie

Femelle. 4mm de long, téte ocre, thorax et abdomen noirs, le premier portant
également des zones brunatres, plus ou moins profondément densément ponctué
devant le propodeum ; Téte moins ponctuée que le thorax. Téte et thorax couvert
d’une fine pubescence blanc argent, plus éparse sur les tergites. Tergites
abdominaux 1 et 2 striés longitudinallement. Antennes brunes foncées a la base puis
apicalement noires. Ovipositeur noir.

Téte transverse, plus de deuxfois plus longue que large, large entre les yeux
convexes ; ocelles arrangés en triangle équilatéral. Distance ocelles-yeux a peu pres
deuxfois plus grande que la distance ocelles-ocelles. Antennes plus éloignées des
yeux que I'une de l'autre, divisées en 39 flagellomeres. Scape et pédicelle épais,
flagelle filamenteux. Face convexe, subcarénée médio-latéralement, plus large que
longue. Fosses clypéales profondes. Joues larges. Mandibules épaisses, incurvée et
apicalement dentées.

Thoraxrobuste, aussi large que la téte et plus haut que large. Mésoscutum
portant des impressions parapsidales tres profondes, convergentes ; scuttelum
triangulaire et legérement convexe ; metanotum caréné au milieu et creusé
latéralement, portant antérieurement et postérieurement une bande transversale
lisse ; propodeum irrégulierement aréolé, rugueux ; stigmates petits et ronds.
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Abdomen ovale, légérement convexe dorsalement, quelque peu compressé
apicalement, ventrallement comprimé vers la base. Tergites 1 et 2 séparés par un
sulcus profond ; tergite 1 Iégerement bi-caréné, cétés fortement carénés ; tergites 4
et suivants avec une fine bande apicale transversale de soies argentée ; ovipositeur
exserte, deuxfois plus long que 'abdomen et tres fin.

Pattes fines. Ailes hyalines, veination brune, radius des ailes antérieures issu
du milieu du pterostigma, qui est triangulaire et assez large en son milieu (un peu
plus large que le tiers de la longueur), seconde abscisse quelque peu plus courte
gue la premiéere qui est généralement intersticielle avec la nervure récurrente ;
nerwulus intersticiel avec la nerwure basale ou légérement postfurcal ; nerwus
parallelus joignant le median tres en dessous du milieu. Ailes postérieures avec post-
nervellus.

Male. Un peu plus petit que la femelle, mais sinon trés similaire.

Fullaway, D. T., 1951. Review of the Indo-Australasian parasites of the fruit flies
(Tephritidae). Proceedings of the Hawaiian Entomological Society 14: 243-250.

Sonan, J., 1932 . Notes on some Braconidae and Ichneumonidae from Formosa, with
descriptions of 18 new species. Transmission of the Natural History Society of
Formosa 22: 66-87.



ANNEXE 3 Liste des Tephritidae hétes

Sous famille Tribu Genre Espécé Réferencé
Dacinae Ceratitidini Ceratitis capitata (Wiedemann) (Fullaway, 1951)
Dacini Bactrocera dorsalis (Hendel) (Fullaway, 1951)
barringtoniae (Tryon) (Snowball & Lukins, 1964)
kraussi (Hardy)

neohumeralis (Hardy)

passiflorae  Froggatt
latifrons (Hendel)
cacuminata (Hering)
cucurbitae  Coquillett
arecae (Hardy & Adachi)

carambolae Drew & Hancock
(Bezzi)
Drew & Hancock

correcta
irvingiae
kanchanaburi Drew & Hancock

(Wharton & Gilstrap, 1983)

(Chinajariyawonget al., 2000)

papayae Drew & Hancock
pyrifoliae Drew & Hancock
tuberculata (Bezzi)
verbascifoliae Drew & Hancock
isolata (Hardy)
jarvisi (Tryon) (Quimio & Walter, 2001)
tryoni (Frogatt)
oleae (Gmelin) (Calvittiet al, 2002)
aberrans (Hardy) (Carmichaelet al, 2005)
distincta (Malloch)
endiandrae  (Perkins & May)
facialis (Coquillett)
kirki (Frogatt)
manskii (Perkins & May)
melanotus  (Coquillett)
xanthodes  (Broun)
Zonata (Saunders)
Phytalmiinae Acanthonevrini Dirioxa confusa (Hardy) (Snowball, 1966)
Trypetinae Euphrantini Euphranta turpiniae Hancok & Drew  (Chinajariyawongt al., 2000)
Trypetini Philophylla kraussi (Hardy) (Chinajariyawonget al., 2000)
Carpomya vesuviana Costa (Wharton & Gilstrap, 1983)
Toxotrypatini  Anatrapha ludens (Loew) (Zenil et al, 2004)
serpentina  (Wiedemann)
suspensa (Loew) (Lawrenceet al., 2000)
nr striata Schiner (Wharton & Gilstrap, 1983)

1. Ne sont rapportées que les associations sangy@ités, c'est-a-dire dans le cas de prélévementains
guand une seule espece-hbte est retrouv ée danisdeaimingé.
2. Premiére réfrence publiée uniguement.



ANNEXE 4 Liste des fruits hbtes

Famille Genre Espece Nom francais
Anacardiaceae Mangifera indica Mangue
foetida
Spondias cytherea Prune de Cythére
Annonaceae Annona squamosa Pomme cannelle, zatte
montana « Cachiman montagne »
Artabotrys siamensis Ylang ylang
Arecaceae Areca catechu Palmier a bétel
Veitchia merrillii Palmier royal nain
Capparaceae Capparis sp.
Maerua siamensis
Caprifoliaceae = Sambucus javanica
Caricaceae Carica papaya Papaye
Clusiaceae Garcinia hombroniana
speciosa
Combretaceae Terminalia catappa Badamier
Cucurbitaceae  Coccinia grandis « Calebasse lierre »
Cucumis sativus Concombre
Cucurbita pepo Courgette
Momordicha charantia Melon amer
DipterocarpaceaeDipterocarpus obtusifolius
Elaeocarpaceae Elaeocarpus grandiflorus
Muntingia calabura Cerise de Jamaique
Euphorbiaceae = Sapium baccatum
Fabaceae Inocarpus fagiferus Chataigne de Tahiti
Parkia speciosa Petai
Flacourtiaceae  Xylosma brachystachys
Lecythidaceae  Careya sphaerica
Loganiaceae Fagrea ceilanica
Melliaceae Sandoricum koetjape Faux mangoustan
Moraceae Artocarpus heterophyllus Jacque
integer
sericicarpus
Musaceae Musa acuminata Banane naine
paradisiaca Banane plantain
sapientum Banane commune
My rtaceae Barringtonia edulis
Eugenia paniala
uniflora Cerise de Cayenne
sp.
Psidium cattleianum Goyave fraise
guajava Goyave
Syzygium agueum Jambu air
jambos Jamrosat
malaccense Pomme d’eau
samarangense Jamalac
Oxalidaceae Averrhoa carambola Carambole
Passsifloraceae Passiflora edulis Fruit de la passion



ANNEXE 4 Liste des fruits hbtes

Rhamnaceae Ziziphus jujuba Jujube
mauritiana Jujube tropicale
oenoplia Jujube chinoise
rotundifolia Jujube
sp.
Rosaceae Eriobotrya japonica Néfle du Japon, bibace
Malus pumila Pommier sauvage
Prunus persica Péche
Pyrus communis Poire
pyrifolia Nashi
serotina Poire des sables de Chine
Rubiaceae Anthocephalus cadamba
chinensis
Nauclea orientalis
Coffea arabica Café
Rutaceae Casimiroa edulis Sapote blanche
Citrofortunella mitis Calamantin
Citrus aurantianum  Orange amere
aurantifolia Lime acide
grandis Pamplemousse
reticulata Mandarine
sinensis Orange
Fortunella japonica Kumquat
Sapindaceae Pometia pinnata Letchi du Pacifique
Sapotaceae Manilkara zapota Sapotille
Planchonella  punctata
Simaroubaceae Irvingia malayana
Solanaceae Lycopersicon  esculentum  Tomate
Solanum aculeatissimum
erianthum « Zamorette marron »
mauritianum Bringellier marron
melongena Aubergine
Staphyleaceae Turpinia pomifera
Symplocaceae = Symplocos cochinchinensis
Theaceae Adinandra integerrima
Ulmaceae Celtis tetranda
Verbenaceae Gmelina philippensis
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Abstract

Foptus arizenusis a polyphagous parasitoid of Tephritidae, which has been recently ntroduced to La Réunion Island as part of a clas-
sical biological control programme. We carried out laboratory experiments to assess the host specificity of this parasitoid, initially reared
on Bactrocerq zonala, and then offered for parasitization the eight local tephritid pest species. Naive or experienced parasitoid females
were given tephritid eggs n no choice tests. Fopius avisanus females parasitize all fly species but parasitism varies with host species. No
adult wasps emerge from Bactracers cucurbitar and the survival of this species is only slightly affected by parasitism. Dissections show
that the late instars of this fly may eliminate the parasitoid by encapsulation. When developing on Ceratitis capitara, Cevatitis rosa, Dacus
ciliatus, Dacus demmerezi, and Neoceratitiv cyanescens, parasitoid survival rate ranges from 10 to 25%. Bactrocera zonata and Ceratitis
catotritare the best hosts, yielding parasitoid survival rates of more than 70% with no premature mortality. The ego-larval mortality of C.
capitaty, C. vosa, D. ciliatus, and N. cpaneseens, and the pupal mortality of D. demmerezi, are significantly increased by parasitism. The
size of emerging adults is affected by host species and is correlated to pupal weight. Bactrocera zonata would be a favorable host to sup-

port routine colonization of F, grisanus for mass production of this parasitoid.

@ 2006 Elsevier Inc. All rights reserved.

Keywords: Fopiur arisanus, Tephritidae; Host range; Opiinae; Fruit flies; Biological control

1. Introduction

Few parasitoid species have as an encouraging history
as Fopius arisanus (Sonan) (Hymeno ptera: Braconidae) in
terms of biological control of pest fruit flies (Diptera:
Tephritidae). This opiine egg pre-pupal parasitoid was
introduced to Hawaii in 1947, It was successfully estab-
lished there and caused substantial reduction of the local
Bactrocera dorsalis (Hendel) and Ceratitis capitata
{(Wiedemann) populations, becoming the predominant
parasitoid of these pests (Haramoto and Bess, 1970). Since
its laboratory rearing has been developed (Harris and
Okamoto, 1991), additional studies have imcreased our
knowledge of its biology and behavior. Currently, F. aris-

" Corresponding author. Fax +262 262 499293,
E-mail arddvess: pascalrousse@eirad fr (P. Rousse).

1049 -9644/F - o2e front matter © 2006 Elaevier Inc. All rights reserved.
doi:10.10164j.biocontrol2005.12.008

amis i3 known to parasitize 21 tephritid species and to
develop, with variable success, on 18 of them (for review,
see Rousse et al., 2005).

Foptus arizanus has recently been introduced by
CIRAD (Centre for International Cooperation in Agri-
cultural Research for Development) into Reunion Island
in a classical biological control programme. Eight tephri-
tid species are currently reported to cause important dam-
ages to fruit and vegetables crops in this island: the peach
fruit fly B zonata (Saunders), the Natal fruit iy C rosa
(Karsch), the Mediterranean fruit fly C capitatq, the
Mascarenes fruit fly Cerafitis catoiri Guérin-Méneville,
the melon fly Bacrrocera cucurbitae (Coquillett), the Ethi-
opian fruit fly Dacus ciliatus Loew, the Indian Ocean
cucurbit fruit iy Dacus dermmerezi (Bezzi) and the tomato
fruit iy Neocerafitis cyanescens (Bezzi) (Etienne, 1972;
White and Elson-Harris, 1992). It is known that C. capi-
tate permits the development of F arisamss and that the
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parasitoid nearly always fails to develop on B cucurbitae
{Harris and Bautista, 1996). Since the host status of the six
other was unknown, we carried out laboratory experi-
ments to determine their suitability for parasitism by F
arisanus. We also evaluated the consequences of parasit-
ism by F. grizamus on the development of both the host
and the parasitoid for all eight tephritid species.

2. Materials and methods
2.1 Insects

A colony of F arisanus was established in December
2003 in the CIRAD Réunion Entomology Laboratory
from a batch of parasitized pupae of B. dossalis obtained
from USDA-ARS Hawaii (EJ. Harris). Emerging adults
were subsequently offered B. zowara eggs. The main colony
was reared in a 110 x 60 x 60cm plastic screened cage at
2542°C, 70£20% RH and 12L:12D. The adults were
given free access to water on a moistened sponge and to a
mixture of honey/agar 15% (1:1). All fly species were pro-
vided with water, sugar and protein hydrolyzate (ICN Bio-
medicals, Aurora, OH, USA). They were reared in a
climatically ¢ontrolled room under similar conditions as
the parasitoids.

2.2, Experiment 1. host specificity

Our objectives were to assess the effect of the host species
on the parasitism rate, the parasitoid survival, the siz of
emerging parasitoids as well as the host mortality due to
parasitism. We also examined the effects of a prior exposure
of the hosts to the parasitoid females.

2.2.1. Procedure

Except for N cyanescens, 0-4-h-old fruit fly eggs were
used in all experiments. As the survival of F. arisanus may
be strongly affected by using too young eggs of host flies
with long egg maturation times (Zenil et al, 2004), the eggs
of N. cyanescens were used when 24-28-h-old (Brévault and
Quilici, 2000). Eggs were exposed to parasitoids in small
pieces of papaya (about 9cm?) which were punctured with
eight 5-10 mm deep holes. Twenty eggs were placed in each
hole. Each piece of papaya was maintained for 24h on a
moistened sponge under a 1L transparent screened plastic
bell cage with eight 6-8-day-old F. arivamius females. The
papayas were then rinsed with water and eggs were sieved
on a piece of thin netting.

After egg sieving, a sample of 20-40 eggs were randomly
selected to assess the initial parasitism rate. This was done
by using a modified dechorionation treatment (Moretti and
Calvitti, 2003). The eggs were immersed for 605 in a 2.6%
NaClO solution, then rinsed with water and transferred
onto a microscope slide. They were maintained in a thin
drop of mineral oil to avoid desiccation during examina-
tion. Then the slides were observed under a binocular
microscope at 100> magnification.

