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« Le principal fléau de I'humanité n'est pas I'ignorance, mais le refus de savoir »

Simone de Beauvoir

« L'amour pour tous les étres vivants est | attribut le plus noble de 'homme. »

Charles Darwin

« La disparition d’une espéce vivante est une insulte a la création, est une plaie que I'on
inflige a la nature et qui est inguerrissable »

Thérésien Cadet
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Préambule

Laissez-moi vous conter I'histoire d'un Roi, un Roi des foréts des plaines des hauts de I'lle de
La Réunion. Ce roi, fier et robuste, imposant courbe et recourbe son buste. Je veux parler bien sr du
Tamarin des hauts. Cet arbre, qui n'existe nulle part ailleurs, tisse un lien de parenté étroit entre La

Réunion et Hawai'i qui est habitée par son plus proche cousin, le Koa.

Aujourd’hui, le roi est malade, le roi faiblit, le roi se meurt. Il ploie devant I'envahisseur. Le
belliqueux conquérant australien n’est pas grand mais il est vaillant ! Son artillerie est lourde et sa
frappe, est chirurgicale. Tel le moustique, il pique puis suce la seve du suzerain. On le nomme ici-bas,
le psylle du Tamarin. Le soudard, repéré depuis 2006 sur le fief réunionnais, ne faiblit devant aucun

régiment : aucun prédateur ne vient a bout de son avancement.

Voici maintenant trois étés que je fus adoubée. C'est a moi de diligenter une audacieuse
armée. Je vais alors vous divulguer ma stratégie militaire. J'ai choisi les plus illustres, les plus vaillantes,

les plus sanglantes des soldats, mesdames les bétes a bon dieu, les coccinelles.

Premiéere halte : dresser |'historique !

Quelles armées ont été enrégimentées dans les iles ?

Certaines coccinelles sont chauvines et sont donc sensibles a la déprime. Ma premiere mission

est de comprendre quelles sont les conditions des lignées a vouloir coloniser de nouvelles contrées.

Deuxieme halte: les recrues provinciales.

Qui est mobilisable sur le canton ?

« Ami, entends-tu le vol noir des psylles couards sur nos plaines ?»

(Chanté)

Toutes les armées de coccinelles ne sont pas conformes pour réussir la mission. Certaines
combattent pucerons, d'autres cochenilles. Notre combat requiert alors I'escadrille, des mangeuses
de psylles. Ainsi, j'ai accompli un périlleux périple d'un an a la rencontre de chaque lignage de
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coccinelles psylliphages sur les champs de batailles. Constat : nous manquons cruellement de

disciples.

Troisieme halte : étude des stratégies voisines.

Quelle manceuvre a choisi le Roi Koa ?

Sachez-le, nous ne sommes pas le seul royaume attaqué. Le territoire d'Hawai'i a d{ faire front
au méme assaut voila une cinquantaine d'années. Face au constat similaire sur ses troupes
psylliphages, le bon Roi Koa a choisi d’appeler la Iégion étrangére. Familiarisée avec |'envahisseur car
originaire du méme territoire, la coccinelle Harmonia conformis ne recule pas devant I'ennemi. C'est
pourquoi j'ai décidé de I'appeler, moi aussi. C'est ainsi que notre fabuleuse alliée s'est retrouvée
confinée pour que je puisse I'examiner. Car convoquer cette armée est risqué. Les coccinelles ont la
facheuse maniere de dévorer méme leurs confédérées ! C'est a moi de mesurer le risque encouru a

lacher cette nouvelle venue.

Stendhal disait : « Quand on est roi, gue peut-il manquer ? D'étre Dieu. ».

I me tarde alors d’accomplir cette quéte a venir, au moyen de ma divine équipée, pour sauver

notre Roi adoré.

Longue vie au Roi !
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Introduction générale
1. Concepts généraux
1.1. Invasions biologiques

Les invasions biologiques, un phénomeéne déja mentionné par Darwin en 1859 dans « On the
origin of species », se produisaient bien avant I'apparition de I'espéce humaine. Dans le contexte des
échelles de temps géologiques, les invasions biologiques sont considérées comme des phénomenes
naturels. La définition la plus englobante, qui intégre a la fois les dimensions spatiales et temporelles,
est celle proposée par Williamson 1996: « Une invasion biologique se produit lorsqu'un organisme,
de n'importe quel type, arrive dans un lieu au-dela de sa répartition géographique antérieure ».

Les activités humaines, telles que le commerce international, le transport, et la modification
des paysages, facilitent sans précédent la dispersion des espéeces exotiques a travers le globe (Pysek
and Richardson, 2010) ce qui perturbe les écosystemes et modifie les communautés biologiques
(Chapin et al., 2000; Simberloff et al., 2013). L'influence humaine omniprésente dans les écosystemes
accélere ces dynamiques d'invasion qui prennent une importance accrue. En effet, 'augmentation des
invasions biologiques représente une menace majeure pour la biodiversité. La compréhension de ces
concepts est donc capitale pour développer des stratégies de conservation efficaces et atténuer les
impacts négatifs anthropiques sur les écosystéemes naturels (Crutzen and Stoermer, 2021).

Pour comprendre les invasions biologiques, il est essentiel de saisir les concepts d'espéces
endémiques, indigénes, et exotiques. Une espece endémique est une espéece qui est originaire d'une
zone géographique spécifique et qui ne se trouve naturellement nulle part ailleurs (Primack, 2006).
Une especes indigene ou autochtone occupe une région ou un écosystéeme sans intervention humaine
; elle y est établie naturellement (Schwartz, 1997). Une espece exotique est typiquement définie en
fonction de son mode d'introduction et de son adaptation a un nouvel environnement (Woods and
Moriarty, 2001). Selon un critere humain, une espece devient exotique si elle a été transportée,
intentionnellement ou non, par I'homme, franchissant ainsi des barrieres naturelles qui auraient
autrement limité sa dispersion (Noss and Cooperrider, 1994), nous nous baserons sur cette
terminologie pour la suite de nos travaux. D'un point de vue évolutif, une espece est considérée
comme exotique si elle ne s'est pas adaptée ou évoluée pour s'intégrer harmonieusement dans son
nouvel habitat, demeurant en quelque sorte étrangere a I'écosysteme local (Woods and Moriarty,

2001). Enfin, sous I'angle de la distribution historique, le terme "exotique" désigne les especes qui
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vivent en dehors de leur aire de répartition naturelle et originelle, un usage courant parmi les

biologistes de la conservation pour identifier les especes non autochtones (Hunter and Loiselle, 1996).
1.1.7  Etapes d’une invasion

L'invasion biologique, selon Richardson et al.,, 2000, peut étre décrite comme un processus
complexe et dynamique qui se déroule en plusieurs étapes clés.

Ces étapes sont essentielles pour comprendre comment les espéces exotiques s'introduisent,
s'établissent, et finalement deviennent envahissantes dans de nouveaux écosystemes. Le processus

peut étre généralisé en plusieurs phases principales (Figure I-1) :

1. Introduction : Cette premiere étape concerne le transport et I'entrée d'une espéce hors de son
aire de répartition naturelle.

2. Etablissement : Aprés leur introduction, les espéces doivent survivre dans leur nouvel
environnement. Cela implique la survie a court terme, la croissance, la reproduction et la formation
de populations viables.

3. Propagation : Une fois établies, les especes exotiques commencent a se disperser au-dela de leur
point d'introduction initial. La capacité de dispersion dépend de divers facteurs, y compris les traits
de vie de I'espece et les caractéristiques de I'écosysteme hote.

4. Invasion et impact : Les especes envahissantes peuvent avoir un large éventail d'impacts
écologiques, économiques et sociaux sur les écosystemes qu'elles envahissent. Ces impacts
peuvent inclure la modification de la structure et des fonctions des écosystemes, la diminution de

la biodiversité et des colts économiques importants pour leur gestion et leur controle.

L'hypothése « The tens rule », proposée initialement par Williamson et Fitter en 1996, suggere
gu'en moyenne, sur cent especes introduites dans un nouvel environnement, dix réussiront a s'établir,
et parmi ces dix, une seule deviendra envahissante, c'est-a-dire qu'elle se répandra et aura un impact
significatif sur son nouvel environnement.

Cependant une analyse plus récente des tendances temporelles des invasions biologiques sur

les 200 derniéres années montre une augmentation progressive de ce taux. Avec environ 46 000
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Figure I-1. Schéma des barrieres principales qui limitent la dispersion selon Richardson
et al. 2000. Les traits horizontaux représentent les différentes barriéeres. Les fleches a a f
indiquent les chemins suivis par les espéces pour atteindre les différents états, d'introduit a
envahissant dans la communauté naturelle. Le franchissement des barrieres n'est pas
irréversible. Par exemple, la destruction de I'habitat soit pose de nouvelles barrieres (qui
pourraient limiter la propagation de l'espece ou I'amener a I'extinction locale), soit permet au
taxon de survivre ou de se propager.
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premiers enregistrements plus de 17 000 especes se sont établies soit environ 37% (Seebens et al.,

2017).
1.1.2  Facteurs influengant les invasions biologiques

Les dynamiques écologiques impliquées dans les processus d'invasion et d'acclimatation des
especes sont influencées par une interaction complexe entre invasibilité du milieu, invasivité de
I'espece et évenements aléatoires (Figure I-2).

Les paramétres, tels que la température, la lumiére, I'humidité, la composition du sol et la
disponibilité en eau, jouent un réle déterminant dans I'établissement et la survie des especes dans un
écosysteme. Néanmoins, les parametres expliquant I'établissement ou non des especes varient selon
la taxonomie (Allen et al.,, 2013). Ces paramétres réunis déterminent ce qu’on appelle « l'invasibilité »
d'un milieu pour une espece. Par exemple, des paramétres abiotiques comme la température affectent
les processus métaboliques et la répartition géographique des organismes (Aksit et al., 2007; Corcos
et al, 2018). La lumiere et la photopériode, influence la croissance des plantes et le développement
des invertébrés (Aksit et al., 2007; Gonzalez-Mufoz et al,, 2011; Omkar and Pathak, 2006; Zirbel and
Brudvig, 2020). L'humidité et la disponibilité de I'eau sont des facteurs limitant dans la distribution
des especes terrestres et sont déterminantes pour la vie aquatique (Krahulec and Leps, 1994). Enfin,
la composition du sol influence la nutrition des plantes en impactant I'établissement de certains
microorganismes comme les bactéries ou les champignons (Clua et al., 2018; Michaelis and Diekmann,
2018; Verbruggen et al, 2013; Zirbel and Brudvig, 2020). Le gradient d'altitude offre une grande
diversité d’habitat et augmente donc le nombre de niches écologiques d'un écosysteme (Dewar and
Richard, 2007; Slaton, 2015; Steinbauer et al.,, 2016). Il peut par exemple, modifier la disponibilité des
ressources alimentaires, influencant ainsi les chaines alimentaires et les interactions prédateurs-proies
(Sam et al., 2015).

Des parametres biotiques influencent la stabilité des écosystemes. Ceux présentant une
grande diversité spécifique sont moins vulnérables aux perturbations provoquées par des espéces
envahissantes, car ils offrent moins d'opportunités de niche pour les nouveaux arrivants (Case, 1991;
Elton, 2020). Les niches écologiques vides offrent en effet une opportunité aux especes envahissantes
car elles leur permettent de s'établir sans compétition directe pour les ressources (Schmitt, 2020). Les
interactions écologiques, telles que la prédation et la compétition, sont centrales dans les dynamiques
d'invasion (Dick et al, 2017). L'absence de prédateurs naturels confére aux especes exotiques un

avantage, favorisant leur expansion rapide et leur domination sur les especes natives. Inversement,
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Figure I-2. Catégorisation des facteurs pour évaluer le succes de I'établissement des
especes introduites. D'apres Edirisinghe et al. 2021. Les cercles représentent les conditions
favorables et nécessaires a l'invasion réussie d’une espéce. La réunion de ces trois conditions
(invasibilité du milieu, invasivité de I'espéce et évenements stochastiques favorables) assure

le succes d’établissement de 'espéce.
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une forte prédation dans un nouvel écosysteme peut limiter leur établissement (Andersen and
Elkinton, 2022; Chesson, 2000; Gaymer and Thiel, 2011).

Les traits d'histoire de vie influencent également I'établissement d'une espece en déterminant
son «invasivité ». Lorsqu'une espece envahissante posseéde un avantage compétitif pour les
ressources sur les especes natives, cela peut conduire a une dominance dans le nouvel écosysteme.
Une forte capacité compétitive permet a l'espece envahissante de s'approprier les ressources
nécessaires a sa survie et sa reproduction, limitant ainsi les opportunités pour les especes natives
(Nicholson et al., 2022; Schopt Rehage et al., 2020; Tilman, 1982). Les caractéristiques spécifiques a
chaque espéce, telles que la taille, la masse, et le régime alimentaire, affectent également leur capacité
de reproduction et de dispersion (Blackburn et al., 2009; Evans and Gunther, 2005; Lawton et al., 1997;
Williamson, 1996).

Bien que des recherches plus approfondies aient révélé que les conditions de sélection des
caracteres r et K, définies par MacArthur et Wilson en 1967, sont plus complexes qu'une simple
régulation de la population dépendante ou indépendante de la densité (Reznick et al., 2002), les
especes sont frequemment catégorisées selon les syndromes r ou K. Les stratégies r et K influencent
I'invasion d'espéces de diverses maniéeres. Les especes a stratégie r sont souvent des envahisseurs plus
efficaces en raison de leurs taux de reproduction élevés et de leur croissance rapide, ce qui leur permet
de tirer parti des environnements imprévisibles. En revanche, les especes a stratégie K, qui ont des
taux de reproduction plus faibles et des niches plus spécialisées, peuvent étre plus résistantes car elles
peuvent établir des populations stables et durables une fois établies dans un nouveau milieu
(MacArthur and Wilson, 1967).

Les espéces généralistes sont capables de s'adapter a une large gamme de conditions
environnementales et de ressources alimentaires. Elles ont souvent une distribution géographique
vaste car elles ne sont pas limitées par des exigences écologiques spécifiques. Cette flexibilité leur
permet de coloniser de nouveaux habitats plus facilement et de résister a des perturbations
environnementales (Blackburn and Duncan, 2001; DeWitt et al., 1998; Ramiadantsoa et al., 2018). A
I'opposé, les especes spécialistes ont des besoins écologiques tres précis, que ce soit en termes
d’'habitat, de climat, ou de sources de nourriture (Futuyma and Moreno, 1988; Scheiner, 2002). Leur
capacité a s'adapter a différents environnements est limitée, ce qui les rend vulnérables aux
changements écologiques et a la perte d'habitat. Les spécialistes peuvent cependant exceller dans
leur niche écologique spécifique, souvent grace a des adaptations morphologiques,
comportementales ou physiologiques avancées (Ramiadantsoa et al., 2018).
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Enfin, il est essentiel de considérer I'adéquation de niche, c'est-a-dire la complémentarité entre
I'invisibilité du milieu et I'invasivité de I'espece comme un facteur déterminant du succes des invasions
biologiques (Blackburn and Duncan, 2001; Bomford et al., 2010; Peterson et al., 2011).

La réussite des introductions est aussi influencée par des parametres aléatoires ou
« évenements stochastiques ». Par exemple par des facteurs génétiques, comme la taille initiale de la
population, le taux d'introduction, et la diversité génétique, appelés conjointement « pression de
propagule » (Drake and Lodge, 2006; Kempel et al., 2013; Lockwood et al.,, 2005; Tabak et al., 2018),
avec des conséquences sur la dérive génétique et la consanguinité (Frankham, 2005; Franks et al.,
2011). Néanmoins, des cas spécifiques montrent que certains goulots d'étranglement génétiques
peuvent avoir des effets bénéfiques, en purifiant les alleles déléteres et en réduisant les conséquences
négatives de la consanguinité (Facon et al., 2011).

La destruction de I'habitat peut faciliter I'établissement d'espéces en créant des niches
écologiques perturbées et moins compétitives (Loiselle et al, 2010; Moritz et al., 2008). Ces
environnements dégradés offrent souvent de nouvelles opportunités pour les espéces, qui peuvent
s'adapter et exploiter ces conditions modifiées plus efficacement que les especes natives (Comont et
al., 2014; Nee and May, 1992; Tilman et al., 1994).

Le changement climatique peut favoriser I'établissement d’especes exotiques en déplagant les
zones de température et de précipitations idéales (Lindsey and Dahlman, 2020; Tarmizi, 2019), et en
perturbant les équilibres écologiques existants, offrant ainsi de nouvelles opportunités pour

I'expansion des especes introduites (Facey et al., 2014; Kordas et al., 2011; Nicholson et al., 2022).
1.1.3  Le cas des invasions en milieu insulaire

Les milieux insulaires, singuliers et isolés des environnements continentaux, sont des zones
écologiques particulieres qui se trouvent soit sur des masses terrestres isolées comme des montagnes
ou des lacs, soit en tant qu'iles sur les océans. Whittaker en 1998 distingue trois types d'iles : les iles
océaniques Vvéritables, formées par des phénomeénes géologiques tel que le volcanisme, qui n'ont
jamais été connectées aux continents ; les iles continentales, qui se sont détachées des continents par
des mouvements tectoniques ; et les iles résultant de la submersion de parties de continents.

Un exemple éloquent de ce processus est la formation des communautés de faunes et flores
des iles océaniques, un concept théorisé par (MacArthur and Wilson, 1967) dans « The theory of island
geography ». Selon cette théorie, les iles, surtout les petites, ont une biodiversité moindre en raison

de leur espace limité et de leur isolement, qui intensifient les taux d'extinction. La colonisation de ces
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iles est entravée par la distance a d'autres terres, leur taille, et les capacités de dispersion des especes,
conduisant souvent a un appauvrissement du pool génétique initial, phénomene connu sous le nom
de disharmonie des communautés (Blondel, 1995; Cowie and Holland, 2006; Midway and Hodge,
2012; Simberloff, 1974). Typiquement, les iles sont plus riches en plantes, insectes, oiseaux et chauves-
souris, par opposition aux amphibiens et mammiferes non volants qui sont moins courants (De
Queiroz, 2005) (Figure I-3).