The remaining collected eggs were counted and gently
transferred with a camel hair paintbrush to another 4-cm?
black piece of netting. These eggs are hereafter referred to
as the initial developing cohort. The netting was then trans-
ferred to an appropriate medium to allow larval develop-
ment. Specifically, carrot and brewer yeast-based artificial
diets were used for C rosa, C catolrdt, C capitata, and B,
zonata (Etienne, 1973). Eggs of B, cucurbitae, D. demmerezi,
and D. ciliatus were deposited between two slices of squash
laid on instant mashed potato. Similarly, eggs of N. cyanes-
cens were deposited between two slices of potato laid on
instant mashed potato. The media were placed in
8 x 5 x 2¢m plastic containers held in 10 x 10 x 8cm plastic
boxes with a layer of sand to enable pupation. At the end of
larval development, pupas were collected by sieving the
sand. Then, the pupae were placed on a sponge moistened
with a 4% nipagine and benzoate solution (1:1) in
5% 3 x 4om plastic boxes until the emergence of all adult
insects. The plastic bells and boxes containing the larvae or
pupae were maintained in the same climatic room as the
main colony.

Three treatments were thus applied to the eggs of each of
the eight fruit fly species. In treatment 1 (control), no para-
sitoids were placed with eggs under the bell. In treatment 2
(first exposure), eight 6-8-day-old-naive females of F. aris-
amus were placed under the bell. Finally, a third treatment
assessed the effect on parasitism rate of a prior exposure of
the host to parasitoid females. For this treatment 3 (second
exposure), eight randomly chosen females of the second
treatment were re-used three days later. During these three
days, the females were kept in a rearing cage and supplied
with water and honey. Bach treatment was replicated
between 6 and 13 times, depending on egg availability.

2.2.2. Influence of parasitism on mortality of kost fly
pre-tmagingl stages

As some exposed replications were not parasitized by F.
arisanus (Table 1), only the effectively parasitized replica-
tions of treatments 2 and 3 (parasitism rate >0%) were
taken into consideration, and the effective mean parasitism
rate was calculated with these replications for each host fly
species.

The egg-larval mortality of each fly species was assessed
by comparing the number of collected pupae to the number
of eggs in the initial developing cohort. The pupal mortality
was assessed by comparing the numbers of dead pupae
(without any insect emergence) and the iitial number of
collected pupae. The total mortality rate was assessed by
comparing the number of emerging flies to the number of
eges in the initial developing cohort.

2.2.3. Influence of host species on the development of
F. arisanus

We assessed the survival rate of F. arisanis on each fly
species by dividing the number of emerged adult wasps by
the expected number of parasitized eggs in the initial devel-
oping egg cohort based on parasitism rate evaluation.
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Tatble

Mean parasitism rates of eight te phritid species when host eggs were offered to Fopius arisauss parasitoids in no-choice experiments

Fly species Number of  Mean initial Mean initial paragitism rate  Mean initial parasitism rate Mean effective
replicates® parasitism rate (% +SE)®  (first exposure) (% £ SE) (s2cond exposure) (%o £ 3E) parasitism rate (% + SEJ®
B cucurbitae 10714714 179433 AB 200+48 149+26 179433 B
C capitata lor2zi17 133+£22 A 11o+23 l62+41 173+£21 B
D. ciliatus 811514 168+29 AB 17.1+40 163+45 180+28B
N, eyangrceny 10714714 89+16A 82416 2.7+31 89+1.6A
C rosa 1o/1715 175 +24 AB 17.0+26 191+48 20.3+2.0 BC
D, cemmerezt 10116114 262+£39B 204 47 IS8LT0 99+30C
C eatolrii s16/10 93£254 S4+21 159+48 147+£2.5 AB
B, zonata lor24i24 173416 AB 157423 180+21 17316 B

The experiment had 8-10 replications of unexposed control eggs and 14-24 replications when cohorts were exposed to the wasps. “Initial parasitism rate”
is the parasitism assessed by dechorionation treatment on all exposed replications for each fly species (“exposed” replications), while “effective parasitism
rate” is the parasitism calculated only on exposed replications where the parasitism rate was non-null (“parasitized” replications),

® Controlfexposed/parasitized.
® First and second exposures pooled,

The size of each emerging wasp was assessed by measur-
ing the length of one of the hind tibias.

2.2.4. Datq analysiz

All mean comparisons were carried out with ANOVA,
The percentages were transformed by 2asin./x to stabilize
the variance. When necessary, a pairwise f means cOmpari-
son test was used (R: A language and environment for sta-
tistical computing, R Foundation for Statistical
Computing, Vienna, Austria).

2.3. Experiment 2 occurrence of an immunologicad response

The potential immunological response of each fly species
was tested. Two hundred eggs of each species (400 for B
cucirbitae) were successively exposed to parasitism in the
main rearing cage of F. arisamus. The eggs were placed in a
piece of papaya as described above and exposed to a large
number of parasitoid females to maximize the parasitism
rate. After a 24h exposure period, the eggs were collected.
Half of them were placed on a 4cm® square filter paper in a
small plastic box and the remainder were placed on the ade-
quate development medium (see above). For every fly spe-
cies, except B. cucurbitae, the first plastic boxes were
regularly checked for egg hatching and L1 were collected
and dissected in water. The developing larvae in boxes were
maintained at 25°C until all larvae reached the pre-pupal
stage. Ten other larvae were collected and dissected at this
stage. The hatching and larval development times for each

fly species are reported in Table 2. Larval dissections were
carried out until 10 parasitized larvae were found for all
examined stages of each species. Superparasitized larvae
were not included in this total. We recorded the number of
living (active), dead (inactive), and encapsulated F. arizanus
larvae found.

The experimental procedure was slightly different for B,
cucurditae. From egg collecting and every day thereafter
until pupation, we dissected daily parasitized eggs or larvae.
We recorded the status of F. arisanus larvae as described
above.

3. Results

3 1. Parasitism rates

The interaction between the factors “prior exposure’”
and “host species” was non-significant. Only the host spe-
cies factor significantly influenced the initial parasitism rate
(F=3.56,df=7,118; F<1072),

The mean initial parasitism rates (treatments 2 and 3
pooled) ranged from 9% (V. cyanescens) to 26% (D. dem-
merezi) (Table 1). C capitata, C catoirii, and N. cyanescens
eggs were significantly less parasitized than D demmerezi
eggs. The four other species were parasitized at intermedi-
ate rates.

Generally, females ended to parasitize more eggs after a
prior exposure (Table 1), at the exception of B cucurbitae
eggs whose parasitism rate decreased from 20 to 15%. The

Table 2
Some biological properties of Tephritidae of La Réunion Island (Brévault, 199%; Duyck and Quilici, 2002; Duyck et al, 2004b; Vayssiéres, 1 999)
Fly species Mean duration of egg Mean duration of larval Meanegg length Mean pupal weight
stage at 25 °C (h+ 8E) stage at 25 °C (days £ 8E) (mm + 3E) (mg + 8E)
B, cucurbit e il£0 3402 L3£01 176132
C capitata 49 +1 601 0801 75+£09
D, ciliatus 43+1 3401 Lo£0.1 134+22
N. cpanescens 821 S+04 L1+0l 93+28
O rosa 52+1 10408 1L.o+01 loo+1.2
D, demmerezt 43+1 3402 l.4£0.1 211 £52
O catoirit 521 704 0901 123+1.4
B, zonata 4942 3403 Lo+ol 136+1.3
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increase of parasitism was most obvious for eggs of C. cafo-
irit (5-16%) and D. demmerezi (20-36%). However, consid-
ering the eight host species, there was no overall significant
effect of this second exposure on initial parasitism rate.

The effective parasitism rate was influenced by the “host
species” factor (F=1549; 4f=7,102; P< 10~%), with no sig-
nificant interaction with the “prior exposure” factor (Table
1). Considering only the effectively parasitized replications,
we obtained a parasitism rate ranging from 9% (N. cyanes-
censy to 30% (D, demmerezi).

Of the total of 705 observed parasitized eggs, only 13
(1.8%) contained more than one F. arisanus, egg.

3.2, How pavasitism influences the fly pre-tmaginal survival

The calculated mortality of pre-imaginal stages of each
tephritid fly species exposed to the parasitoid is reported in
Table 3. The “host species™ and “exposure to parasitism”
factors significantly influenced the total host mortality,
without any significant interaction (F=819; 4f=7, 179;
P<10""and F=110.24; df=1,179; P< 1075, respectively).
All exposed fly cohorts suffered from an increase in their
total mortality rate. As fly species were parasitized at differ-
ent rates, the mean increases of total mortalities were not
compared for the host species factor.

The affected stages varied depending on the fly species.
The egg-larval and pupal mortalities were both significantly
influenced by the “host species™ and “exposure to parasit-
ism” factors. Due to the significant effect of their interac-
tion, the analyses were conducted separately for each fly
species.

Bactrocera zonata and C. catoirit did not suffer any pre-
mature mortality. For these species, the increase of total
mortality was due uniquely to the successful eventual devel-
opment of adult parasitoids. D demmerezi suffered an
increase of its pupal mortality (F=41.05;, 4f=1 22;
P<107%). Bactrocera cucurbitas, C. capitata, C. rosa, D. cil-
fatus, and N. cpanescens showed an increase of their ege-
larval mortality (F=10.12; df=1, 22, P<1072—F=84l;

Table 3

df=1, 25 P<10’-F=111% df=1, 23 P<
10-2—F=19.38; df—1, 20; P—<10"3 and F=9.01; df =1,
22; P=<1072, respectively).

3.3, Development of F. arisanus

The mean survival rates of . arizanus on each fly species
are reported in Table 4 Neither the “prior exposure” factor
nor the interaction between the “prior exposure™ and “host
species” factors significantly influenced the survival of the
female’s progeny. The fly species factor was significant
(F=28.03; df=7, 102; P<10"1%), No adult parasitoids
emerged from the B cucurbitae pupae. C. capitata, C rosa,
D cillatus, D, demmerezi, and N, cyanescens permitted a
low survival of F. arisamus, ranging from 9.5% (O capitata)
to 22.0% (C. rosa). The best hosts for the parasitoid were C
catotrii and B zonate, with survival rates of 76%.

The size of adult wasps (Fig 1) was significantly affected by
both the “host species™ and the “sex” factors (F= 61.55; 4f=6,
211; P<1071° and F=149.59; df=1, 211; P=10"", respec-
tively). The interaction had no significant effect. For all seven
host species, males were significantly smaller than females.

Table 4
Mean total survival rates of F. avisany on each host species

Fly species Mean number Mean survival
of parasitioids of Farisaus (% £8E)
vielded from
100 exposed eggs (£5E)

B. cucurbitae 0 DA

C. capitata l6+0.4 95+21 B

D, ciliatus 13403 11.2+£31 B

N. epanescens l5+09 FARE W

. rosa 37£07 2.0+43 B

D, denwrnereri 35+14 170+42E

B. zondta 128+1.8 75717 C

< catoiril 146 £1.5 T60£95C

For each host fly species the survival rate of the parasitoid is the number
of yielded adult waspe divided by the initial number of exposad eggs mul-
tiplied by the effective parasitism rate,

Mean mortalities of pre-imaginal stages of tephritid fliles exposad to females of Fop s ar isas

Fly species

Egg-larval mortality
(% £ 8E) (DWC)

Pupal mortality
(% £ 3E) (DWC)

Total mortality
[+ 8E) (DWC)

E. cucurbitas

49.0 4+ 2.1 (+9.13

o capltata 5274 54 (+22.0)
D, ciliatus 693 & 4.7 (+31 5y
N, cyansseans 69.6 £ 3.4 (+15.2)™
 rosa 600 £ 5.7 (+25. 2
D, dewrmareri 569 + 2.8 (+6.85 Ng)
B, zonata 593 L£29 (55 NE)
O catoiri 629 3.6 (+9.8 NE)

142+ 26 (+55 NS)
13.1 £ 24 (—57 Ng)
323 44 (+5.7 NS
302470 (—1.4 NS
9.0 2.4 (+ 1.3 NS
405+ 4.7 (25 4y
84127 (+42N)
8.9+ 3.8 (+0.9 NS

56.0 260 (+1 1.1}
69.8 £ 4.7 (+18.0)*

812433 (+27.3)%
788 429 (+10.3)F

67.2 4.7 (2701
812 £33 (+25.2)
735 £ 1.9 (+19.8)0
20,2 43,5 (+23 2}

DWC represents the difference with control. Cases showing a significant increase of mortality due to exposure to parasitoids have been grey tinted, “Egg-
larval mortality” is caleulated by comparing the number of collected pupae to the initial number of eggs, “pupal mortality” compares the number of
emerged adult insects (Hies and wasps) to the number of collected pupae and “total mortality” com pares the number of emerged adult flies to the initial

number of eges. NS, no significant difference.
* P £ 00s

P10

P 0%
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Fig. 1. Mean length of hind tibia of Fopius arisanus adults that emerged
from eight species of tephritid host pupae. Bars within sex, with same case
letters do not differ significantly (ANOVA).

The mean hind tibia lengths of wasps and the species mean
weight of non-parasitized pupae were positively correlated for
both male (r2:0.62; F=38.19; df=1, 5; P=0.04) and female
(r*=069; F=11.23; df=1,5; P=002) parasitoids.

3.4. Occurrence of immunological response

In all dissected fly larvae except B. cucurbifae larvae, the
L1 of F. arisanus were alive and reacted to a slight stimula-
tion of the dissecting needle.

No encapsulated eggs or L1 of F. arisanus were found in
eggs and larvae of B cucurbirae until the fourth day after
parasitization. From day four until pupation, an increasing
proportion of F. arisanus L1 were found dead, embedded in
a white and downy capsule (Fig. 2). All parasitoids larvae
found in pre-pupating B. cucurbitae were thus eliminated
by encapsulation (process in which hemocytes form a mul-
tilayered envelope around the invading organism (Strand
and Pech, 1995)).

4. Discussion

Fopius arisanus parasitized all the eight studied tephritid
species. The mean parasitism rate in no choice situations
slightly varied with tephritid species: gravid females of
F. arisanus showed little discrimination among tephritid

eggs in no choice situations. In a similar study, Harris and
Bautista (1996) also obtained little interspecific variations
of the parasitism rates. The major difference with our
results is the higher parasitism rates these authors observed
on most species, especially on C. capitata (28.7% vs 13.3%
in our results). This difference may be explained by some
methodological differences between studies. Although egg
exposure was similar, Harris and Bautista (1996) used
indeed 15-20-day-old parasitoids.