Les milieux insulaires favorisent également des adaptations uniques, désignées sous le terme
de syndrome d'insularité (Blondel, 1986). Ce syndrome englobe des ajustements tels que
I'élargissement des niches écologiques, des changements morphologiques et des adaptations
comportementales pour survivre dans des environnements restreints et souvent sans prédateurs. Par
exemple, des adaptations alimentaires chez certains Iézards et iguanes qui incorporent de nouvelles
plantes a leur régime (Le Péchon et al., 2013; Olesen and Valido, 2003; Wikelski and Wrege, 2000) ou
des modifications de taille, comme le nanisme ou le gigantisme, liées a des changements dans les
pressions de prédation et de compétition (Herridge and Lister, 2012; Meiri et al., 2011; Michaux et al.,

2002; Pafilis et al., 2009; Runemark et al., 2014).
1.1.4  Impact écologique des invasions biologiques

Les invasions biologiques exercent une pression sur la structuration, la composition et les
processus des communautés écologiques, altérant significativement les interactions écologiques et
les dynamiques écosystémiques. A court terme, ces invasions peuvent redéfinir les processus
écosystémiques a travers des modifications de la composition en espéces et des interactions biotiques
(Shea and Chesson 2002, Hui et al. 2020). Elles peuvent aussi perturber les réseaux trophiques,
notamment en augmentant leur connectivité grace aux nouvelles especes établies (Lurgi Rivera, 2014).
Sur le long terme, les invasions biologiques imposent des pressions évolutives significatives
(Cavender-Bares et al, 2019). Les impacts peuvent persister méme si l'invasion échoue a terme
(Buchberger and Stockenreiter, 2018), démontrant ainsi l'influence durable des invasions sur les
écosystemes. Ces études soulignent l'importance critique des invasions biologiques dans la

transformation des écosystemes a divers niveaux.
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Figure I-3. Modele d'équilibre de la théorie de biogéographie insulaire de MacArthur
et Wilson (1967) . Impact de la taille de l'ile sur le taux d'extinction (a) et influence de /a
distance au continent sur le taux de colonisation (b). La prédiction de la richesse spécifique
est représentée sur l'axe des x, des fleches en pointillés indiquent les points d'équilibre entre
les taux d'immigration et d'extinction, selon Warren et al,, 2075.
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1.1. Communautés écologiques

Une communauté écologique, souvent appelée communauté biotique, est définie comme un
groupe d'organismes en interaction coexistant dans un environnement ou un habitat partagé. Une
communauté écologique est caractérisée par des relations spécifiques telles que la compétition
(Tilman, 1982), la prédation (Holt, 2009), la symbiose (Clay, 2001) ou encore le mutualisme (Fath,
2007). Ces interactions sont essentielles pour faconner la structure, la composition et le
fonctionnement de la communauté, influengant ainsi sa conservation et sa stabilité globale (Krebs,
2014; Morin, 1999). Une définition englobante de la communauté peut étre considérée comme "un
ensemble d'organismes de différentes espéces coexistant dans un lieu et une période donnés" (Levins

and Lewontin, 1980; Vellend, 2010).

La diversité et la quantité des especes constituent des indices essentiels de la vitalité de
I'ensemble des communautés d'un milieu ou « écosystéeme » (Doak et al., 1998; MacNally, 1995), c’est-
a-dire sa capacité a maintenir sa structure, ses fonctions et ses processus essentiels au fil du temps,
tout en étant capable de résister et de se remettre des perturbations externes (Haskell et al., 1992;
Rapport, 1998). En effet une grande diversite favorise généralement la redondance des traits
fonctionnels dans une communauté (Dalerum et al., 2012). Cette redondance permet a I'écosysteme
de mieux résister aux perturbations. Si une espece ayant un réle écologique particulier est diminuée
ou éliminée a cause d'une perturbation, d'autres especes ayant des fonctions similaires peuvent
compenser cette perte, maintenant ainsi les processus et les services écosystémiques (Biggs et al,

2020; Pillar et al., 2013).
1.2.1.  Facteurs influengant les communautés écologiques

Les communautés écologiques sont des entités dynamiques ; elles sont influencées par divers
facteurs abiotiques tels que le climat (Anderson et al., 2007; Boukoftane and Benrima, 2018; Corcos et
al., 2018; Facey et al., 2014; Srivastava et al., 2020), le type et I'occupation du sol (Anderson et al., 2007,
Egerer et al, 2017), la disponibilité des ressources (Tilman, 1990, 1982) et les caractéristiques
géographiques (Stevens and Willig, 2002). Ces facteurs déterminent la distribution et I'abondance des
especes au sein de la communauté. Elles peuvent également subir des changements au cours du
temps en raison de processus naturels tels que la succession écologique (Palmer et al., 1997; Webb et

al., 2002) ou d'influences humaines (Grez et al., 2008; McWilliams et al., 2019; Nee and May, 1992) ou
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du changement climatique (Kordas et al., 2011). Les communautés écologiques sont souvent tres
complexes et leurs études ne sont en général possibles qu'en se focalisant sur un sous-groupe
spécifique au sein d'une communauté plus large (Morin, 1999). Ces choix sont guidés par des critéres
tels que la taxonomie (Hutchinson, 1978), le réle écologique (Fauth et al.,, 1996; Root, 1967), ou des
interactions spécifiques d'intérét (Hairston et al,, 1960; Lindeman, 1942; Oksanen et al, 1981). Ce
faisant, ils excluent implicitement les autres éléments de |'écosysteme. Cette approche a été désignée
par différents termes dans la littérature scientifique : "assemblage" (Fauth et al., 1996), "guilde" (Root,
1967), "ensemble d'especes ayant une écologie similaire” (Chesson, 2000) ou "communauté
horizontale" (Loreau, 2010). Ces approches offrent le bénéfice de simplifier la structure des réseaux
d'interactions biotiques. Néanmoins, il est essentiel de considérer que les populations a I'état naturel
s'inscrivent systématiquement dans le cadre de communautés écologiques de divers degrés de
complexité, interagissant régulierement avec un large éventail d'autres especes (Morin, 1999).
D’autant plus que certains groupes taxonomiques comme les microorganismes ou les invertébrés

restent sous-étudiés (Foissner, 1999; Hughes et al., 2001; Wilson, 1992).

Les communautés d'arthropodes se caractérisent par leur remarquable diversité. Les insectes
constituent le groupe d'organismes le plus diversifié sur Terre. Ils sont présents dans tous les
écosystemes, a l'exception des fonds marins océaniques (Grimaldi and Engel, 2005). Hammond a
avancé en 1992 que les arthropodes représentent 65 % de I'ensemble de la biodiversité identifiée.
Grimaldi et Engel en 2005 ont |légerement révisé ce chiffre a 58 %, alors que Samways en 1993 a estimé
qu'ils forment 81,3 % du total des especes animales recensées, si I'on exclut les protozoaires. Cette
diversité se reflete dans le large éventail d'especes que I'on trouve au sein d'une méme communauté
(Schowalter, 2013). Ces communautés font partie intégrante des écosystémes, jouant des roles
essentiels tels que la pollinisation et la décomposition. Elles servent également de sources de

nourriture pour d'autres animaux.
1.22. Les communautés en milieu insulaire

Malgré une biodiversité souvent réduite par rapport aux continents, les iles montrent des taux
d'endémisme exceptionnellement élevés, mettant en évidence des processus évolutifs uniques (Kier
et al., 2009). Emerson en 2002 propose que la diversité spécifique observée sur les iles découle de

plusieurs dynamiques : la spéciation suite a des effets de goulot d'étranglement ou de fondation, de
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multiples vagues de colonisation, la formation de barrieres abiotiques favorisant la diversification au
sein des populations, et la radiation adaptative exploitant les niches écologiques variées disponibles.

Lorsqu'une espece colonise une ile, elle n'emmene qu'une fraction de la diversité génétique
de sa population d'origine, un phénomeéne connu sous le nom d'effet de goulot d'étranglement. Ce
processus réduit la diversité allélique, avec la possible perte d'alleles rares, résultant en une diversité
génétique souvent inférieure a celle de la population source (Frankham, 1997). La radiation évolutive
est bien documentée dans divers contextes insulaires, comme chez les plantes a Hawai'i (Jorgensen
and Olesen, 2001), les pinsons de Darwin aux Galapagos (Grant and Grant, 2002; Tebbich et al., 2010),
les lézards Phelsuma aux Seychelles (Austin et al., 2004; Radtkey, 1996) ou les papillons Papilio au
niveau mondial (Condamine et al., 2023).