In another set of no choice host specificity experiments,
Quimio and Walter (2001) noticed rather low parasitism
rates by 9-11-day-old F. arisanus on Bactrocera tryoni
(Frogatt), Bactrocera jurvisi (Tryon) and PBactrocera cuc-
umis (French). The mean parasitism rates on these three
species ranged from 3 to 11% and were not significantly
different. However, when using 13-15-day-old females of F.
arisanus, they obtained higher and significantly different
mean parasitism rates, 5% (B. cucumis) and 38% (B. tryoni).

The results of these three studies suggest that the age of
the parasitoid female could influence it discriminative abil-
ities, i.e., middle aged and older females of F. arisanus (10—
20-day-old) could be more likely to assess the host quality
between host species than younger females in no choice
experiments. This difference might be linked to variations
in fecundity with age. However, Ramadan etal. (1994)
showed yet that there were no differences of realized fecun-
dity between 6-10-day- and 11-15-day-old F arisanus
females, and Wang and Messing (2003) demonstrated the
high daily ovocyte production of F. arisanus. Nevertheless,
in our experiments neither the age difference nor the prior
experience of females clearly influenced the parasitism
rate.

Finally, the superparasitism rates were very low. This is
consistent with other studies (Bautista et al., 1998; Harris
and Bautista, 1996; Palacio et al., 1991; Quimio and Walter,
2001): F. arisanus female probably recognizes previously
parasitized host eggs and avoids to oviposit in them when
the ratio host eggs/female is high. This avoidance behaviour
might be modified when the number of available host eggs
for each parasitoid female is low, i.e., when the ovipositing
pressure becomes a limiting factor.

All the tephritid species studied were parasitized by
F. arisanus, but they differentially supported and responded

Fig. 2. L1 of Fopius arisanus. (A) Living larva, found in a L3 of Bactrocera zonata. (B) Dead larva in non-melanized capsule from a L3 of Bactrocera

cucurbitae.
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to the development of the parasitoid. The eight tephritid
species may be divided in three classes.

The first ¢lass (non-host) contains only B cucurbitas.
This species suffered from a slight increase of its egg-larval
mortality and no parasitoid successfully developed on it.
The non-host status of B cucurbitae was already known
(Bautista et al, 2004; Harris and Bautista, 1996). Bautista
etal. (2004) obtained a mean parasitism rate of 44.5% on
this species and also showed a significant increase of the
mortality of pre-imaginal stages of B, cucurbitae after expo-
sure to F. arisanus female at the ratio of 4 eggs per female.
Our results are consistent with those of Bautista et al
(2004). we obtained a lower increase of pre-imaginal host
mortality with a lower parasitism rate.

This immunity is caused by an immunological response
which nearly always eliminates the parasitoid larva. This
response occurs late in development, during the second and
third instars of the host. It is a non-typical immunological
response, i.e, without melanization (Carton and Nappi,
1997; Carton et al., 2005; Vass and Nappi, 2001). Nishida
and Haramoto (1953) mentioned that, after parasitization
of B cucurbitae eggs by F. arisanus, all parasitoid larvae
were found dead in unhatched host eggs or in third instar
host larvae. They did not however mention any immuno-
logical response.

Anastrepha suspensa (Loew) is the only other tephritid
species known to partially encapsulate F. arisamus. The
immunological response of 4. suspensa differs from the one
observed in B. cucurbitaz: up to 50% of F. arisanus larvae
are eliminated by encapsulation and melanization (Law-
rence et al, 2000). Three other Anastrepha spp. which have
been experimentally parasitized by F. arisanus are non or
poor hosts (Zenil et al,, 2004), and could thus exhibit a sim-
ilar immune response. However, this point has not been
checked by Zenil et al. (2004).

The second class (poor hosts) contains species on which
the survival of F. arisanits was low, i.e., less than 25%. Most
of tested species belong to this category: C. capitata, C
rosa, B, cilianiz, D demmerezi, and N. cyanescens. The low
survival of the parasitoid is not readily explained by encap-
sulation, which seems to be non-existing or avoided.

All these species suffered a significant increase of pupal
(D. demmerezi) or egg-larval mortality (the four others spe-
cies). It is probable that most of the host/parasitoid couples
encountered a physiological incompatibility leading to a
significant increase in mortality for both insects. This
incompatibility may clearly be reduced by continuous rear-
ing on a particular host: using a strain reared for 28 genera-
tions on . capitata, Zenil et al. (2004) obtained a survival
rate of about 40% on this host. We therefore must keep in
mind that our results were obtained with F arisamus
females reared from B. zonata.

The third class {good hosts) ¢contains B zonate and C
cafoirit. Both species ensured a high survival rate of F. aris-
anus. Neither egg-larval nor pupal mortality was signifi-
cantly affected by parasitism in these species. The increase
of total mortality was due uniquely to the successful devel-

opment of parasitoids. Both fly species apparently give bet-
ter development rates of F. arisanus than B dorsalis (Harris
and Bautista, 2001).

The size of emerged wasps depended on the host they
developed on. The weight of host pupa and the length of
parasitoid hind tibia were highly correlated. The linked
sizes of host and parasitoid are a well documented phenom-
enon (Quicke, 1997). As F. arisanus mainly develops in the
pupa of its host, it is not surprising that a larger host pupa,
offering more resources, allows for the development of a
larger parasitoid. Zenil et al. (2004), in a similar study,
noticed that the larger pupae of Amastrepha ludens (Loew)
provide larger parasitoids than C capitata. However the
adult parasitoids emerged from 4. ludens pupae often show
malformations and have a reduced life expectancy.
Although such parameters have not been taken into consid-
eration here, we did not notice any obvious malformation
in the emerged wasps.

To conclude, we observed that naive F. arisamis parasit-
ized all exposed species, whether their progeny is able to
develop on them cormectly or not. This behaviour has
already been reported: in laboratory conditions, the females
of this parasitoid parasitize the eggs of B. cucumis (Quimio
and Walter, 2001) and 4. obligua (Zenil et al., 2004), though
these two tephritid species do not allow for any successful
development. On the other hand, females apparently do not
accept eggs from other dipteral families: we obtained evi-
dence that the eggs of Stomoxys calcitrans (L.) (Diptera:
Muscidae), exposed in papayas, are not parasitized (data
not shown). Fopius arisanus i3 largely polyphagous (27
known parasitized flies species up to now), but its host
range appears to be “restricted” to Tephritidae. Recogni-
tion and acceptance behaviors (Vinson, 1976) are probably
led by stimuli common to many tephritid species, although
the quantitative response to those stimuli may be influ-
enced by other criteria such as host size.

In all tested host species, mortality increased after
F. arisamus parasitization. Yet only B. zonata and C catoirit
are suitable hosts for the development and survival of the
pre-imaginal stages of the parasitoid. Whereas C. catoiri is
aminor pest on La Reunion island, B zonata is an invasive
species that inflicts serious economical damage on impor-
tant fruit crops within its distribution range (Duyck et al,
2004a; Taher, 1998). It appears therefore that F. arisanus,
which is already being used as a biocontrol agent against
B dorsaliz, could similarly be effective against B, zonata.
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The host- and microhabitat olfactory location byFopius arisanus suggests a

broad potential host range
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Abstract. The determination of eliciting infochemicals for rpsitoid females is a
critical issue in applied and fundamental paragitesearch. The olfactory location of
host and its microhabitat bifopius arisanusg(Sonan)(Hy menoptera: Braconidae), an
egg-pupal parasitoid of fruit flies (Diptera: Tefilolae), was investigated. The potential
sources of volatiles were placed in opaque trapmistested in field cages, under semi-
natural conditionsFopius arisanusfemales positively respond to synomones from
mango leaves and from fruits belonging to many miogh families, including the non
host plant strawberry. Theyrefer fruits infested by Tephritidae to uninfestates, but
do not discriminate between fresh and old infestetiFopius arisanusfemales are
attracted by the odors of feces of the tephritydBhctrocera zonatgSaunders). They
exhibit a remote detection of a volatile kairomamating the egg mass of all tested
Tephritidae species but absent in the egg madsed¥ituscida&tomoxys calcitrangd..).

All these infochemicals are volatile, but only teesmanating from fruit and from feces
are attractants perceived before landing. Theioglatbetween this apparent generalist
behavior and the dietary specializationFofarisanusare discussed, according to its
ecology and behavior in its natural environment.

Keywords: host selection; polyphagous parasitoiftixahemicals; kairomone;

synomone; Tephritidae; Braconidae; insect; tritiopteractions; behavioral ecology
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Introduction

Microhabitat location describes the behavior of aagitoid, flying through the host
habitat, perceiving a landing site, flying towattiés site and landing on it, or rejecting it.
During this process, parasitoids are known to redpat this stage to visual stimuli and to
highly and moderately volatile infochemicals (Vinsd991). These volatiles may be emitted
by the plant, the host population, the host ortimteraction (Quicke, 1997; Vinson, 1998).
The accurate determination of these infochemicgls icritical issue in fundamental and
applied parasitoid research because they largeligridéhe insect behavior and ecology. Such
a sequence was investigated in our studyHRagpius arisanus(Sonan, 1932) (Braconidae:
Opiinae), a solitary egg-pupal parasitoid of Tepdae. After its introduction in Hawaii in
1946, this speciebecame the predominant parasitoid of tephritics fikere (Haramoto &
Bess, 1970; Wongt al, 1984) and contributed significantly to the regola of Bactrocera
dorsalis (Hendel) andCeratitis capitata(Wiedemann) populations (Bestal, 1961; Vargas
et al, 1993). Up to now this parasitoid is known develop on 24 tephritid species and
moreover to oviposit even in non host tephritid cepe like Bactrocera cucurbitae
(Coquillett) (Rousset al, 2005).

Wang and Messing (2003) described the behavidt. @frisanuswhen foraging for host
eggs after landing on the fruit, i.e. the host fmea In two studies on color attraction fBr
dorsalis Vargas et al. (1991) and Cornelius et al. (1%9®wed thaF. arisanusresponds to
colored sticky traps. Also, Liquido (1991), Harasd Bautista (1996), Bautista and Harris
(1996), Bautista et al. (2004) investigated thatiehs between host plant odor and parasitism
rate and Altuzar et al. (2004) described its resgaa fruit odors using a wind tunnel.

Nevertheless, the nature of cues guiding the feofale arisanusbefore landing is still
poorly known. The above mentioned studies showed FEh arisanusfemales respond to
various fruit odors and that their resulting paiasi rate is influenced by the fruit species or
the fruit maturation. The present study analyzes 8y step the response of the parasitoid to
volatile infochemical cues. It describes the regeoto volatiles emitted by the host habitat,

the host microhabitat, the host population anchidst itself.

Materials and methods

Dukas and Duan (2000) showed that the host mici@talmcation behavior offF.
arisanusis plastic and can be modified by associative lagno increase its fitness. This

stresses the importance of using naive females &terhighlighted the innate responses.of
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arisanusfemales to olfactory stimuli from the host microtabolfactory stimuli. The results
should give us some cues to assess the potenstatdnoge and the behavior of this parasitoid
in a tritrophic context.

Three sets of choice experiments were carriedTdug.first set (experiments 1-8, table 1)
aimed to screen various potential sources of dtveacues. In the second set (experiments 1-
18, table 2), the specificity of these infochem®alrces was investigated. Finally, the third
set (experiments 19-22, table 3) was designed $esasthe range of perception of these
volatile infochemicals, i.e. to distinguish betweattractant and arrestant volatiles. All
experiments were carried out in cylindrical mestesged field cages (2.5m high x 3m
diameter, Synthetic Industries, Gainesville, U. y.Aor lexical convention, the fruit tree was
considered as habitat and the fruit itself as nfiabitat. A fruit is designed as host or non
host food plant depending if it is reported to backed by tephritid flies or not (White &
Elson-Harris, 1992).

Insects

A colony of F. arisanuswas established in december 2003 in the CIRAD Réuni
Entomology Laboratory from a batch of parasitizagp@e of B. dorsalis obtained from
USDA-ARS Hawaii (E.J. Harris). Emerging adults werédsequently offereB. zonataeggs
for 5-20 generations. The main colony was reareal 110x60x60 cm plastic screened cage at
25 £ 2°C, 70 £+ 20 % RH and 12L:12D. The adults wgwen free access to water on a
moistened sponge and to a mixture of honey / &g 11:1).

From their emergence to the experiment, the femadesl in the following bioassays
were reared with males in a room free from anydtior (conditions similar to the rearing

room), and so were assumed to be mated.

Experiments 1-18: procedure

Except when otherwise specified, five 1.5-2m talttpd mango treesMangifera indica
L.) were placed in each cage to create semi natoralitions. The volatile sources were put
in black painted traps (Tephritrap Sorygar, Spain) which were hung 1.5m above tbargt
on an H-shaped base and regularly arranged alohip aadius circle. The traps on the
circumference were randomly placed at the starthef experiments and then rotated 90°
clockwise every hour to minimize the influence mp position. The control trap was placed

in the middle of this circle, except for the expent using only two traps where it was
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placed on the circumference, opposite to the otthaif.a dispenser of dichlorvos (about 0.5¢,
C-72, Biosystémes, France) was put in each trauiakly kill every enteringwasp. Pre-trials
were conducted to ensure these dispensers hag eling effect.

100 sexually mature (6-15 days old) and n&varisanusfemales were released in the
cage at the start of the experiment. The trapsthenl contents were handled with latex
gloves. Each experiment lasted 4h and was repdicatenes.

Experiments 1-8. Screening for eliciting info cheaisc

Experiment 1. Infochemicals from host habitat

This experiment was carried out to assess thecatieaess of leaves from host and non
host food plants. The potted mango trees were rechfrom the cage during this experiment.
Three traps were used. The first trap contained) Pa@8ngo leaf, the second trap the same

weight of Ficussp leaves whereas the third trap was empty (cgntrol

Experiments 2-4. Infochemicals from host microlabit

In these experiments, the response of the pamgibouninfested and tephritid infested
fruits was assessed. The fruits were artificialigrged (punched by 40 holes with a needle) to
increase the volatile emanations and elicit therffgstation when necessary. In experiment 2
an empty trap was compared with a trap containingranfested orange. In experiment 3, an
empty trap was compared with a trap containing amfested orange and another one
containing a freshly infested orange. This infesiehge was first artificially pierced and left
for one hour in the main rearing cageBfzonata(containing 10000-20000 flies) just before
the experiment.