Enfin, sur le plan comportemental, I'absence de prédateurs conduit a une diminution des
comportements défensifs, un phénomene appelé naiveté insulaire, qui peut cependant évoluer
rapidement avec l'introduction de nouveaux prédateurs, conduisant a un réajustement des
comportements et des réponses de stress (Berger et al., 2007; Blumstein and Daniel, 2005; Rod| et al.,
2006; Romero and Wikelski, 2010). Ces caractéristiques soulignent le réle des iles comme modeles

naturels pour I'étude de I'évolution écologique et biologique.
1.2. Lutte biologique

La compréhension des invasions biologiques est capitale non seulement pour en atténuer les
impacts négatifs, mais également pour exploiter ce phénomene dans le cadre de stratégies de
translocation d'espéces pour la conservation et d'introduction ou d'amplification pour la lutte
biologique (Gibbs et al., 2008; Griffith et al., 2019; Oro et al., 2011; Samways et al., 1999). En effet, les
programmes de lutte biologique nécessitant l'introduction d'un nouvel organisme dans un nouvel
environnement ont un lien avec la biologie des invasions et peuvent donc étre qualifiés d'« invasions

programmeées » (Fagan et al,, 2002; Heimpel and Mills, 2017).

L'histoire de la lutte biologique commence a partir de la domestication du chat autour de 7000
ans av. JC (Jourdheuil et al., 1991) employé pour lutter contre les rongeurs déprédateurs des denrées
stockées. C'est a C.V. Riley que I'on doit la premiére réussite spectaculaire d'un programme de lutte
contre les cochenilles Icerya purchasi avec une coccinelle Rodolia cardinalis en 1887 (Michaud, 2012).
La premiére mention officielle a été faite par Harry Smith en 1919 a la Commission d'Etat de

I'Horticulture de Californie, en se concentrant sur I'usage d'insectes entomophages pour contréler les
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bioagresseurs agricoles. Sa méthode divisait la lutte biologique en deux catégories : les introductions
d'espéeces bénéfiques non présentes localement et les augmentations artificielles d'especes déja
présentes pour mieux contrdler les populations de bioagresseurs.

Le concept de lutte biologique, traditionnellement associé a I'utilisation d'organismes vivants
pour combattre les bioagresseurs, a ensuite été spécifiquement défini par Baker et Cook en 1974 et
en 1983 et comme « la diminution de la quantité d'inoculum ou de l'activité pathogene d'un agent
pathogéne, réalisée grace a l'action d'organismes autres que I'homme ». Cette définition ciblait
exclusivement la lutte contre les agents pathogenes.

Baker et Cook en 1974 et en 1983 avaient déja relevé des divergences dans les définitions et
la terminologie entre les phytopathologistes et les entomologistes, des écarts persistant méme au
sein de I'entomologie. Cette situation a persisté pendant des décennies, poussant Eilenberg et al.
(2001) et plus tard Heimpel et Mills (2017) a proposer une terminologie unifiée pour la lutte
biologique. Ils définissent alors la lutte biologique comme les « actions menées par des organismes
vivants ou des virus contre des organismes cibles qui causent des dommages a I'hnomme ou a ses

ressources ».

La lutte biologique englobe un large éventail d'applications, ciblant pratiquement toutes les
catégories de bioagresseurs. Ces applications vont de la gestion des insectes phytophages (Lacey et
al, 20071; Rondoni et al., 2021), des nématodes phytophages (Ahmad et al, 2021), et des agents
phytopathogenes (Lahlali et al, 2022) des cultures, a la lutte contre les especes exotiques
envahissantes (Cybele et al., 2021; Lam et al., 2023), les moustiques (Ingabire et al.,, 2017), et méme
les rongeurs (Jakel et al., 2019). Les principes du contréle biologique s'étendent de la production a la

transformation des denrées alimentaires et des aliments pour animaux (Jordan et al., 2014).
1.3.1.  Principes
La lutte biologique se décline en différentes catégories :

e Par conservation: la lutte biologique par conservation se référe a la gestion d'un
agroécosysteme afin d'améliorer I'impact des agents de lutte biologique, aussi appelés
« auxiliaires », natifs ou introduits, pour la gestion des bioagresseurs (Deguine et al,, 2016; Ris et
al., 2022). Cela implique d'augmenter les populations d'auxiliaires pour limiter les populations de

bioagresseurs et des adventices, réduisant ainsi la dépendance aux méthodes de controle
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chimique (Frank, 2009). Cela peut inclure des stratégies tels que la gestion de la végétation ou
I'aménagement de I'habitat pour favoriser la biodiversité et les services écosystémiques, telles que
la pollinisation et la lutte biologique, bénéfiques tant pour I'agriculture que pour les espaces
naturels (Shackelford et al., 2013; Steward et al., 2014).

Par augmentation : la lutte biologique par augmentation implique I'introduction intentionnelle
d'individus supplémentaires d'un auxiliaire pour renforcer la suppression d'une population cible
de bioagresseurs ou des adventices. Cette méthode vise a augmenter la population des ennemis
naturels des bioagresseurs (auxiliaires) pour les controler efficacement (Cock et al, 2010; van
Lenteren, 2012). Elle peut inclure la libération périodique d'auxiliaires en début de colonisation
des bioagresseurs afin d'améliorer I'impact des auxiliaires résidents (Garcia et al, 1988).
L'approche est soit inondative, impliquant une libération a forte dose pour un effet a court terme,
soit inoculative, avec une libération a faible dose pour un effet a plus long terme (Debach, 1964,
Flanders, 1951, 1930).

Par acclimatation : souvent appelée lutte biologique classique, cette catégorie est définie comme
I'introduction délibérée d'un auxiliaire exotique pour maintenir I'abondance ou I'activité d'une
espece indésirable sous un seuil de nuisibilité (Heimpel and Mills, 2017). Le terme de lutte
biologique néoclassique (Lockwood, 1993) a été appliqué aux situations dans lesquelles I'ennemi
naturel est exotique et le bioagresseur indigene.

Cette lutte biologique s'appuie sur I'hypotheése « The Enemy Release Hypothesis ». Selon cette
hypothese, lorsqu’un organisme est introduit dans un nouvel environnement géographique, il
échappe a ses prédateurs, parasites ou pathogenes qui le régulaient dans son habitat d'origine.
En I'absence de ces auxiliaires, I'organisme peut devenir invasif, se multiplier rapidement et causer
des dégats significatifs a I'écosysteme local ou a l'agriculture (Strong et al, 1984). Ainsi en
rétablissant une pression sur les organismes bioagresseurs par l'introduction d'un auxiliaire
régulateur, les populations du bioagresseur tendront a diminuer.

e Lalutte biologique englobe aussi la lutte autocide, qui se caractérise par I'utilisation de
bioagresseurs modifiés, souvent pour induire la stérilité, afin de réguler leur propre population
(Mastrangelo et al., 2018). Cela signifie que seules les especes qui se reproduisent de maniere
sexuée peuvent étre ciblées, rendant cette approche tres précise et spécifique a chaque espéce

de bioagresseur (Ris et al., 2022).
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1.3.2.  Bénéfices de la lutte biologique par acclimatation

La lutte biologique, lorsqu'elle est efficacement mise en ceuvre, offre une multitude
d'avantages dans la gestion des bioagresseurs, insectes phytophages, plantes adventices et
phytopathogénes (Gurr et al., 2000). Ces bénéfices incluent une réduction durable et significative de
la population et de I'impact des especes cibles (DeBach and Rosen, 1991), tout en étant une méthode
respectueuse de l'environnement (Lacey et al, 2001), auto-entretenue et économiquement
avantageuse (Culliney, 2005). La contribution de la lutte biologique comme "service écosystémique"
a I'économie mondiale a été évaluée a plus de 400 milliards de dollars annuellement (Costanza et al,
1997).

L'augmentation des espéces exotiques envahissantes liée a l'accélération du commerce
mondial et des systéemes de transport, souligne le besoin urgent de solutions de lutte biologique. La
lutte biologique classique répond a la demande de méthodes de gestion des bioagresseurs qui sont
a la fois autonomes et ne requierent pas d'interventions colteuses et fréquentes, s'alignant ainsi sur

les objectifs de durabilité et d'efficacité économique (De Schutter, 2010; Wratten et al.,, 2013).
1.3.3.  Risques de la lutte biologique par acclimatation

La lutte biologique par acclimatation peut avoir des effets negatifs directs. Ces effets peuvent
inclure la prédation ou le parasitisme d'especes natives non-cibles et des perturbations des réseaux.
Un exemple historique est celui des observations de Perkins en 1897, anticipant les défis actuels de la
lutte biologique, en soulignant la capacité des agents biologiques a coloniser des habitats éloignés et
questionnant leur balance risque-bénéfice. Cette préoccupation a été renforcée par les avertissements
d'Elton en 1958 et Zimmerman en 1948 sur les impacts négatifs des parasitoides introduits sur les
populations de papillons de nuit indigenes a Hawai'i, confirmés par des études ultérieures (Henneman
and Memmott, 2001; Howarth, 1991; Johnson et al., 2005; King and Rubinoff, 2008).

Un autre exemple illustrant les effets non-cibles est I'introduction du charangon de la téte de
fleur, Rhinocyllus conicus, contre le chardon musqué, Carduus nutans, aux Etats-Unis dans les années
1960. Originellement prévu pour contrdler une espéce invasive, R. conicuss'est adapté et a commenceé
a parasiter des chardons non ciblés du genre Cirsium, présents dans les réserves naturelles et les parcs
nationaux (Gassmann and Louda, 2001; Louda, 1998).

La lutte biologique par acclimatation peut aussi avoir des effets négatifs indirects.