In experiment 4, three treatments were compared.fif$t trap (control) contained an
uninfested mango whereas the second trap contanethngo placed during one hour,
immediately before the experiment, in a cage cairigi 200, 35-45 days old females Bf
zonata The third trap contained a mango treated singilart 6 d. earlier. All mangos were
picked at the same time, when mature green, and adf ripe at the time of the experiment.
After collection and infestation of one third okth, they were kept at 25 + 2°C, 70 + 20 %
for 6 d.

Experiments 5-6. Infochemicals from host population
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These two experiments were conducted to deterrhifre arisanusfemales respond to
frass/feces deposited by the adult hosts on thetisb they visit. In experiment 5, a trap
containing a clean square of filter paper (sideuab20cm) was compared with a trap
containing a similar square of paper markedBbyzonatafemales. To achieve this, the paper
was enclosed in a small plastic box (200mL) withn3&ture (35-45 days old) females B&f
zonatafor 24h just before the experiment.

Experiment 6 compared five treatments. One condaielean square of filter paper, the
four other contained papers visited by males orafesa For both sexes, either sexually
immature (0-5 days old) or mature (35-45 days atti)lits were used.

Experiments 7-8. Infochemicals from host egg mass.

These two experiments aimed to point out the resptmany volatile kairomone located
on the host egg mass. In experiment 7, a first ertmpp was compared with two other traps,
each containing 250mg of 0-24h zonataeggs. In one trap, eggs were washed with distilled
water whereas in the other they were kept unwashed.

Two treatments were compared in experiment 8. Treetirap contained an open Petri
dish with a sponge of same diameter inside (9 ameier). The sponge was first sterilized in
an autoclave then was moistened by an aqueousosoblitained by immerging 500mg of 0-
24h B. zonataeggs in 20cL of distiled water for 5mn and then reynoving the eggs by
filtering. The second trap contained a similarlgated Petri dish and a sponge moistened with

20cL of distilled water (control).

Experiments 9-18. Specificity of perceived infocheats

Experiment 9-14. Fruit attractiveness.

Six experiments were carried out to assess thacttteness of six fruit species from
different families for the females &% arisanus In each experiment, a trap containing 25-309g
of sliced fruit was compared with an empty trap.eTlested fruits were guav@sidium
guajaval., Myrtaceae (exp. 9), zucchifucurbita pepd.., Cucurbitaceae (exp. 10), mango
M. indica, Anacardiaceae (exp. 11), toméatygcopersicon esculentuMiller, Solanaceae (exp.
12), Indian almond'erminalia catappd.., Combretaceae (exp. 13) and strawbéirggaria
vescal., Rosaceae (exp. 14). These fruits were choseauke they are non hosts, hosts for
ecologically different tephritid species or preéetrhosts forB. zonatain La Réunion (see

below for details).
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Experiment 15-16. Comparisons of host and non foost fruits.

These two experiments compared the attractiverfas®e mon host food fruit strawberry
to that of three other fruits and a control (empgp). In experiment 15 were used three fruits
which are hosts of ecologically different tephrigdecies present in La Réunion: tomato
(attacked by the oligophagouNeoceratitis cyanescenBezzi), zucchini (attacked by
oligophagous tephritids specialized on Cucurbitepeend orange (attacked by polyphagous
tephriids).

For experiment 16 three fruits were chosen amoag@tkferred hosts @&. zonatain La

Réunion: mango, Indian almond and guava.

Experiment 17-18. Comparisons of egg masses phaitiel community.

In these two experiments the attractiveness foakesnofF. arisanusof egg masses of
different fly species was compared. The egg masees 250 mg of 0-24h unwashed eggs. In
experiment 17, an empty trap was compared with faher traps containing eggs 8t
zonatag C. capitata C. rosa(Karsch) andC. catoirii Guérin-Meneville. These four species
were compared because their ecology shows somarsiies: they are polyphagous and have
a partially shared host plant range. Consequeintlshe field, they may be encountered by the
parasitoid on a same fruit. In experiment 18, i@ty control trap was compared with a trap

containing eggs of the haematop hagousStiymoxys calcitrank. (Diptera: Muscidae).

Experiments 19-22. Range of perception of infocluersi

These experiments were carried out to determiagtifctive volatiles were perceived in
flight by the parasitoid and then induced landimgloe source, or if they were perceived only
after landing. The observations took place in &f@ge similar to those described above.
The sources of olfactive stimuli were put in twdlgwe Tephritrap™, 1m spaced out, hung on
a 1.5m long metallic rod, 1.5m above ground. Pedstishowed that yellow was unattractive
for naive females df. arisanus.The rod was placed perpendicularly to the axisrglwe the
sun direction at time of experiment, and two pott&hgo trees were placed behind it. 200
females (same conditions of rearing as describedegbwere released in the cage 15mn
before the start of the experiment, i.e. beforegiremthe traps. An observer sat 2m away in
front of the rod, and recorded every 3mn the nunabéemales presents on each trap. Those
females were then collected with a hand-aspiratwat removed from the experiment. For the

last experiment (Exp. 22), the females landing achetrap were counted but not collected
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(22-1) and the females entered in each trap wenated and removed every 3mn (22-2).
Each experiment lasted 36mn. The traps were petatuigvery 9mn. Each experiment was
replicated 3 times.

Four couples of traps were tested: empty/uninfesiezhge (Exp. 19), uninfested
orange/infested orange (Exp. 20), clean filter péifier paper previously visited by mature
females ofB. zonata(Exp. 21),empty/unwashed eggs Bf zonata(Exp. 22) (see above for

the preparation of volatile sources).

Statistical analysis

All analyses were performed with the R software ARanguage and environment for
statistical computing, R Foundation for Statisti€@bmputing, Vienna, Austria). The
functions used were aov( ), TukeyHSD( ) and t{¢st

For the experiments 1-18, we assessed the “trapemtireffect. As climatic variations
between cages and days induced a large variancéhi@a number of parasitoids caught, we
analyzed the percentages of total replication a&gstun each trap - after root arcsine
transformation and corrections for extreme valeand 100%) (Fischer & Yates, 1982)- in a
two-way ANOVA without interaction. The main factonse. “trap content” and replication,
were assumed to be fixed effects. Comparisons aehmevere performed using the Tukey
test. The hypothesis of the independence of couittsn an experiment was considered to be
reasonably met because of a large number of urnethp@rasitoids left at the end of each
experiment (table 1-3).

In the experiments 19-22, the variance was weaRaired Student’'s tests were

performed to compare the data of coupled landirsgnkations.

Results

Experiments 1-8. Screening for eliciting info chealsc(table 1)

Mango leaves were found to be attractive for timdes ofF. arisanus(Exp. 1). The
attractiveness dficussp. leaves was not significantly different fromttbbmango leaves or
control. The uninfested orange was attractive t&xp ( 2). Experiments 3 and 4 showed that
the infested orange was significantly more attvactihan the uninfested one and that the
decaying mango fruit, containing only larvae, was#ractive as a recently infested fruit.
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The filter paper visited by mature femalesBofzonatébecame attractive for the females
of F. arisanus (Exp. 5). Experiment 6 showed that this stél true whatever the sex or the
sexual maturity of the flies.

Finally, the experiments 7 and 8 pinpointed thepmnee in the egg mass Bf zonataof

a volatile attractive for the females lef arisanus

Experiments 9-18. Specificity of perceived infocheais

All tested fruits, including the non host food frigtrawberry, were attractive for the
females off. arisanusin “no-choice situations” (Exp. 9 to 14). The twboice experiments
(Exp. 15 and 16), showed that this attraction wegsedidant on the fruit species. In both cases,
the strawberry belonged to the most attractivedrui

The egg masses of all tested tephritid were showretattractive (Exp. 17). Among the
attractive egg-masses, the femaleg~ofirisanussignificantly preferred the egg mass Bf

zonata The eggs 08. calcitrangdExp. 18)were not attractive for the females.

Experiments 19-22. Range of perception of infoclversi

The volatiles emitted by the fruit and the fly feogere perceived during flight by the
female ofF. arisanusand induced its landing on the trap which contaitenn (Exp. 19 and
21). Before landing, the females were also abldistnguish between the infested fruit and
the uninfested one and preferred the former (E&). @n the contrary, the odor Bf zonata
eggs was not perceived during flight as the landiogurred randomly on both traps (Exp. 22-
1). However, the volatiles from eggs were perceigitdr landing and induced significantly

more catches in the trap containing the eggs tinéime empty trap (Exp. 22-2).

Discussion

The females of. arisanusresponded positively to synomones from host’s thalaind
microhabitat. They were assumed to search for hesause they had been fed during their
rearing, although a response to potential sugarceazannot be excluded, for instance in the
response to volatiles from fruits. Similarly, Aftar et al. (2004) showed such a response of
F. arisanusfemales to guava and orange synomones in windetwamsays. Other opiine
parasitoids of Tephritidae have been reported $paed to synomones from host food fruits:
Psyttalia fletcher{Silvestri) females respond to volatiles from zuecfiM essinget al, 1996)
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andDiachasmimorpha longicaudaf@&shmead) to volatiles from various fruits (Leyegal,
1991). A positive innate response to host foodtpdators is thought to be more common in
parasitoids of monophagous hosts (Kaiser & Caré@] 1Kester & Barbosa, 1991, 1994, Van
Baaren & Nénon, 1996). However, this kind of atticat;, though greatly depending on
experience (Coutet al, 1999; Udayagiri & Jones, 1993), can be found tielgan parasitoids
of polyphagous hosts too (Campetral, 2002; Jang, 1997).

Curiously, inF. arisanus this innate response was unselective and migtt i@ non
host food plants. Attraction of parasitoids to nwwst food plants is uncommon but has
already been observed. Perfecto and Vet (2003¢ edtihat naiveCotesia glomeratéemales
are attracted by volatiles from potatS8ofanum tuberosunh.), though this plant is not
attacked by its favorite ho$teris rapaelL.. AlthoughC. glomeratahas a narrow host range,
P. rapaeis polyphagous and feeds on several plant famiiegesia glomeratas therefore
supposed by Perfecto and Vet (2003) to respondotnesgeneric green leaf volatiles.
Similarly, Macrocentrus granditsoidanish, parasitoid of polyphagous Pyralidaep oesls to
generic volatile (Udayagiri & Jones, 1992). Actyalinost juicy fruits are potentially attacked
by one or more tephritid species (White and Els@nrid, 1992) and the risk of failure for a
naive female attracted by any juicy fruit is theref poor.Fopius arisanusfemales could
innately respond to a generic volatile or mixtufevolatiles, shared by many if not all juicy
fruits. The observed preferences of the parasitmidy correspond to variations in
concentrations of this (these) volatile(s) betwkeit species. In terms of cost and benefits, it
might be less costly for a polyphagous parasitéitephritid flies to globally respond to all
types of juicy fruits rather than innately discrir@aie among many chemical fruit signatures of
which only a few are not food plants for tephritithowever there is a lack of field data to
confirm this hypothesis: one would need an estinaditéhe number of fruitd-. arisanus
locates in a given environment, and the fractiothete fruits which are not host food plants.
This hypothesis converges with a similar one emhitig Krainacker et al. (1987) to explain
the polyphagous behavior @. capitatawhich has been sometimes reported to oviposit in
non host food fruits in the field.

The infested fruits induced a stronger responstheffemales compared with healthy
fruit. The greater attraction observed could be Wukairomones let by the host and the host
population on the fruit, or to synomones inducedtloy infestation (Turlinget al, 1995).
Various studies underlined the greater attractsgrfer opiine parasitoids of plants infested
by their hosts compared with uninfested ones. Rstance, Eben et al. (2000) observed that
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D. longicaudatapreferred fruits infested by its hosts, and Mesgingl. (1996) made similar
conclusions withP. fletcheri

These infested fruits were still more attractiiart the uninfested ones one week after
the infestation, i.e. when they were decaying andained only larvae thdt. arisanuscould
not parasitze. Such a strategy might be profitdblea parasitoid in the field when the
decaying plant becomes more and more attractivevigositing hosts. This is the case for
instance in some Anthomyiidae (Baet al, 1996; Dindonis & Miller, 1980), but such a
behavior is uncommon in Tephritidae: Fitt (19849wkd thatBactrocera jarvis{Tryon) and
B. tryoni (Frogatt) preferentially oviposited in fruits withioany larva inside. It is thus
surprising thaf. arisanusis attracted by fruits in which it has few oppoitigs to find eggs,
though the presence of decayed fruits may inditeeicinity of fresher ones.

The females oF. arisanuswere also attracted by volatiles let by tephriddlés. Indeed,
according to Noldus et al. (1987), insect eggs dewt or no volatiles and egg parasitoids
usually rely on cues from the host community toedethe microhabitat. This attractiveness
neither depended on sex nor on sexual maturityheffy and one can suppose tlkat
arisanusfemales respond to the odor of feces. Such a gyrétas already been shown in egg
parasitoids (Meinerst al, 1997) as well as in Braconidae (Pagtal, 1996).

The female of. arisanusalso respond to a volatile and hydro-soluble kagnen(or a
mixture of such kairomones) emanating from thesegfgTephritidae. Such a volatile was
present in the egg-masses of the four tested t@bbBpecies and absent in the egg-masses of
S. calcitrans(Muscidae). It was perceived at shorter range tridatiles from fruit and feces
and should therefore be only moderately volatiletually, this kairomone seems to act less
as an attractant than as an arrestant moleculeasgiog the search activity in a small area
(Tumlinsonet al, 1992). Like with fruits, the preferences shownthg female parasitoid
might indicate a difference in concentration orumnatof this kairomone among tep hritid
species.

Few studies mention volatiles emitted by egg maddsagally, the kairomones deposited
with eggs during oviposition elicit the recognitiand/or acceptance by egg parasitoids (Bin
et al, 1993; Borge®t al, 1999; Kainoh & Tatsuki, 1988; Strand & Vinson829 1983a, b).
Meiners et al. (1997) even showed that such kaine®oare sometimes unattractive, the
parasitoid eventually contacting the host eggs odojy chance. In other words, these
kairomones usually belong to the group 3 of infodicals as defined by Vinson (1991), i.e.

non volatile cues perceived by contact chemoreaspto
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The chemical nature and physiological role of tb&atie present in some tephritid egg
masses is unknown. To our knowledge, only fourlamgases have been mentioned which
deal with oophagous parasitoids (Coeitial, 2003; Hofstetter & Raffa, 1998; Sales, 1979;
Wysoki & De Jong, 1989). These olfactometry tebtswsed that host eggs were attractive at a
maximal distance of about ten centimeters. As dtigesresponse to egg masses was
observed for all tested tephritid species, it isuased that this volatile is a more family-
specific than species-specific kairomone.