L'introduction d'un prédateur peut par exemple occasionner des phénomenes de compétition si les
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especes indigenes consomment la méme proie (Fonseca et al., 2017). Si les populations d'espéces
cibles sont diminuées a des niveaux tres faibles, il est possible que les auxiliaires entament une
compétition pour les ressources avec les prédateurs locaux de ces bioagresseurs ou plantes
indésirables (Mills, 2006). Howarth en 1991 a avancé que les populations d'oiseaux et de guépes
prédateurs natifs a Hawai'i étaient probablement en baisse, partiellement en raison de la compétition
pour les chenilles avec les parasitoides introduits comme méthode de contrdle biologique. Il a
également souligné que les parasitoides relachés pour lutter contre la teigne verte, Chrysodeixis
eriosoma, en Nouvelle-Zélande, ont supplanté les parasitoides natifs de ce bioagresseur a travers la
compétition.

La compétition apparente, désigne une forme d'interaction indirecte négative entre deux
especes, qui résulte de I'impact de prédateurs ou d'ennemis naturels communs. Cette dynamique peut
se manifester lorsque I'augmentation de la densité d'une espece proie conduit a une élévation de la
densité des prédateurs partagés, intensifiant ainsi la pression de prédation sur d'autres espéces proies
(Bonsall and Hassell, 1997; Holt and Bonsall, 2017; Veen et al., 2006).

Un autre impact direct potentiel est la « prédation intraguilde » qui s'exprime lorsque le
prédateur introduit, notamment pour la lutte biologique classique, consomme les autres prédateurs
déja présents (Letourneau et al, 2009). Dans le contexte d'un programme de lutte biologique, la
prédation intraguilde est identifiée comme la cause principale de I'incapacité a réduire efficacement
les populations d'herbivores dans un environnement ou coexistent diverses especes de prédateurs

(Denno and Finke, 2006).
1.34. Synergie et complémentarité des auxiliaires

La présence de plusieurs prédateurs ou parasitoides exploitant la méme ressource peut
entrainer des complémentarités c'est-a-dire des effets additifs ou synergiques (Snyder, 2019). La
complémentarité entre différentes especes de prédateurs se manifeste quand l'effet conjoint de
plusieurs prédateurs sur la réduction des populations d'herbivores est équivalent a (effet additif) ou
supérieur a (effet synergique) la somme des effets de chaque prédateur agissant isolément sur les
herbivores (Letourneau et al., 2009). En effet lorsque des prédateurs naturels vivent ensemble sans se
faire concurrence, chacun dans son propre environnement, ils sont généralement plus efficaces pour
controler les populations d'herbivores (Snyder et al., 2008).

La séquence temporelle est importante dans I'observation d'une complémentarité dans la lutte

contre les herbivores. Si différents prédateurs attaquent un herbivore a des moments différents,
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surtout avec les changements de saison, cela peut participer au maintien de la population d'herbivores
a un niveau bas de maniéere constante (Rudolf 2012).

Des effets synergiques ont été observés pour Aphidius ervi (Hymenoptera : Braconidae) dont
le parasitisme sur Acyrthosiphon pisum (Hemiptera : Aphididae) a été augmenté avec la présence de
H. axyridis (Cardinale et al, 2003). Alhadidi et al. (2018) ont aussi montré que Adalia bjpunctata
(Coccinellidae) associée au parasitoide Aphidius ervi (Braconidae) était plus efficace dans le contréle
du puceron vert du pois Acyrthosiphon pisum (Aphididae) qu'une communauté exclusivement

composée de coccinelles.
1.3.5.  La mise en ceuvre d'un programme de lutte biologique

Pour développer et mettre en ceuvre un programme de lutte biologique réussi, plusieurs
étapes clés doivent étre suivies avec attention. Ces étapes sont congues pour garantir que l'agent de
lutte biologique choisi est efficace, spécifique a la cible, et ne pose pas de risque inacceptable pour
I'environnement ou les espéces non cibles. Voici une description détaillée des étapes (Morin et al,

2009) :

1. Identification et évaluation du bioagresseur : Cette premiére étape implique I'identification
précise du bioagresseurs cible et I'évaluation de son impact sur les espaces naturels, I'agriculture,
ou les zones urbaines. Comprendre le cycle de vie du bioagresseur, sa distribution et son écologie
est necessaire pour planifier la lutte biologique.

2. Recherche et sélection des agents de lutte biologique : Les scientifiques recherchent des
ennemis naturels du bioagresseur, tels que des prédateurs, des parasitoides, ou des pathogenes.
Cette étape peut nécessiter des expéditions dans les régions d'origine du bioagresseur pour
collecter des candidats potentiels.

3. Evaluation du risque et réglementation : Avant l'introduction d'un agent de lutte biologique, il
est nécessaire d'évaluer les risques potentiels pour les espéces non cibles et les écosystemes. Les
autorisations réglementaires doivent étre obtenues aupres des agences de protection de
I'environnement et autres organismes gouvernementaux compétents.

4. Collecte et quarantaine : Les agents sélectionnés sont collectés et placés en quarantaine pour
éviter l'introduction de maladies ou de parasites secondaires. Cette étape permet également

d'étudier I'agent dans un environnement controlé.
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10.

Elevage en laboratoire et augmentation : L'agent de lutte biologique est élevé en laboratoire
ou dans des installations spécialisées pour augmenter sa population en vue de son introduction
dans I'environnement cible.

Tests d'efficacité et d'innocuité : Des essais en laboratoire sont conduits pour évaluer I'efficacité
de l'agent contre le bioagresseur et confirmer son innocuité pour les especes non cibles et
I'environnement.

Lacher dans I'environnement : L'agent de lutte biologique est libéré dans I'environnement cible
selon des protocoles soigneusement planifiés pour maximiser son établissement et son impact
sur la population de bioagresseurs.

Suivi et évaluation : Apres la libération, un suivi régulier est effectué pour évaluer I'établissement
de I'agent de lutte biologique, son impact sur la population de bioagresseurs, ainsi que tout effet
potentiel sur les especes non cibles et les écosystéemes locaux.

Gestion a long terme et adaptation : Sur la base des résultats du suivi, des ajustements peuvent
étre nécessaires, tels que des lachers supplémentaires de I'agent ou I'introduction d'autres agents
de lutte biologique pour renforcer I'efficacité du programme.

Communication et sensibilisation : Informer et éduquer les parties prenantes, y compris les
agriculteurs, les gestionnaires des territoires, les décideurs, et le grand public, sur les objectifs, les
méthodes et les résultats du programme de lutte biologique est essentiel pour son acceptation et

son succes a long terme.
1.3.6. Evaluation du succes du programme de lutte

La terminologie employée pour décrire le succes biologique des introductions d'auxiliaires

contre les bioagresseurs a été remarquablement constante (Bosch et al, 1982; DeBach, 1964,

Hoffmann, 1995). Voici les différents degrés de succes identifiés :

Echec : absence d'établissement a long terme du bioagresseur introduit.

Etablissement : établissement permanent de I'ennemi naturel introduit sans impact manifeste de
cet ennemi sur la population de bioagresseurs.

Succes partiel : la gestion reste dépendante de I'utilisation d'autres mesures de contréle malgré
un impact observable de I'ennemi naturel.

Succes substantiel : I'impact de I'ennemi naturel est suffisant pour réduire la fréquence ou la

gravité avec laquelle d'autres mesures de contrdle doivent étre appliquées.
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e Succes complet : |'utilisation d'autres mesures de controle n'est plus nécessaire pour compléter

I'impact de I'ennemi naturel établi.

Cette hiérarchisation permet d'évaluer l'efficacité des introductions d'agents de lutte
biologique dans la gestion des bioagresseurs et des adventices, fournissant ainsi un cadre pour
mesurer et comprendre le degré de contréle atteint.

L'analyse de la base de données BIOCAT, dédiée aux introductions d'agents de lutte biologique
contre les insectes phytophages, a permis Cock et al. (2016) d'identifier, a partir de 6158 introductions
comprenant 2384 agents de biocontrdle ciblant 588 especes de bioagresseurs dans 148 pays, que
2007 d'entre elles (soit 32,6 %) ont abouti a un établissement réussi et 620 (10,1 %) ont mené a une
lutte efficace contre 172 especes de bioagresseurs (29,3 %). Ces résultats confirment I'étude de Gurr
et al. (2000) qui montre que le taux de succes de la lutte biologique classique pour la gestion des

insectes phytophages est resté a environ 10 % depuis 1880.

Une méta-analyse a montré que I'utilisation combinée de deux auxiliaires ou plus augmente
en moyenne la mortalité de 12,97 % et réduit I'abondance des bioagresseurs de 27,17 % par rapport
aux lachers uniques. Il a également été démontré que les impacts négatifs du biocontréle sur les
especes non ciblées sont considérablement moins importants que ceux observés sur les espéeces

ciblées (Stiling and Cornelissen, 2005)
2. Les coccinelles
2.1. Phylogénie

Ces especes appartiennent a un groupe monophylétique connu sous le nom de série des
Cerylonidés (C.S.), qui inclut également sept autres familles de coléopteres cucujides : Alexiidae,
Bothrideridae, Cerylonidae, Corylophidae, Discolomatidae, Endomychidae et Latridiidae (Crowson,
1967; Robertson et al., 2008). Ce groupe, compte environ 9600 especes réparties dans 646 genres
(Robertson et al., 2008).