Fopius arisanuss up to now known taecognize and parasitize at least 27 tephritid
species. This list contains 18 species artificiathgted, whereas the remaining have been
recorded from field collections. In essenEe,arisanusdid locate and accept all tephritid
species experimentally presented on juicy fruit€juding non host species and species it
never encountered in its evolutionary history (Rmet al, 2006). During the host selection
processfopius arisanugemales probably do not recognize separately eashdpecies, but
rather react globally to members of the family Trgjdae. As discussed about the response to
fruit species, the occurrence of non host Tephsiécies is low and the risk of failure for
naive females is subsequently weak.

The precise host range Bf arisanushas still to be defined. The stimuli involved insho
location and host recognition might be presentamynTephritidae feeding on juicy fruits. As
this family currently contains about 4000 speciésvbich about 50% feed on juicy fruits
(White & Elson-Harris, 1992), this might eventuallyiggest a largpotential spectrum of
hosts forF. arisanus

But what about itsactual host rangein natura ? Two observations from laboratory
results could nuance the above advanced hypotHéasssly, although the possibility fd¥.
arisanusto develop on such numerous host species is prdigerdevelopment is highly
variable depending on the host species (Harris &tB&, 1996; Quimio & Walter, 2001;
Rousse, Gourdon & Quilici, 2006; Zemit al, 2004). Secondly, choice experiments showed
clear preferences during olfactory location of harstl of its microhabitat (the present study),
and host acceptation (Rousse, P. and Quilici,rfpublished data). One may therefore expect
in the field an heterogeneous distribution of thegsitoid among hosts and host food plants.
This parasitoid would mainly respond to the moteaative fruits and develop on the more
favorable tephritid species in the field. Rathertla polyphagous generaliBpius arisanus
is more probably an oligophagous and op portunisigit@id specialized on Tephritidae.

Nevertheless the field data published up to nowdlipasupport this expectation. In

Hawaii, Costa Rica, Fiji and Australi&, arisanushas been collected from 9 Tephritidae
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(Snowball & Lukins, 1964; Wharton & Gilstrap, 1988/hartonet al, 1981) and 22 fruit
species (Purcell, 1998; Vargas, Stark, Uchida &c€ly 1993) in the world. Most of the
available numeric data come from Hawaii where tlaeagitoid is widespread. Althoudb
dorsalis seems to be a far better host tif@ncapitatafor the development of. arisanus
(Harris & Bautista, 1996), no clear difference ¢endrawn in parasitism rates between both
in the field (Haramoto & Bess, 1970; Vargas al, 2001). Similarly,F. arisanusis the
predominant opiine parasitoid of Tephritidae onallected fruit species (Vargas, Stark,
Uchida & Purcell, 1993).

This discrepancy between expectations and fielé@misions may be explained by facts
known about its behavior. Actually, the presentigtshowed that newly emerged parasitoids
present a large set of innate responses, and Cankdh®uan (2002) showed that the innate
response of. arisanusfemales to fruit odor can be modified by rewardevgeriences.
Fopius arisanushas evolved in a tropical environment, with numeralifferent suitable
resources (host and host plants) having differdmenplogies or ecological requirements.
According to the available resources at the timeheir emergence, some of these innate
responses may so be reinforced by associativeihep(det & Dicke, 1992; Veet al, 1995).
The generalist foraging behavior shown by naivepsa® our experiments could therefore
evolve with experience towards a more specializet. oln a same heterogeneous
environment, one may thus suppose the co-exist@ndistinctly specialized sub-populations
of F. arisanustemporally structured by their dispersion ab#itand the spatial distribution of
resources (Hornest al, 1999; Steidle & Van Loon, 2003). Snowball (19é4)d Snowball
and Lukins (1966) reported clear preferences-.o&risanusfor some fruits in the field in
Australia, but noticed that these preferences warmble in time and spacErom this point
of view, the natural populations ¢f. arisanus might indeed be a complex of different
oligophagous sub-populations giving the impropepression of a large polyphagy in the
species. The confirmation of such hypothesis requfuture studies on the specificity and

individual preferences of parasitoids colle ctethie wild.
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Captions
Table 1.Response to infochemicals by the femal&aopius arisanugExp 1-8): comparisons
of mean captures. 100 females are initially reld@se¢he cage. Depicted are the repartitions

of the captured females after 4h.

Table 2. Specificity of the response (Exp 9-18): comparssofimean captures. 100 females

are initially released in the cage. Depicted aeertpartitions of the captured females after 4h.
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Table 3.Range of perception of infochemicals (Exp 19-2@8mparisons of mean attractions.
200 females are initially released in the cageabskrved continuously for 36mn. The two
traps are checked every 3mn. The mean capturébeaeserage number of females landed on

(or entered in) each trap at each recording event.
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_ Mean percent of Mean
n° Experiment Trap content F,df;P
capture £ S.E) Tukey HSD capture§
Control 21+ 4 A
1 Leaves Ficus leaves 29+ 6 5.85; 2, 12; <18 AB 33.8
Mango leaves 50+ 8 B
Uninfested Control 12+ 4 : A
) ninfeste ontro 29.64: 1,10 <102 -y
fruit Uninfested orange 88+ 4 B
Control 4+ 2 A
Fresh y
3 Uninfested orange 28+ 7 45.69; 2, 12; < 10 B 38.6
infestation
Infested orange 68+ 6 C
ol Uninfested mango 16+ 4 A
4 _ _ Infested mango 36+ 2 15.13: 2, 12: <1d B 45.4
infestation )
Decaying mango 48+ 5 B
Control 4+4 - A
5 Faeces 241.65; 1, 10; <10 6.8
Faeces 96+ 4 B
Control 5% 4 A
Young males 24+ 6 B
Faeces
6 . Young females 35+ 3 6.70; 4, 20; 18 B 26.4
comparison
Mature males 17+ 3 B
Mature females 19+ 5 B
Control 15+ 5 A
B. zonata 32.29; 2, 12; <10
7 Washed eggs 17+ 4 A 33.4
eggs
Non washed eggs 72+ 5 B
8 Kairomone Control 17+ 4 96.18; 1, 10; <10 A 18.6
isolation Egg macerate 83+ 4 B '

1. Mean number of captured females per replication
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) Mean percent of Average
n°  Experiment Trap content F,df;P
capture £ S.E) Tukey HSD captureé
Fruits in Control 28+6 A
9 23.72; 1, 10; <19 28.6
no-choice Guava 72+ 6 B
Control 7+3 A
10 158.60; 1, 10; <10 27.8
Zucchini 93+3 B
Control 14+ 5 A
11 60.50; 1, 10; <10 35.8
Mango 86+5 B
Control 26+ 3 A
12 81.34; 1, 10; <1d 35.6
Tomato 74+ 3 B
Control 12+ 4 48.11 ;1,10 ;<19 A
13 21.7
Indian almond 88+ 4 B
Control 7+3 206.11; 1, 10; <10 A
14 29.4
Strawberry 93+ 3 B
Control 2x1 A
. Tomato 8+2 A
Fruits o
15 _ Zucchini 13+ 4 22.64; 4, 20: <1B A 43.2
comparisons
Orange 20+ 6 B
Strawberry 48+ 5 B
Control 2+1 A
Guava 16+£5 BC
13.46; 4, 20; <10
16 Mango 16+5 BC 44.8
Indian almond 23+ 2 C
Strawberry 43+ 2 C
Control 51 A
. C. catoirii 13+£3 B
Tephritidae 15.38; 4, 20; <19
17 C. rosa 17+ 4 B 46.8
€ggs .
C. capitata 19+ 4 B
B. zonata 46+ 7 C
Muscidae Control 42+ 10 A
18 ) 1.31;1,10; 0.28 5.2
eggs S. calcitrans 58+ 10 A

1. Mean number of captured females per replication

] Mean attraction
n° Experiment Trap content t; d.f; P
(*S.E)
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Control

2.3+04

19 Uninfested fruit . -5.53; 35; <16
Uninfested orange 7.1+0.9
Uninfested orange 4.4+ 04
20 Infested fruit -2.00; 35; 0.05
Infested orange 5.6+ 0.5
Control 1.9+04
21 Faeces -2.87; 35; <16
Faeces 3.3x04
B. zonataeggs Control 2.3+£05
22-1 -1.57; 35;0.12
(landed) Eggs 3.0£04
B. zonataeggs Control 0.4+ 0.1
22-2 -3.71; 35; <18
(Entered) Eggs 1.4+0.2
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Naive Fopius arisanus females respond mainly to achromatic cues

Rousse, P., Chiroleu, F., Domerg, C. and Quilici, S

UMR 53 “Peuplement Végétaux et Bioagresseurs ereMTropical”

Abstract

Parasitoid insects rely on a large variety of Visuna olfactory cues to locate exploitable
resources. Their perception of colors is basedchromatic and chromatic information,
though very few studies clearly distinguish théueahce of both. We present here the results
of field cage experiments on the color perceptibRapius arisanusan egg-pupal parasitoid
of various fruit fly species (Diptera:Tephritidag&he tested insects were naive, fed and mated
females. In all experiments, the wasps preferrecctiors with the lower total reflectance in a
spectrum of wavelengths above 450-500 nm. We cdedlatF. arisanusfemales are not
sensible to the UV-blue part of the spectrum. Isglyrwe could not provide evidence that
they are able of any hue discrimination, thoughaihgence of response might indicate a lack
of preference of naive females. Visual stimuligredominant fofF. arisanusfemales in
close range landing site selection and even overtioel olfactory stimuli. The lack of innate
preferences for chromatic cues is coherent withipus observations made on the specificity
and the olfactory responsefefarisanusand may be related to the low specialization of thi
parasitoid. Its preference for dark colors matdhesbehavior of some polyphagous
Tephritidae. It may translate an innate attradit@wards contrasted objects, as fruits appear

within the foliage.

Keywords

Color perception; Achromatic contrast; Reflectatee; Opiine parasitoid
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Introduction

Parasitoids insects rely on a large array of \‘isnd olfactory cues to locate resources
which are indispensable for their survival and ogluction. These resources include food,
shelters, mates or oviposition sites. Previousissudf parasitoid perception were largely
concentrated on elicitation by chemical cues whigeal stimuli received far less attention.

Colors may be defined by their hue (the main otflé wavelength) and their brightness
(percent of light reflected). As a result, the @e of the insect to a given color may be
triggered by chromatic (true color vision) or aahatic cues. Peitsch et al. (1992) and Chittka
et al. (1993) demonstrated that most Hy menopteoavsét maximal sensibility in the UV-,
blue- and green- parts of the wavelength spectthoygh the sensibility of photoreceptors
appears variable among species. In some casesgraatic distinction by parasitoids had be
proven (Fischer et al., 2003a), but often this g@iion could not be clearly separated from
the effect of achromatic cues (Messing and Jan92;19chmidt et al., 1993). Indeed, the
perception of contrast is known to be fundamenbalHy menoptera: this has been mainly
checked for pollinators (Giurfa and Lehrer, 2001emM#el and Schmida, 1993), but also for
parasitoids (Fischer et al., 2003b). However, s tatter group, very few studies have been
published up to now.

Fopius arisanug(Sonan) is an egg-pupal parasitoid of fruit fli€&ipiera: Tephritidae)
which has been introduced in Hawaii in 1946 to oorthe populations o€eratitis capitata
(Wiedemann) andBactrocera dorsalis(Hendel). Due to its effectiveness, it was later
introduced in various other parts of the world (Beiet al., 2005). Following its introduction
in La Reunion Island in 2003, we conducted studiests specificity and behavior. Here are
presented our results on the response of raiagisanusfemales to colors, to document any

innate use of chromatic and/or achromatic cueshis/ptarasitoid.

Material & methods
Insects

A colony ofF. arisanushad been established in December 2003 in the Erdbd@mno
Laboratory of the CIRAD Réunion from a batch ofgsdized pupae d. dorsalisobtained
from USDA-ARS Hawaii (E.J. Harris). Emerging adultsre subsequently offer&l zonata
eggs for female oviposition. The main colony hasnbeared for 26 generations in a
110x60x60 cm plastic screened cage at 25 + 2 °G,20% RH and 12L:12D. The adults
were given free access to water on a moistenedgepand to a mixture of honey / agar 15 %
(1:2).
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General procedure

All experiments were carried out in field cageS(2 high x 3m diameter, Synthetic
Industries, Gainesville, USA). Three young pottethgo trees (height 1.5-2m) were placed
on one side of the cage, behind a metallic rodgalldc5m above ground. The rod was placed
pemendicularly to the axis given by the sun diogctThe observer sat in front of the rod,
with the sun in his back. The targets proposetiégtarasitoids were hung on the rod at
regular distances. Two hundreds femaleB.arisanus(naive, 6-10d old) were released in
the cage 15mn before the start of the experimaenth efore hanging the targets. Each
experiment lasted 36mn. Every 3mn, the observerded the number of wasps that had
landed on each target and removed them from thergxent. Every 9mn, the targets were

permuted to minimize any potential position effé&ich experiment was replicated 3 times.

Colored targets

The targets were plastic balls (6cm diameteryaps (TephritraP, Sorygar, Spain)
painted with two layers of spray or classical pé@vauvilac Industries Ltd., Les Palilles,
Mauritius). The reflectance of the targets was messon a 350-650 wavelength spectrum
with a FieldSpec Full Range spectroradiometer (el Spectral Devices, Boulder, CO,
USA) calibrated by a blank reference . The speseasitivity of photoreceptors &t
arisanusis unknown but this range contains the peaks dfigeity reported for Hymenoptera
by Peitsch et al. (1992).

Color preferences

In this first experiment, we exposed a panel tieknt colors td~. arisanusfemales to
distinguish any potential visual discrimination.€l$ix offered colors were white, yellow, red,
blue, green and black. They were chosen to repradarge panel of distinct hues and
reflectance spread along the analyzed spectradraig spectral characteristics of these

colors are shown in figure 1.