Les Coccinellidae incluent plus de 6000 especes décrites scindées en sept sous-familles, 360
genres et 42 tribus (Kovar 1996). La phylogénie est encore discutée avec de nombreuses sous-familles
non monophylétiques (Figure I-4).

Les coccinelles se sont diversifiées il y a 171 millions d’années (Mckenna et al., 2015) a partir

d'un ancétre commun mycophage (Giorgi et al., 2009) (Figure I-4).
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Figure I-4. Données d'association de proies sur la phylogénie des coccinelles selon
l'analyse bayésienne. L'ancétre commun des Coccinellidae est un mycophage. Cet arbre
montre également la phylogénie des Coccinellidae avec certaines tribus et sous-familles non-

monospécifiques. D'apres Giorgi et al. 2009
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2.2. L’alimentation chez les coccinelles

Si la majorité des coccinellidés sont connus pour étre des carnivore et mycophages, certains
se spécialisent dans la consommation de plantes (Schaefer, 1983; Endo et al. 2004), ou de
champignons (Evans, 2009; Sutherland and Parrella, 2009). Au sein méme des coccinellidés prédateurs,
on observe une grande diversité dans les préférences alimentaires.

Leurs proies préférées sont généralement issues du sous-ordre des Sternorrhyncha, qui inclut
les pucerons, les cochenilles, les cochenilles farineuses, les cicadelles, les adelgides, les aleurodes et
les psylles (Giorgi et al., 2009; Hodek and Honék, 2009) . Cependant, il existe des exceptions notables
a cette tendance. Certaines espéces de coccinellidés sont réputées pour se nourrir de fourmis
(Hymenoptera : Formicidae) (Orivel et al., 2004; Vantaux et al., 2012). D'autres se sont spécialisées
dans la prédation de non-insectes, comme |'ensemble des membres de la tribu Stethorini qui
consomment des acariens tétranyches (Biddinger et al.,, 2009).

Malgré leur polyphagie, les coccinelles sont des spécialistes pour la nourriture appropriée a
leur survie et reproduction (Ferrer et al., 2008; Fréchette et al., 2006; Pervez et al., 2022). Il a alors été
suggéré que les parameétres physiologiques, tels que la croissance, la reproduction et la mortalité,
soient utilisés comme criteres deécisifs. On distingue alors la nourriture essentielle qui assure la ponte
et I'achevement du développement larvaire, et la nourriture acceptée, moins adaptée et qui sert
uniquement de source d'énergie et prolonge ainsi la survie par rapport a la famine (Hodek, 19963,
1973, 1962). La présence de larves de coccinelles avec certaines proies est considérée comme
indicateur de la spécificité alimentaire, bien que cela puisse étre inexact dans des habitats avec de
multiples proies potentielles (Mills, 1981). Certaines proies dites alternatives, pouvant étre nocives ou
freiner le développement, ne sont généralement consommées qu'en cas de pénurie de proies
essentielles ou acceptées (Fukunaga and Akimoto, 2007; Sherratt and Harvey, 1993). D'autres proies
sont rejetées et ne sont pas consommées (Dixon, 1958; Fréchette et al., 2006; Iwata, 1965) (Figure I-

5).
2.3. Biologie et développement

Les coccinelles sont des holométaboles, c'est-a-dire que le dernier stade juvénile effectue une
métamorphose complete pour passer au stade adulte/imago (Hammer and Moran, 2019). Apres

I'éclosion de I'ceuf, la larve passera par quatre stades avant d'effectuer sa nymphose compléte pour
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Figure I-5. Types de convenance physiologique des proies pour les coccinelles. La
qualité d’une proie pour garantir la survie et la reproduction d’une espéce de coccinelle varie
entre les proies essentielles, qui assure une valeur sélective optimum, a alternative
(pessimum) qui n'‘est consommée que pour la survie. Certaines proies toxiques sont
consommeées et peuvent entrainer la mort des coccinelles et d'autres sont completement
rejetées de leur régime alimentaire. D'aprés Hodek 1996
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se métamorphoser en adulte. Le stade ceuf représente 15 a 20% du temps pré-imaginal, les stades

larvaires 55 a 65 % et le stade nymphal 20 a 25% (Honék and Kocourek, 1990).
231 Gufs

Leur aspect est en général lisse, huilé avec une excrétion riche en alcaloides sécrétée par des
glandes maternelles. Cette sécrétion permet de protéger les ceufs de la prédation (Hemptinne et al.,
2000). Les ceufs sont déposés verticalement, attachés au substrat par une sécrétion collante ou
simplement laissés sur leur flanc (Nedvéd and Honék, 2012), seuls (Scymininae, Coccidulinae,
Chilochorinae ainsi que la plupart des coccinelles coccidiphages) ou en grappe (coccinelles
aphidiphages) (Dixon, 2000).

La morphologie des ceufs differe selon la taxonomie. Par exemple : ceux des Epilachninae sont
constitués de structures polygonales (Klausnitzer, 1969) et ceux du genre Rhyzobius ont une surface
granuleuse (Ricci and Stella, 1988). La couleur des ceufs est également variable. La plupart des especes
pondent des ceufs oranges, toutefois les ceufs du genre Stethorus sont gris-clairs et ceux des
Chilocorini sont oranges foncés (Klausnitzer, 1969).

Le taux d'éclosion des ceufs (fertilité) dépend de la qualité du sperme du male qui décroit
rapidement avec son age Le taux d'éclosion est corrélé positivement a la température (Omkar et al,,
2006) et au taux d'humidité (Simmons et al. 2008). Le succes de la ponte varie également en fonction

de niveau de cannibalisme entre jeunes larves.
232 Larves

La morphologie des larves de coccinelles varie en fonction des tribus. Les larves des
Coccinellinae ainsi que des Scyminini sont de forme allongée et mince. Le corps de celles appartenant
aux Platynaspidini est hémisphérique alors que les Hyperaspidini et des Noviini ont un corps
ellipsoide. De facon générale, le corps des larves est arqué dorsalement et plat ventralement
(Savoiskaya and Klausnitzer, 1973). Les Scynmini, Telsminiini et Azyini sont couvertes de filaments de
cires qui limitent leur prédation (Liere and Perfecto, 2008). Comme les adultes, les larves de coccinelles
pratiquent I'autohémorrhé, les gouttes d’hémolymphe sont excrétées par des structures spécifiques

du thorax (Lu et al.,, 2002).
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2.3.3. Nymphes

Au moment de la nymphose, le quatriéme stade larvaire cesse de s'alimenter et s'accroche a
un substrat par un organe situé au bout de son abdomen : le pygopode. La larve va ainsi rester figée
en pré-pupe vulnérable. Pour diminuer les probabilités de prédation et de parasitisme, le dernier stade
larvaire va choisir un lieu propice a son développement (Nedvéd and Honék, 2012). Les larves de
Chilocorus s'agregent par exemple avant la nymphose (Fomenko, 1970), les larves de Coleomigilla
maculata quittent leur lieu d'alimentation pour se nymphoser limitant ainsi les effets de prédation
intraguilde (Lucas et al., 2000).

La derniére mue larvaire va former une exuvie qui va rester froissée autour du pygopode
(Coccinellinae et Sticholotidinae) ou bien se fendre dorso-ventralement sans se détacher pour former
une enveloppe protectrice autour de la nymphe (Chilocorinae, Scymninae et Ortaliinae). La nymphe
va rester immobile protégée par des défenses morphologiques et chimiques (Deyrup et al., 2014;

Rossini et al., 2000).
2.34. Adultes

Les adultes de coccinelles ont en général un corps convexe, ovale ou allongé. Les élytres sont
soit glabres soit pubescentes de couleur noire, brune, rouge, orange jaune et parfois vertes. Elles sont
uni- ou bicolores, tachées ou avec des bandes (Aberlenc, 2020). Les femelles sont en général plus
grosses que les males mais la qualité et la quantité de proies consommées par les larves ont un fort
impact sur la taille de I'adulte (Dixon, 2000).

Lors de I'émergence de sa nymphe, I'adulte aux ailes encore froissées et au corps mou va
rester immobile afin de sécher, déployer ses ailes et attendre le durcissement de son exosquelette
(Dixon, 2000). Le comportement de vol survient quelques heures apres I'émergence. Les adultes de
Coccinella septempunctata développent la faculté de vol plus de 40 heures aprés I'émergence
(Nedved and Hodek, 1995).

Le comportement d'accouplement vient apres une période de réfraction des femelles et des
males (Hemptinne et al., 2001a). La période de pré-oviposition entre I'émergence de la femelle et la
premiere ponte varie entre 0 et une dizaine de jours en fonction des espéces de coccinelles (Hatt and
Osawa, 2021).

Les males et les femelles s'accouplent plusieurs fois et changent de partenaires.