Brightness preferences

Three experiments were carried out to determiage¢bponse dt. arisanusfemalesto
a gradient of light reflectance without any hudeténces. In the first one, black and white
paints were combined at ratios B1:WO0, B2:W1, B1:\®1;W2 and BO:WL1 to obtain a scale

of grey shades (figure 2a). In the second and tmes, we combined respectively blue and
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green paints with black or white paints to obtastale of reflectances for these two hues.
These hues were chosen to correspond to two p lvefuiges frequently present in
Hymenoptera (Peitsch et al., 1992). Each of thesles was composed by 3 painted spheres:
the unmodified hue, the paint to which was addsdmae volume of white paint and the paint

to which was added half of the same volume of bfzaikt (figures 2b and 2c).

Hue preferences

This experiment was conducted to determine iff¢heales of-. arisanuswere able to
discriminate between two distinct hues regardlésbebrightness. We used 3 different pairs
of blue and green spheres: light blue / dark g{Bgare 3a), medium blue / medium green

(figure 3b) and dark blue / light green (figure.3c)

Relative importance of odor and color

In this experiment we assessed the relative ingmog of chemical and visual stimuli in
the choice of a landing site by the females. Foapd4 (with openings obtruded by mesh) were
used: two of them were painted in black and the ¢thers were painted in white. For each

color, one trap was kept empty while the other amed the half of an orange.

Statistical analysis

The statistical analysis were performed with the sBftware (Version 2.3.1; R
Development Core Team, Vienna, Austria).

For each experiment, differences in responses guneatments were analyzed using a
“gquasipoisson” Poisson log-linear model (analy $idaviance with Poisson error) because of
the overdispersion (function gim) (M cCullagh andléier, 1989). The means discriminations
were performed by comparing the 95% confiden cevais.

In the first experiment, the correlation betwelea percentage of attraction towards the
six colors and their relative total reflectance wwasumed by fitting the non-linear model y =

ae”+c (using function gnls) to the data obtained ia fitst experiment and by calculating the

r2 determination coefficient;. =1_§Zi) (Green, 2005). The relative reflectance of a
(yi —yP

color was its reflectance divided by the reflecen€the blank reference. The correlation was

first calculated for the total reflectance of eaolor along the whole spectral range, then for
each 10nm section of it.
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Results
Color preferences

The color effect was significanF € 27.13; df = 5, 210 < 10*°). The females of.
arisanuslanded preferentially on the black sphere, thethegreen one, and then on the red
and blue ones. The white and yellow spheres wesedtractive than the red one (figure 4a),
each of them attracting less than 5% of the females

The correlation between the relative attractiversés®lors and their brightness is shown
in figure 5. When considering the whole spectragjeawe obtained a r2 coefficient of 0.87.
The evolution of the r2 coefficient along the spalatange is shown in figure 6. The inverse
correlation linking the response of femaleghe brightness was relatively weak in the lower
part of the spectrum then strongly increased anded between 0.8 and 1 for wavelengths
above 470 nm. This weaker correlation observedvatwavelength wass mainly due to the
low reflectance of white (at 350-400nm) and yeliawv 350-500nm) spheres (figure 1) which
were not related with their poor attractiveness.ciar difference could be otherwise noticed

in the 470-650nm spectrum.

Brightness preferences

In all three experiments, femalesfofarisanuspreferentially landed on the darkest
spheres. This preference was progressive in thyesirade £ = 20.58; df = 4, 1792 < 10*°,
figure 4b) and more contrasted in the blae=(5.41; df = 2, 105P < 107, figure 4c) and
green F = 9.07; df = 2, 105P < 10°, figure 4d) shades.

Hue preferences
When both hues had a similar medium brightnessylvgerved no significant preference
of the parasitoid for a particular cold? € 0.18, figure 4g). Conversely, when one of the hues
was darker than the other, it was significantlyfemred by the females in both casEs=(
15.15; df = 1, 70P < 10°, figure 4f, andF = 87.10; df = 1, 70R < 10", figure 4h).

Relative importance of odor and color

The effects of the coloF(= 58.62; df = 1, 1422 < 10"") and odor [ = 16.85; df = 1,
141:P < 10" factors and their interactioff € 5.53; df = 1, 140P = 0.02) were all
significant. The black trap with a fruit odor wa®re attractive than the empty one, and both
were more attractive than the white traps (figuee 4
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Discussion

The first experiment showed the color preferendds arisanusfemales, but our further
investigations let us think that this choice wasniyadue to brightness differences (figure 4b-
d). The preference for colors with low reflectancas demonstrated whatever the hue tested.
Indeed, we showed a strong inverse correlation éetvihe relative attractiveness of the
colored spheres and their reflectance (figure 5).

Moreover, this correlation is stronger beyond 47{figare 6). This was confirmed by
further behavioral dat&. arisanusdid not show any preference between medium gredn an
medium blue which have a similar total reflectaabeve 530nm only (figure 3b). On the
other hand, it preferred dark blue spheres ovht lijgeen ones though have a similar
reflectance in UV-blue area (figure 3c). Theseltedat us think thaF. arisanusis mainly
sensitive to wavelength from the upper part ofddresidered spectrum. Within this area, most
hymenopteran Apocrita show a major spectral sditgipieak near 530 nm (green) (Peitsch et
al., 1992). Comparatively, some of the tephritidtsmf Opiinae parasitoids have been
reported to be sensible to the green- but equalthe UV- and the blue part of the spectrum
(Agee et al., 1982).

Visual cues are crucial féf. arisanusfemales when looking for a landing site. Within the
close range at which the experiment took place; #ven overrode the olfactory stimuli.
Females of. arisanuswere reluctant to land on an attractive olfactosyrse not associated
with an attractive visual stimulus. We may suppasg nergic effect of both, as has been
demonstrated favlicroplitis croceipeqCresson) (Wackers and Lewis, 1994), although this
should be confirmed by experiments where olfactbimuli are totally separated from any
visual one.

This visual response seems mainly led by achromats and we could not precisely
enlighten any hue preference. It could be duegbyaiological inability to perceive these
cues, as for example the absence of the suitaloegtigment. But it could simply be due to
the absence of any innate preference. In facterfamales might be able to distinguish
among exposed hues but would not be able to assobiem with any rewarding experience.
Fopius arisanugs known to learn associatively olfactory cues fritma host micro-habitat
(Dukas and Duan, 2000) and could equally be ablearo visual cues. Similarly, the
Pteromalidadlasonia vitripennigWalker) which showed no innate preference for blue
versus yellow or green versus brown, was ablefterdntiate them when the colors were
associated with a rewarding experience (BaedeKangl 2004). Vargas et al. (1991) and

Cornelius et al. (1999) reported a preference tf Wi arisanusfemales for colors with a
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high reflectance, i.e. white and yellow. The dipenecy between the results of these two
studies may equally be explained by the evolutiomue preferences in adults. In these two
studies, the parasitoids were captured in a guareacd and might have learnt the yellow
color of mature, fly-infested guavas.

We may compare our results with those obtainedtbargarasitoid species. In laboratory
tests, Leyva et al. (1991) concluded that the fiyip arasitoidDiachasmimorpha
longicaudata(Ashmead) (Hymenoptera: Braconidae) had no calefepence. However, in
field cage trials, Messing and Jang (1992) showatl the same insect preferred lighter
colors, though they could not ascertain that thesggence was caused by hue or brightness
discrimination. Indeed, the perception of achrometies in parasitoid hymenoptera has only
been demonstrated in the cas®ohpla turionellag(L.) (Ichneumonidae), an endoparasitoid
of Lepidoptera (Fischer et al., 2003b), though tig®ct is equally known to innately
discriminate among hues (Fischer et al., 2003a).

Some Tephritidae species suctRamgoletis pomonellgwWalsh) (Prokopy, 1968) ar@.
capitata(Nakagawa et al., 1978) are also known to be adddo dark colors. On the other
hand, these dark colors are poorly attractive theotephritid species likBactrocera oleae
(Gmelin) (Prokopy and Haniotakis, 1975) dddorsalis(Vargas et al., 1991). Globally, fruit
flies seem to be more responsive to hue rathertthasflectance stimuli (Katsoyannos,
1989).

One of the most critical behavior of parasitoid &es is foraging for hosEopius
arisanusis a polyphagous parasitoid which is known to dgvein 44 frut fly species
(Carmichael et al., 2005; Chinajariyawong et 0@ Rousse et al., 2006) concealed in a
wide range of host fruits. Moreover, these fruita/requally serve as food source. They can
be of various sizes, shapes and colors. Olfactodyspecificity studies showed that its
response to both levels of the tritrophic compsegarticularly generalist (Rousse et al.,
2006). From this point of view it is conceivablatk. arisanusfemales show innately
limited visual preferences. This is concordant witbories expecting the visual specialization
to be correlated with dietary specialization (Pqmk@and Owens, 1978). On the other h&and
arisanusfemales are innately attracted by dark colors.edak juicy fruits have variable
aspects but they all form contrast in the rougtdynbgenous green background of the foliage.
Cornelius et al. (1999) also noticed tRatarisanusreacts positively to dark objects forming
contrast with a clearer panel. The attractivenéskauk colored spheres may thus translate a
perception of a contrasted object in a clearerrenvment, as it has been suggested to explain

the visual response of some Tephritidae (Cytry npwical., 1982; Nakagawa et al., 1978;
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Owens and Prokopy, 1984; Prokopy, 1972). For ptaridsi, the perception of achromatic
cues may also be associated with the discoloratiorecrosis of vegetal tissues attacked by
phytophagous hosts, especially when the host iseated inside the tissues (Fischer et al.,
2003b). However, the eventual ecological intergrateof these behaviors needs future
investigation to distinguish between the possibd¢ivations of foraging females (food,
host...) and their associated response to visuaustim
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Figure captions

Figure 1: reflectance spectra of colored sphered umsthe first experiment. The arrows on
the wavelength axis indicate the maximal sensytiot UV (340nm), blue (430nm) and green
(530nm) photoreceptors in Hymenoptera Apocritatéehiet al. 1992).

Figure 2: reflectance spectra of colored sphered imsthe brightness discrimination
experiments. The arrows on the wavelength axicatdithe maximal sensitivity of

photoreceptors in Hymenoptera Apocrita (Peitscil.€1992).

Figure 3: reflectance spectra of colored sphered imsthe hue discrimination experiments.
The arrows on the wavelength axis indicate the mabsensitivity of photoreceptors in

Apocrita Hymenoptera (Peitsch et al. 1992).
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Figure 4: mean number of females95% confidence interval) collected every 3mn ochea
colored sphere during a 36mn continue observatiper@ment after the release of 200
females in the field cage.

Figure 5: percent total capture data explainedhgyrelative reflectance of each of the six
colors used in the first experiment on the totarelength spectrum. The non-linear model y

= aé”™+c have been fitted to the data (see text for Egtai

Figure 6: evolution of the r2 determination coaffitt of the fitted data on each section of
10nm of the whole spectral range (see text forildgta
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Biotic and abiotic factors affecting the flight actvity of Fopiusarisanus egg pupal

parasitoid of fruit fly pests

Rousse, P.; Gourdon, F.; Roubaud, M.; Chirole& Builici, S.

UMR 53 « Peuplements Végétaux et BioagresseursileuM ropical »

Abstract

Climatic conditions and physiological state of argséioid may alter its host selection
behavior, and thus its efficiency as a biologiaahtcol agent. We studied the influence of
these parameters on the behaviorFopius arisanugSonan), an egg-pupal parasitoid of
tephritid fruit flies. In a first experiment we &ssed in field cages assays the influence of
temperature, hygrometry, luminosity, barometricgstge and wind speed. Both flight and
parasitism were mainly affected by temperature bBpgrometry. However, as these two
factors were strongly correlated in our experimethe effective direct influence of both is
not certifiable. Flight activity was secondly affed by the variations of barometric pressure.
In a second set of experiments, we conducted eelmag recapture assays with dyed insects
to determine the influence of sex, mating statgs, lead, age and starvation on attraction
toward an host infested fruit. Males were not ated, suggesting the fruit is not a place for
mating. Young females and females having ovip osibedhe former 24h were less attracted
than middle-aged and naive females. The egg lo#uerefore a major parameter of foraging
motivation. Finally, we showed that the flight iation strongly decreased after a 48h fast
length. We observed a possible switch to food enfraging motivation of starved females,
but this result was impaired by the poor recoveriess than 5% of released females were

recaptured after a 96h starvation.

Keywords

Physiological state, climatic parameters, circadiathmus, host selection, biological control

Introduction

The host selection behavior of parasitoid insdegsicts their search for a suitable host
to support the development of their offspring. Tiehavior is mediated by genetic, acquired,
environmental and physiological factors (Vet et1#95). By definition, genetic factors are
innate and invariable, while the acquired factansoepass the experience gained by the

insect through its life. The environmental factars the stimuli perceived by the parasitoid
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which are emitted by its habitat: they include liading stimuli from the host and/or the host
habitat and abiotic factors, mainly climatic comahs. Finally, the physiological state of the
parasitoid influences its foraging motivation: agsg load, hunger, mating status are
parameters known to interfere with the host seladbiehavior (Vinson 1998).

We investigated the responseraipius arisanugSonan) (Hymenoptera: Braconidae:
Opiinae) to these various factors while foragingtost. Dukas and Duan (2000) showed the
influence of associative learning for experiencad dles of this parasitoid, and we (Rousse et
al. unpublished data) previously studied the stiteading it to its host. The next step was to
examine the behavioral variations induced by clicretd physiological conditions. We thus
carried out field cage experiments to enlightenitti@ortance of these factors on the host
selection ofF. arisanusin semi-natural conditions. In a first set of expents, we performed
a multivariate analysis of several climatic parargiand modeled their influence on flight
and realized parasitism. Secondly, we carried elease and re-capture experiments of
parasitoids of different physiological states iderto pinpoint which of them altered the
flight activity.

The influence of weather on the behavior of Hy npaeca is well documented for
various families, including for example Apidae (wa 1977, Heard and Hendrikz 1993),
Ichneumonidae (Dyer and Landis 1997, Idris and idsaf998), Chalcididae (Barbosa and
Frongillo 1977)...