L'accouplement peut durer pres d'une heure (Rana and Kakker, 2000). Des accouplements multiples
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augmentent le nombre d'ceufs pondus et le taux d'éclosion (Bind, 2007; Semyanov, 1970). Plusieurs
études ont démontré un comportement de sélection des males de la part des femelles. Les femelles
de Harmonia axyridis retiennent leur ponte lorsqu’elles ont été fertilisées par un male peu apprécié

dans le cas ou ses ceufs pourraient étre fécondés par un autre plus apprécié (Su et al.,, 2009).
2.4. Les coccinelles en lutte biologique par acclimatation
24.1. Exemples de succes et échecs

Les coccinelles, reconnues depuis les travaux d'Obrycki and Kring (1998) comme des agents
de lutte biologique efficaces, ont fait I'objet de nombreuses recherches. Michaud en 2012, confirmait
leur utilité dans diverses stratégies contre les bioagresseurs. En effet, les coccinelles sont prédatrices
d'un grand nombre d'especes bioagresseurs des cultures telles que les pucerons et les cochenilles
(Giorgi et al.,, 2009; Hodek and Evans, 2012; Hodek and Honék, 2009).

L'engouement pour I'emploi des coccinelles en lutte biologique remonte a l'introduction de
Novius cardinalis contre la cochenille Icerya purchasi en Californie (Michaud, 2012). Par la suite, les
coccinelles ont fait partie de nombreux programmes de lutte, Obrycki et Kring (1998) ont analysé les
introductions intentionnelles de coccinelles en Amérique du Nord depuis 1900, révélant que sur 179
tentatives, 18 especes de coccinelles ont réussi a s'établir, représentant un taux d'établissement
d'approximativement 10 %. A Hawai'i, 186 espéces de coccinelles ont été introduites depuis les années
80 et 66 se sont établies, soit environ 35% (Leeper, 2015).

D’autres programmes de lutte biologique ont manifestement été un succes total. Par exemple,
Hyperaspis pantherina Firsch (Coccinellidae), originaire d'Amérique centrale, a été introduite avec
succés a Hawai'i, au Kenya et dans d'autres pays d'Afrique de I'Est, régulant efficacement les
populations de la cochenille Insignorthezia insignis (Booth et al, 1995). De méme, Rhyzobius
lophanthae a été utilisé contre plusieurs especes de cochenilles dans différents pays, montrant une
efficacité remarquable. Toutefois, certaines tentatives ont échoué, comme en Californie ou, malgré
son acclimatation, elle n'a pas réussi a contrdler les cochenilles Saissetia oleae et Aonidiella aurantii
(Honda and Luck, 1995).

En Californie, Harmonia dimidiata, introduite depuis la Chine, n'a pas réussi a s'établir pour
lutter contre les aphides, contrairement a son succés en Floride. Ses tentatives en Oregon contre
Adelges piceae ont également échoué. En Floride, Harmonia axyridis et Olla v-nigrum se sont révélées

efficaces contre le psylle des agrumes Diaphorina citri (Michaud, 2001). A La Réunion, Olla v-nigrum
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a été introduite pour lutter contre Heteropsylla cubana Crawford et s'est acclimatée (Quilici et al.,

1995), tandis que Curinus coeruleus n'a plus été observé depuis 1996 (Poussereau et al., 2018).
3. Objectifs de la theése

Les invasions biologiques constituent un phénomene majeur et complexe qui résulte de
I'introduction d'espéeces non indigenes dans de nouveaux écosystémes, ou elles peuvent s'établir et
proliférer. Ce processus est favorisé par des activités humaines telles que le commerce international
et le transport. Bien que certaines invasions biologiques puissent découler de processus naturels tels
que les événements climatiques (ex : cyclones) et la dispersion par des vecteurs naturels comme les
oiseaux migrateurs, I'intervention humaine a indéniablement accéléré et amplifié ces phénomenes.

L'invasion par une espéce d'un nouvel habitat dépend de multiples facteurs, notamment les
barrieres géographiques, les caractéristiques de I'habitat telles que le climat et la composition du sol,
ainsi que les traits biologiques de I'espece, comme sa capacité reproductive et sa faculté de dispersion.
En outre, des éléments comme la diversité génétique et les conditions météorologiques peuvent
influencer le succes de I'établissement.

Les milieux insulaires sont particulierement sensibles aux invasions biologiques. Dans |'objectif de
comprendre dans quelle mesure la géographie des iles et les traits d'histoire de vie des especes de
coccinelles influent sur leurs invasions, le premier chapitre est basé sur une compilation de données
d'introductions de coccinelles dans 86 fles et 11 archipels tropicaux et sub-tropicaux. Nous
déterminerons (i) si la distance au continent, la superficie et I'altitude de Iile influent sur l'invasibilité
des iles par les coccinelles (ii) si le régime alimentaire et la taille des espéces influencent l'invasivité
des especes de coccinelles en milieu insulaire.

Une fois établies, les especes invasives integrent les communautés écologiques locales et
entrainent indubitablement des modifications dans leur fonctionnement. Pour comprendre le
fonctionnement des communautés de coccinelles locales en milieu insulaire, le deuxiéme chapitre
s'intéresse a la composition et la structuration des communautés de coccinelles, en particulier les
psylliphages, en milieu insulaire tropical a I'exemple de La Réunion. Nous déterminerons (i) les especes
de coccinelles qui s'agregent autour de la ressource en psylles (ii) les especes de coccinelles qui
utilisent la ressource en psylles comme nourriture essentielle (iii) les paramétres du paysage, du climat
et de I'abondance de proies qui influencent I'assemblage de ces espéces autour de la ressource en
psylles et (iv) les paramétres du paysage, du climat et de I'abondance de proies qui influencent la

présence et I'abondance des especes de coccinelles qui utilisent la ressource en psylles comme
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nourriture essentielle. Pour cela, nous avons effectué des échantillonnages a La Réunion sur deux
plantes hotes colonisées par des psylles et présentes sur un gradient altitudinal : I'arbuste Leucaena
leucocephala présent de 0 a 400 m d'altitude est infesté par Heteropsylla cubana et I'arbre endémique
Acacia heterophylla présent de 1400 a 2000 m d'altitude est infesté par Acizzia uncatoides.

Les modifications de la communauté locale peuvent se traduire par l'instauration de nouvelles
interactions écologiques entre I'espéce invasive et les espéces locales, ce qui peut affecter la structure
et la fonction des écosystémes. Ces interactions peuvent comprendre la prédation, la symbiose et le
mutualisme, chacune ayant un impact sur la conservation et la stabilité des communautés. Dans
I'objectif de mesurer I'impact négatif de I'introduction d'un nouvel organisme dans la communauté
insulaire psylliphage de La Réunion défini dans le deuxiéme Chapitre, dans le troisiéme chapitre nous
étudierons en laboratoire, I'invasion artificielle de Harmonia conformis, une coccinelle psylliphage
australienne dans le systeme especes locales psylliphages/psylles. Cette espece, introduite
volontairement a Hawai'i, en France hexagonale et en Californie pour lutter contre des invasions de
psylles, est pressentie comme un agent de lutte biologique contre Acizzia uncatoides a La Réunion.
On s’intéressera alors (i) a I'intensité, la direction et la symétrie des relations de prédation intraguide
entre Harmonia conformis et les especes locales réunionnaises (Coccinella septempunctata, Olla v-
nigum et Exochomus laeviusculus) (i) a la recherche active ou passive des ceufs interspécifiques des

especes étudiées comme proies alternatives.
4. Modeles biologiques
4.1. PLANTES hotes
4.1.1. Acacia heterophylla Willd, 1806

Synonymie - Acacia brevipes A.Cunn., 1834
Acacia implexa var. brevipes (A.Cunn.) Domin, 1926
Mimosa heterophyllaLam., 1783
Acacia heterophylla, également connue sous le nom de Tamarin des Hauts, est une espece de
Fabaceae. Endémique des foréts montagneuses de I'ile de La Réunion située dans I'océan Indien. Cette
espece présente la particularité d'étre génétiquement tres proche d'Acacia koa A. Gray, endémique

d'Hawai'i (Roux et al., 2014). Ces deux acacias font partie des especes dites « phyllodineuses » qui, a
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I'exception de I'Australie ou elles sont originaires, ne se retrouvent pas sur les continents (Coulaud et
al., 1995; Pedley, 1975) (Figure I-6A).

Répartition - Endémique des foréts montagneuses de l'lle de La Réunion située dans I'océan
Indien. A La Réunion, cet arbre endémique forme de vastes foréts, parfois monospécifiques, couvrant
I'lle entre 1 400 et 1 800 metres d'altitude, sauf dans les zones recevant plus de 6 metres de
précipitations annuelles (Strasberg et al., 2005).

Utilisation - Acacia heterophylla joue un role majeur dans I'écosystéme de La Réunion. Cette
espece endémique, en formant des foréts denses, offre un habitat vital pour de nombreuses espéces,
dont de nombreuses endémiques de cet écosysteme insulaire. Les foréts d'Acacia heterophylla
agissent comme des puits de carbone, capturant le dioxyde de carbone et jouant un réle dans
I'atténuation du changement climatique. De plus, elles contribuent a la régulation du cycle de I'eay,
elles améliorent également l'infiltration et en réduisant le ruissellement, ce qui est essentiel pour
prévenir I'érosion et maintenir la qualité de I'eau dans les zones environnantes (Baret et al., 2007).