Moreover, physiological parameters have been iddadly studied for numerous Braconid
parasitoid: the egg limitation has been reviewedHeympel & Rosenheim (1998), Lewis &
Takasu (1990) reported the foraging switch betwesst and food for hungry females of
Microplitis croceipeqCresson) (Microgastrinae), Michaud (1994) studrezlinfluence of
mating status on aphid parasitoids (Aphidiinaejrthterg et al. (1992) examined the age
influence inCotesia glomeratél.) (Microgastrinae)... Nevertheless, despite tiystrat
economic importance, opiine parasitoid of fruiedliDiptera: Tephritidae) received little
attention up to now. The lone climatic study weasere of is the assessment of wind effect
on movement oDiachasmimorpha longicaudatAshmead) in olfactometer assays (Messing
et al. 1997). For mass rearing purposes, the 8gemnte on fecundity has been examined for
several species (Ramadan et al. 1994, Ramadanl®9al, Bautista et al. 2000). Given that
the most efficient parasitoid of fruit flies pestslong to this sub-family, Opiinae are largely
used for biological control purpose. The interfegenf host selection with biotic and abiotic
factors is therefore critical to preview their efincy in the field.
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Material and Methods

Insects.

A colony ofF. arisanuswas started in December 2003 in the CIRAD Réunion
Entomology Laboratory from a batch of parasitized@e oBactrocera dorsaligHendel)
obtained from USDA-ARS Hawaii (E.J. Harris). Emergadults were subsequently offered
Bactrocera zonatdSaunders) eggs. The main colony has been rear@@ fgenerations in a
110x60x60 cm plastic screened cage at 25 + 2 °G, ZW% RH and 12L:12D. The adults
were given free access to water on a moistenedgepaord to a mixture of honey/agar 15%
(1:2).

Circadian activity measurement.

These experiences aimed to enlighten the clinfiatiors influencing the host habitat
and the habitat location behaviors. The first baravas assessed by a periodical recording
of female wasps attracted by a fruit along a 24 tle; the second one by the effective
parasitism rates recorded during this cycle.

The two experiments took place in large field sa@5m high x 3m diameter,
Synthetic Industries, Gainesville, USA). Four yopmgted mango trees (1.5-2.0m tall) were
regularly settled inside.

For the first experiment (circadian rhythm of attion to the host microhabitat), a
tephriid infested orange coated with glue (REF¥ Wwang in the middle of the cage, 1.5m.
above ground. Pre-assays showed that the glue ataspellent for the wasps. In order to
infest the orange, it was first manually pierced@toles with a needle and then let for one
hour in a cage containing 100 graddzonataemales just before the experiment. The
experiment started at 8h00 PM, when 100 10-15dentdiles of-. arisanuswere released in
the cage. These females were sexually mature aunasl to be mated. The remaining of the
cohort (reserve pool) was kept in a rearing cageqal in a similar field cage to experience
the same climatic conditions. Each hour, startiogif6hO0 AM the next day until 8h00 PM,
the fruit was replaced, the captured females replldy an identical number from the reserve
pool and the data collected. The capture data theraumber of females stuck on the orange.
The registered climatic parameters were the tenprerdight intensity, hygrometry, wind
speed and atmosp heric pressure.

For the second experiment (circadian rhythm oapiism rate), a rearing cage
(30x30x30 cm) was put inthe field cage. The expent started at 8h00 PM. An infested

orange was placed in the rearing cage with 50 fesnafF. arisanus(see above). The orange
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was used to decrease the oviposition pressureierped by the naive female wasps and was
discarded at 6h00 AM. From this time to 8h00 PMinkested banana was offered for
parasitism in the cage. Bananas were chosen foliega good development of both flies
and parasitoids. They were manually pierced arebtefl for 2h in a rearing cage containing
200 gravidB. zonataemales. Every 2h, the banana was replaced wigwaome. The
bananas were then opened and placed on an artifietanedium (Etienne 1973) for
allowing insects development until pupation, thieapupae were collected and the number of
eventually emerging wasps was recorded. The prgiialed evelopment occurred in a
climatic room with conditions similar to those udedthe main rearing (see above).

Both experiments were carried out at the same fithey were replicated ten times in

five different days.

Influence of sex and physiological state.

These experiments aimed to assess the influenten@tle’s physiological condition
when foraging for host. In the middle of each fiedje (see above) was hung a black painted
trap (Tephritrap, Sorygar, Spain). At the exception of the lastegkpent, the trap contained
an infested orange (see above) and half a dispehdeahlorvos (C-72, Biosystémes, France)
to quickly kil any entering wasp. Pre-assays dat show any repellent effect of the
insecticide.

For each experiment, two cohorts of wasps wenedeaeparately and marked with
fluorescent dyes (Radglo™ green (JST11) and red@1@S Radiant Color, Belgium). To
achieve it, the parasitized pupae obtained fromnmbim rearing were covered with a 1-2 cm
layer of dye and wheat bran (1:8) and then withhia tayer of river sand. The potential
influence of this marking treatment on the paradisoflight capacity was assessed in a first
experiment, where a non dyed cohort of 50 fematesit(ol) was released with two dyed
cohorts of 50 females, one for each dye.

For the following experiments, the first cohort sveeferred to as the control, the
second as the treated one. The control cohort @rased with 10-15d old females, mated and
fed, without any oviposition experience. The secontort was treated as described in the
table 1. Fifty females of each cohort were releasdtie cage 15 mn before settling the traps.
Two hours later, the traps were removed then tmeben and the color of wasps caught was
recorded. The color distinction was performed undgklight (254 nm). Each experiment
was repeated eight times.
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In a last experiment, we assessed the evolutidigiof capacity and foraging
preferences of females starved for one to four dBlgs unique trap of previous experiments
was replaced by two others. The first one contamsgonge (6x4x2cm) soaked with spun
honey while the second contained a humid spongevfar dimensions impregnated with
host feces (left for 4h in a small container wiboat 100 adults of the host fruit fiy.
zonatg. The treated cohorts were formed with femalesvsthfor 24, 48, 72 or 96h. Al
females had free access to a fly infested oranigd2tbre the experiment. We made eight
replicates for each fast length. A replicate oheamdality were conducted simultaneously to
reduce the variations of flight activity induced e climatic conditions. Were only
registered the replicates where the mortality cdunyetreatment (dead insects in the releasing

jar at end of experiment) was inferior to 10% (fieenales) of the cohort.

Statistical analysis.
Statistical analysis were performed with the R twafe (Version 2.3.1; R

Development Core Team, Vienna, Austria).

Circadian activity measurement.

To enlighten the climatic factors influencing theriodical recording of female wasps
attracted by a fruit along a 24h cycle and thectife parasitism rates recorded during this
cycle, a preliminary principal component analy$<CA) was performed on climatic factors
(dudi.pca function from package ade4). To deterrtierelation we use nested generalized
linear models (function glm) with quasibinomial féym and logit link considering
overdispersion, (McCullagh and Nelder 1989) to axptapture and parasitism probabilities
along a 24h cycle. Variable selection was proviokediropping and adding variables using F
tests on deviance for nested models (Venables gnidyrR2002).

Influence of sex and physiological state.

For all experiments but the last, we assessedhfluence of the treatment factor on
the capture using an analysis of deviance with abemor (generalized linear regression with
function glm, considering a Gaussian family andhidg link). In the last experiment we
analyzed the influence of starvation length firsty the percentage of total captures
compared to the releases and secondly on the pageenf captures in the trap containing
honey compared to the total captures. This waopedd using an analysis of deviance with

binomial error and consideration of overdisp eriquasibinomial family and F test).
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Results

Circadian activity.

Figure 1 depicts the climatic pattern of the fesgeriment days. PCA showed that
temperature and light intensity were strongly dateel, and inversely correlated with
hygrometry. These three parameters explained tsedkis (62% of inertia) with 27, 26 and
25% of absolute contribution to this axis resp&dyiwhereas atmospheric pressure was quite
independent by characterizing axis 2, 20% of iaewtith 63% of absolute contribution; wind
speed provided 28% of absolute contribution to #xs The stepwise method for selecting
climatic variables to modeF. arisanus captures showed that hygrometry (p< 1le-10),
atmospheric pressure (p=1e-3) and then temperfiside-5) were successively chosen (Fig.
2); wind speed and light intensity were not. Coniteg parasitism rates, first hygrometry (p<
le-10) and then temperature (p=0.01) were sucagsohosen in the model (Fig. 3). All
three other parameters had non significant infleemben any of these two previous climatic
factors was.

We selected the most explanatory nested modebdbn cases. It showed that the
couple temperature/hygrometry and then atmosp peegsure were sufficient to fully explain
the flight variations towards the fruit, while hypgnetry/temperature explained the variations

of parasitism rates.

Influence of sex and physiological state.

The results of the nine first experiments are sgsized in the table 2. Marking the
females with dyes had no significant influence logit flight ability (P = 0.99). Sex is a
fundamental factorH; .4, = 21.27;P < 10%), since no males were caught in the trap. Mating
had no significant influencd?(= 0.90). 0-5d females were less attracted to e than 10-
15d ones K, 1, = 19.55;P < 10°) but no differences appeared between 10-15d ar@680
females P = 0.91). Females which had oviposited the day reefbe experiment were less
attracted to the tragF( 1,= 8.15;P = 10%), but this difference disappeared if the ovipositi
had taken place beyond this 24h periBd=(0.60). Females which had been starved for 24h
were not significantly affected®(= 0.78), but they were less recovered in the wéen the
fast was longer, ., = 14.23;P = 10°).

In both analyses of the last experiment, the facttast length and treatment
significantly interacted. The percentage of capduskarved females significantly decreased
from the second fast daf(,,= 11.29;P = 10% F, ,,= 40.95P = 10*andF, ,,= 67.80P =
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10° during the second, third and fourth days, respet)v Less than 10% of them were
captured after starving for 4d (Fig. 4). Inversdlye proportion of these females recovered in
the trap containing honey tended to increase withfast's length (Fig. 5): the percentage of
starved females preferring the trap containing filowas higher than in fed females the third
(F, 14 = 5.50;P = 0.03) and fourth days( ., = 23.81;P = 10°). This last result however
mainly relies on limited captures of starved feraaad should be carefully considered.

Discussion

Our both analyses underlined the predominant enfle of temperature and relative
humidity on the behavior oF. arisanus Flight and parasitism activities increased with
temperature and inversely to relative humidity (Fiéctually, the strong correlation (r = -
0.95) linking these factors prevented to separhgent The climatic patterns of the five
experimentation days were too similar to enableastical discrimination. Consequently, we
can not exclude that one of these two factors cdigdindeed not directly implied.
Nevertheless, the correlation of both factors viasitmenopteran’s activity is well documented.
For example, the direct positive influence of tenap@e and negative influence of
hygrometry on flight activity has been demonstratedsome Apidae (lwama 1977, Sihag
and Abrol 1986) and Megachilidae (Abrol 1987). Madten, temperature alone has been
shown to be the main elicitor of movement: this vdasnonstrated for some Sphecoidea
(Kapyla 1974), Apidae (Burrill and Dietz 1981, Heaand Hendrikz 1993), Ichneumonidae
(Dyer and Landis 1997, Idris and Grafius 1998),chAoigrammatidae (Boldt 1974) or
Chalcididae (Barbosa and Frongillo 1977). Indeedypterature have rarely no effect on host
selection behaviors, but it has been reported @dkncyrtusp. (Kaya and Anderson 1974).

Furthermore, we showed that the flight activityFofarisanusfemales was secondly
influenced by the barometric pressure. Activity vpassitively correlated with variations of
barometric pressure for the bigger part of the dayt, still decreased while the pressure
increased during the end of afternoon (Fig.). Tienation of this correlation is still unclear.
This may fit with results of Roitberg et al. (1998)d Fournier et al. (2005), who showed that
Leptopilina heterotomaThompson) (Hymenoptera: Eucoilidae) aidichogrammaspp.
(Hymenoptera: Trichogrammatidae), respectively ,samsible to pressure variations. Indeed,
such variations imply climatic changes and may dfuge be associated with higher risk of
mortality. In particular, rainy and windy condit®rcause high mortality for small species
(Wellington 1946). On the other hand we showed t@bmetric pressure no influence on

parasitism activity. Actually, if the pressure aions may translate a risk for flying insects,
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this is less true for ovipositing insects which meded on the fruit and thus less vulnerable to
climatic hazard.

Fopius arisanuss a strictly diurnal insect, flying from dawn tarsset and resting
during the night. However, compared to the weigttemperature and/or hygrometry,
luminosity was non significant. This may cover drestkind of relation between this factor
and the behaviors. A threshold effect might fornepde be suspected. Such an hypothesis
would require some experiments in controlled candg to be examined. Similarly, we did
not notice any effect of wind speed on the actiafyF. arisanus Above 0.8 m.s, wind is
known to limit the movements &. longicaudata(Messing et al. 1997). In our experiments,
we recorded a maximum wind speed of 1 misut all the other records stood below 0.7 .s
(table 2). This speed is too weak to significaratffect F. arisanus

In the second part we analyzed the physiologispkct of host selection. Most of our
experiments were carried out using an infested &miattractant. The stimuli emitted by such
a bait are of course involved in host selectiort, wa must keep in mind that fruits may be
considered as a food source too. None of our exeertis involving a fruit as bait gave results
categorically refuting this hypothesis and somevof result should therefore be cautiously
interpreted.

No males were attracted by the bait, suggestiagtime fruit is not a mating place for
F. arisanus mating occurring elsewhere. Indeed, Quimio & \&al2000), describing the
males’ behavior on the field, reported that theyaenaore frequently encountered in the lower
vegetation than in the canopy. Moreover, we obthesdence that females do not forage on
the fruit for a mate, but most probably for an héang & Messing (2003) noticed that the
mating status oF. arisanushad no influence on its ovocyte production. As sulie mating
has no influence on the egg load which otherwiflaenced significantly our results. Being
an arrhenotokous parthenogenic speétesyisanusdoes not need to mate to lay viable eggs,
but mating is however required to produce femaestherefore an ecological stable strategy.
As males and host fruits are spatially separatdales face a trade-off between looking for
mate and looking for host (Guertin et al. 1996)FImarisanus this assumed trade-off would
yet not be limiting enough to induce an observdifkerence on the flight activity.

On the other hand, we showed that the egg loadspre did influence the females
when foraging for host. Females showed a post-giipn decrease of their foraging
motivation but this difference disappeared aft@4h period without any access to host. As
many synovogenic parasitoids,arisanusmay reabsorb mature eggs when deprived of hosts

(Doutt 1964). This oosomption begins after four slayithout host but can be stopped by a new
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contact with it (Lawrence et al. 2000, Wang and Mg 2003). When presenting host to
females deprived of hosts since a tenth of daysstepped this physiological stress and
decreased their egg load. The oviposition pressuas therefore decreased, as was
subsequently the host foraging behavior. Basicaiynovogenic species may be considered as
periodically proovogenic for egg load pressure pags, i.e. they are periodically egg limited
(Heimpel and Rosenheim 1996). Thus pressure flbesugccording to successful ovipositions
and egg maturation rhythmus. Wang & Messing (2@0®wed that the daily egg production
of F. arisanusis considerable (about 40 eggs per day at this ade$ matches our results:
after a whole day without host, the egg load presstarts again to urge the females to find
hosts. Some behavioral evidence of egg limitatiémis synovogenic species have been
published (see Heimpel & Rosenhein (1996) for meyj¢hough the contrary can be equally
found for Braconidae (Kaiser and Cardé 1991).

We showed that the age influenced the flight bielnaf young females only. The low
activity ofthese young females can be again expthby a lower egg load pressure. Indeed,
the potential fecundity greatly increases for tinst period. Ramadan et al. (1992) noticed
that females reared d@ dorsalisowned about 40 mature eggs at emergence and 120
later. Wang & Messing (2003) equally showed anuwmh from about 20 to 100 eggs for the
same period for females reared®@ncapitata Similarly to our results, Ramadan et al. (1992)
reported the first oviposition at the mean ageoaf days.

Inversely, senescent females were not affeckeghius arisanusfemales produce
mature ovocytes all along their life but this proton decreases after the™&ay: according
to Ramadan et al. (1994), the fecundity of 20-3Esdald females is similar to that of 5 days
old ones. The females of this cohort reached tbezdhe end of their lifespan (Ramadan et
al. (1992) noticed a mean longevity of 15.3 dayshiost deprived females) and owned less
mature eggs. Nevertheless, the foraging motivadeemed to keep constant at this age. As a
synoovogenic specief, arisanus females can not die prematurely, i.e. before tlagytheir
whole egg load. Senescence has thus less infludacefor proovogenic ones (lwasa et al.
1984).It seems that the foraging motivation of female&.adrisanuskeeps constant all along
their life as soon as they reached their maximééptial fecundity at the end of the first week
after emergence (Ramadan et al. 1994).

Finally, we showed that a two days starvation ceduhe flight activity of females.
The proportion of females responding to food stinmdreased from the third day but this
proportion concerned less than ten percentageeofdleased females. Although few of them

were recovered, we observed than these femalelealié the release jar. In our experiments,
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females starved for 48h, showing the first sigaifitsign of sugar deprivation, were not more
attracted towards honey than fed ones. Actuallig, éffect was more induced by a reduction
of their flight abilities than by a clear switch their foraging purpose. The carbohydrate
shortcoming seemed to limit the flight inductioneevbefore to trigger an oriented flight
towards a food source. This could suggest that smeoices in the field, as honeydew or floral
nectar, can be reached by limited motions.

Thus, the foraging motivation ofF. arisanus is mainly ruled by the
temperature/nygrometry and the egg load paramet&rgen its high egg production rate
(Wang and Messing 2003), the latter should notrbieihg in the field. On the other hanH,
arisanusis manly used in tropical humid areas for biologimantrol. As a consequence, the
potentially negative impact of hygrometry has to fdrecisely assessed. If confirmed by
laboratory assays, this factor could seriouslytliisi efficiency. Nevertheless such a negative
impact seems unexpected in an insect coming frentritho Pacific area.
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Figure captions

Captions
Fig. 1. Range of climatic parameters recorded for the fhays of circadian rhythmus
experimentation. The box and whisker plots defetrnedians and quartiles, the isolated dots

are outlying values.

Fig. 2. Circadian rythmus of flight activity. One hundrimmales off. arisanusfemales are
constantly present in the field cage with a gluéd,infested orange. Evolution per hour of
captures, temperature, hygrometry and barometmsspure mean data. No captures were
recorded during the night (08h PM-06h AM).

Fig. 3. Circadian rythmus of parasitism activity. Twengales of. arisanusfemales were
offered a fly infested banana every 2h. Evoluti@r 2h of parasitism, temperature and

hygrometry mean data.

Fig. 4. Influence of starvation on flight activity. Evolah of the percentage of re-capture of

50 releasedF. arisanusfemales starved for 1-4d.

Fig. 5. Influence of starvation on foraging motivation.diwion of the distribution of re-
capture between a honey baited trap and a hosinkaire baited trap of 50 releaded
arisanusfemales starved for 1-4d.
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Table 1. Treatment applied to the treated cohort inthe sex and

physiological status influence experments.

Experiment Treatment

Sex Males

Mating Females reared without males

Egg load Females with free access to a fly infestadge for 24h the
24h before the experiment (1) or 48h before (2)

Age Females 0-5d old (1) or 20-25d old (2)

Alimentation Females starved 24h (1) or 48h (2pbteethe experiment

* Control and treated females had free accessftoimfested orange for 24h 2d before the

experiment to homogenize egg resorption

Table 2. Sex and physiological status influence: egarison of
mean captures of females from the control and tread cohorts
(NS: non significant; ** P< 10% ** P < 107

_ Control cohort Treated cohort
Experience _ _ Result
(capturest ci95)  (capturest ci95)
17.6+ 2.4
Dye test 17.6+ 3.2 NS
17.8+ 3.2
Sex 11.6+ 4.6 0.5+ 0.9 i
Mating status 8.4+ 4.3 8.0+ 3.7 NS
Egg load 24h 14.0+ 4.1 6.0+ 3.6 i
Egg load 48h 16.5+ 4.2 14.9+ 4.0 NS
Starvation 24h 20.4+ 25 19.9+ 2.4 NS
Starvation 48h 22.4+ 2.9 13.5+ 3.6 i
Age (0-5d) 19.9+ 4.0 8.0+ 2.7

Age (15-25d) 11.4+ 2.6 11.1+ 3.5 NS




ANNEXE 9 Liste des composés volatils présents dales pontes de Tephritidae

Composition (%) ©

Composés @ IRR @
B. zon C. cap C. ros
Monterpénes hydrocarbonés
a-pinene 953 1,8 tr tr
B-pinene 998 m (3,5) tr -
limoneéne 1044 23,6 4,0 1,3
y-terpinene 1075 0,4 - -
terpinole ne 1089 0,7 - -
Monoterpénes oxygénés
citronellal 1165 - tr
iso-menthone 1181 0,8 0,8 0,8
o-terpiné ol 1207 m (1,5) m (1,1) m (0,6)
y-terpinéol 1213 0,7 0,6 0,4
citronellol 1238 tr 1,4 3,0
pulé gone 1256 0,8 1,7 2,6
géraniol 1264 - 0,8 1,3
géranial 1283 - tr 0,8
acétate d’isobornyle 1304 0,9 0,6 0,3
acétate de néryle 1391 tr 0,4 0,2
propanoate de citronellyle 1451 0,6 0,3 0,5
propanoate de géranyle 1482 1,4 1,4 0,7
butanoate de géranyle 1569 m (1,6) m (1,0) m (1,1)
Sesquiterpénes hydrocarbonés
o-cubébene 1371 tr 0,4 0,6
O-copaene 1400 1,3 2,4 2,4
B-bourbonene 1412 1,7 4,3 4,5
B-ylangene * 1445 tr 0,5 0,5
n.i. (MM=204) 1455 0,7 1,0 1,0
o-guaiéne 1462 2,0 2,9 3,0
guaia-6,9-diene 1467 23,8 35,7 35,5
9-é pi-(E)-caryophyllene 1475 1,9 3,4 2,9
calaménene (isomere) 1492 1,5 2,2 2,1
o-sélineéne 1516 1,5 1,8 1,9
a-muuroléne 1523 2,0 1,8 2,3
B-bisabolene 1526 0,9 0,8 1,0
y-cadinene 1540 0,8 1,1 1,4
o-cadinene 1546 m (4,0) m (3,8) m (4,5)
trans-calaménene 1554 m (4,0) m (3,8) m (4,5)
B-calacorene 1569 m (1,6) m (1,0) m (1,1)
Sesquiterpénes oxygénés
n.i. (MM=218) 1551 1,7 1,1 1,2
furopélargone A 1558 m (1,1) 1,6 2,1
n.i. (MM= 218) 1560 m (1,1) - -
n.i. (MM= 218) 1620 tr 0,9 1,0

n.i. (MM= 218) 1585 0,6 - -
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Composition (%)

Composés IRR®
B. zon C. cap C. ros

Dérivés aromatiques

4-mé thylanisol 1036 tr - -

o-Cymene 1039 1,9 tr m (0,4)

acétate de benzyle 1174 2,7 0,7 tr

2,5-dimé thoxy-para-cymene 1439 tr - -
Dérivés azotés

mé thoxyphényloxime 900 0,3 1,9 tr

phénylmé thylhydrazne * 1131 - tr tr

N-éthylaniline * 1145 tr tr tr
Divers

6-mé thyl-5-he ptt n-2-one 997 m (3,5) tr 0,3

2-é thyl-1-he xanol 1037 0,2

naphtalene 1207 m (1,5) m (1,1) m (0,6)

tridécane 1312 tr tr tr

mé thyl-y-ionone 1500 43 6,9 45

6-mé thyl-0-ionone 1537 1,7 1,4 1,0

n.i. (MM=234) 1614 0,6 0,6

n.i. (MM=232) 1655 0,6 0,4 0,5

n.i. 1665 0,5 1,3 0,7

n.i. 1700 tr 0,5 0,4

1.1 1728 2,1 2,2 2,5
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RESUME

Fopius arisanus, le droit a I'erreur.
Spécificité parasitaire et sélection de I'hote chez un parasitoide ovo-pupal de mouches des fruits Tephritidae.

La famille des Tephritidae comprend de nombrewagaurs des cultures fruitieres d’'importance majeuear
contrdle nécessite des outils de lutte utilisable@ss un contexte de développement durable dedldgrie. La
lutte biologique est 'un de ces outils. L'empl@ Eopius arisanugSonan) a Hawaii compte parmi les succes les
plus remarquables de ce type de lutte. Ce pardsimio-pupal a donc été introduit in 2003 & Lamén afin
d’y limiter les populations des huit espéces dehrfigplae d’'importance économique, en particuberctrocera
zonata(Saunders). Cette étude regroupe les travaux maméses comportements innés des femelles-de
arisanusen termes de reconnaissance, d'acceptation etcdisiation de 'héte dans son habitat.

Nos résultats montrent qie arisanusparasite toutes les especes locales de Tephritidagsibles » mais rejette
les ceufs de la Muscid&&tomoxys calcitranglL.). Il préféere cependant les espéces de la tdés Dacini. Sa
survie pré-imaginale sur ces espéces est en regameh inégale, voire nulle dans le cas Rkectrocera
cucurbitag(Coquillett) qui encapsule ses larv&mpius arisanusontourne la réponse immunitaire Bezonata
et probablement des autres espéces-hbtes. Cesatg@snbus ameénent a supposer que les interactidtes h
parasitoide sont modelées par des mécanismes @éegripropres a un grand un nombre de T ephritidae.
Nous montrons qué-. arisanusrépond a des synomones issues de nombreuses damid@niques. Ce
comportement généraliste peut I'amener sur dessfrudbn hotes de Tephritidae. Il répond a des karoes
issues des féces et pontes de Tephritidae, maiswpapontes d&. calcitrans Sa réaction innée aux stimuli
visuels est également peu spécialisée puisqudisgimine qu'entre des informations achromatiquesvol des
femelles vers le micro-habitat de I'h6te est pabément régulé par leur &ge et la pression oviseytaix jours
apres |I'émergence, leur fécondité potentielle et froduction d’ceufs sont tres élevées, ce qui E=mitiver
une prospection constante jusqu’a la fin de lear vi

Le comportement inné d& arisanusau laboratoire est donc celui d’'un endoparasittrigie polyphage bien que
spécialisé aux Tephritidae. Nous discutons de fjmdéon entre ce comportement et la variabilitésdea
environnement originel. En particulier nous nousi@ssons aux « erreurs » générées par ce com@uitem
généraliste. Puis nous discutons de I'utilisatiercd parasitoide en termes de lutte biologiquesicjas.

Mots-clés : parasitoide ovo-pupdlitte biologique écologie comportementald@ ephritidae Braconidae Opiinae

Fopius arisanus, be right to be wrong.
Host specificity and host selection of an egg-pupal parasitoid of tephritid fruit flies.

Many Tephritid fruit fies are major pests of fraitops. Their management needs techniques suhimgdntext
of sustainable agriculture development, as is Ilgickd control. The use dfopius arisanugSonan) in Hawaii
belongs to the greatest success of this technifjois. egg-pupal parasitoid was therefore introduceidte 2003
in La Reunion to control the populations of thehtidocal tephritid pests, especialBactrocera zonata
(Saunders). This study gathers the experimentattanged out on the innate behaviouFofarisanusfemales:
how do they recognize, accept and locate their msstle its habitat?

Fopius arisanusparasitized all local tephritid pest species byected the eggs of the Muscid&omoxys
calcitrans(L). It therefore preferred the eggs of speciethefDacini tribe. Its pre-imaginal survival wasosigly
variable between the host-species, or even nulBactrocera cucurbitagCoquillett) which encapsulated its
larvae. Fopius arisanusovercame the immune responseBofzonataand probably of other host-species. We
hypothesized that the host-parasitoid interactiehson generic mechanisms, shared by numerousriiejae.
We moreover show thd. arisanusresponded to synomones fom numerous botanic fesnili his generalist
behaviour might even lead it to habitats whichresehost for Tephrititdae. It responded to kairomsfrom the
feces and egg masses of Tephritidae, but did n&gt masses @&. calcitrans Its innate reaction to visual
stimuli was also few specialised, since it discrimied only between achromatic informations. Thghfliof
females towards host habitat was mainly regulatedde and egg load: 6d old females have a very pagéntial
fecundity and egg production, keeping apparentéyftliaging motivation constant until their death.

Inside the laboratoryF. arisanus behaves innately as a very polyphagous endoparhsgipecialised on
Tephritidae. We discuss the appropriateness ofhliblsaviour in its highly variable original enviroent. We
consider particularly the “errors” generated bystpeneralist behaviour. Finally, we discuss abbatuse of this
parasitoid in classical biological control prograesn

Keywords: egg pupal parasitoid; biological contta¢havioural ecology; Tephritidae; Braconidae Qgein
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