Avant la colonisation humaine au 17e siecle, cet habitat couvrait environ 8 000 hectares.
Aujourd'hui, 5 500 hectares sont conservés dont 1 500 hectares de forét d'acacia exploités pour leur
bois d'ceuvre de qualité (Michon, 1998; Miguet, 1956).

Avant la création du Parc National de La Réunion I'exploitation forestiere d’Acacia heterophylla
dans ses habitats naturels posait une menace significative, augmentant le risque d'invasion par des
especes végétales non indigénes en raison du niveau élevé de perturbation engendré par ces activités
(Baret et al, 2007, 2006). En outre, les invasions d'insectes phytophages, tel que le psylle Acizzia
uncatoides originaire d'Australie, sont une nouvelle menace. Cet insecte reconnu pour son impact sur
I'Acacia koa a Hawai'i (Conant et al,, 2009), a été détecté sur Acacia heterophylla a La Réunion depuis
2010 et formellement identifié en 2016. Les dégats associés a cette espece de psylle incluent une
défoliation intense des arbres et une mortalité pouvant atteindre 30 % en un an (Angebault et al,,

2019).
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4.1.2. Leucaena leucocephala de Wit 1967

Synonymie —

Mimosa frondosa (Willd.) Klein ex Poir, 1810 Acacia frondosa Willd, 1806

Mimosa glandulosa C.Sm., 1818 Acacia glauca Willd, 1806

Mimosa leucocephala Lam., 1783 Acacia leucocephala (Lam.) Link, 1822
Tephrosia barclayana Sweet, 1830 Galega mimosoides Willd., 1802
Tephrosia mimosoides (Willd.) Pers., 1807 Leucaena glauca Benth, 1842

Acacia biceps Willd, 1806 Mimosa biceps (Willd.) Poir, 1810

Acacia caringa Buch.-Ham. ex Wall, 1831

Taxonomie - Leucaena leucocephala est une espece arbustive de la famille des Fabaceae
(Figure I-6B).

Répartition —Cette espece ,originaire d'Amérique centrale (Brewbaker et al., 1985), est présente
dans de nombreuses zones tropicales comme, par exemple, les iles Canaries (Bastin et al., 2021), La
Réunion (Tassin and Riviere, 1999), Hawai'i (Beardsley and Uchida, 1990), Cameroun (Aléné et al,
2012), Philippines (Villacarlos and Wilding, 1994), Malawi (Khonje, 1989).

Utilisation - Leucaena leucocephala est connu pour sa croissance rapide et sa capacité a
améliorer la fertilité du sol grace a son association avec des bactéries fixatrices d'azote (Kang et al.,
1981). Cette plante est largement utilisée dans les systemes agroforestiers (Bageel et al.,, 2020; Khonje,
1989), la réhabilitation des terres dégradées (Normaniza et al., 2008), comme fourrage pour le bétail
(Garcia et al., 1996; Islam et al., 1995) et méme pour produire des bioénergies (Aleman-Ramirez et al,,
2022). Leucaena leucocephala se distingue également par sa résistance a la sécheresse et sa capacité
a pousser dans des sols pauvres, ce qui en fait une ressource précieuse voire essentielle pour les
agriculteurs des régions arides et semi-arides (Shelton and Brewbaker, 1994).

Menace - Dans les années 1980 des introductions multiples et involontaires du psylle
Heteropsylla cubana dans quasiment toutes les zones d'introduction de Leucaena leucocephala a
considérablement menacé cette plante en provoquant des défoliations massives et compromettant la
viabilité de I'espece comme ressource fourragere et agroforestiere (Aléne et al.,, 2012; Bastin et al,
2021, 2021; Beardsley and Uchida, 1990; Geiger and Gutierrez, 2000, 2000; Mitchell and Waterhouse,
1986; Vandeschricke et al.,, 1992a). Des programmes de lutte biologique contre Heteropsylla cubana
ont été initiés dans plusieurs pays grace a l'introduction volontaire de coccinelles prédatrices en
particulier Olla v-nigrum (J. Chazeau et al., 1991a; Quilici et al., 1995) et Curinus coeruleus (). Chazeau

et al, 1991b; Jean Chazeau et al., 1992; Diraviam and Viraktamath, 1990; Follett and Roderick, 1996;
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Figure I-6. Photographies de (A) Acacia heterophylla (source INPN), (B) Leucaena
leucocephala (source INPN), (C) ceufs et larves d’Acizzia uncatoides (source : Antoine Franck
CIRAD) et (D) adultes d’Heteropsylla cubana (source INPN)
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Jalali and Singh, 1989) et de parasitoides (Beardsley and Uchida, 1990; Boucek, 1988; Patil et al.,
1993). Ces efforts ont permis de réduire significativement les populations de psylles dans de
nombreux pays, limitant ainsi les dégats sur les cultures de Leucaena et permettant aux systémes

agroforestiers et aux pratiques de paturage de se rétablir.

Invasion - Aujourd’hui avec, en particulier, la réduction de certaines pratiques d'élevage,
Leucaena leucocephala se présente sous un caractere envahissant (Sharma et al.,, 2022; Kato-Noguchi
and Kurniadie, 2022; Tassin and Riviere, 1999), formant des peuplements denses qui peuvent évincer

les especes locales et modifier les écosystéemes (Chen et al., 2012; Yoshida and Oka, 2000)
4.2. Bioagresseurs

Les psylles sont des insectes hémipteres de type piqueurs-suceurs et jouent un role clé dans
les écosystemes, mais également dans I'agriculture et la foresterie en tant que bioagresseurs. Jusqu'a
présent, environ 3800 especes de psylles ont été identifiées (Ouvrard, 2015). Moins de 1% de toutes
les especes de psylles connues (moins de 25) sont considérées comme des bioagresseurs significatifs
(Burckhardt, 1994; Munyaneza, 2010). Ils se nourrissent principalement de la seve du phloeme ce qui
peut entrainer la transmission de pathogénes (Capoor et al., 1967; Reynaud et al., 2022). La gestion
des invasions de psylles a fait I'objet de nombreuses études (Knowlton, 1933; Leeper and Beardsley,

1976; Nakahara et al., 1987; Pérez-Gonzalez et al., 2022; Pugh et al., 2015).
4.2.1. Acizzia uncatoides (Ferris & Klyver, 1932)

Synonymie - Psylla uncatoides Ferris & Klyver, 1932

Taxonomie - Acizzia uncatoides est une espece d'insecte hémiptere appartenant a la famille
des Psyllidae (Ouvrard, 2015) (Figure I-6C).

Régime alimentaire - Acizzia uncatoides est connu pour son réle d'agent bioagresseur majeur,
en particulier sur les plantes du genre Acacia.

Origne - Cette espece a été identifiece en Australie, soulignant son role potentiel dans les
écosystemes locaux et son interaction avec les plantes hotes (Leeper and Beardsley, 1976).

Invasion — Acizzia uncatoides, initialement identifié en Nouvelle-Zélande sur Acacia
melanoxylon, a un régime alimentaire oligophage s'étendant a d'autres especes d'Acacia et d'Albizia
(Tuthill, 1952). En 1965, cette espece a été introduite aux Etats-Unis (Munro, 1965) et a été observée

en France métropolitaine sur le Mimosa (Acacia floribunda) dans les années 1970 (Bain et al., 1976).
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Aujourd'hui, sa répartition s'étend a a de nombreux pays :I'Algérie, le Chili, la Colombie, I'Espagne (iles
Canaries), la France (y compris la Guadeloupe et La Réunion), Israél, I'ltalie (y compris la Sicile), le Liban,
Malte, le Mexique, le Monténégro, la Nouvelle-Zélande, le Portugal (y compris les Acores), le
Royaume-Uni, les Etats-Unis (Californie et Hawai'i), I'ex-Yougoslavie (Ouvrard, 2015). Des spécimens
collectés en Grece en 1994, conservés au Natural History Museum de Londres, prouvent également la
présence de cette espece en Grece.

Programmes de lutte — Plusieurs programmes de lutte biologique ont été menés pour lutter
contre Acizzia uncatoides. En Californie, par exemple, six agents de lutte ont été volontairement
introduits : un neuroptere, Mallada sp. et cinq coccinelles, Harmonia conformis, Harmonia dimitata,
Diomus pumilio, Micraspis frenata et Scymnus sp. (Dreistadt and Hagen, 1994). A Hawai'i les
coccinelles Diomus pumilio et Harmonia conformis ont été volontairement introduites (Leeper and

Beardsley, 1976) et Harmonia conformis a été introduite en France hexagonale (Coutanceau, 2009).
4.22 Heteropsylla cubana Crawford, 1914

Synonymie - @

Taxonomie - Heteropsylla cubana est une espece d'insecte hémiptere appartenant a la famille
des Psyllidae (Ouvrard, 2015) (Figure I-6D).

Régime alimentaire - Heteropsylla cubana est connu pour son rble d'agent bioagresseur
majeur, en particulier sur les plantes du genre Leucaena (Aléné et al.,, 2012).

Origine - Heteropsylla cubana est originaire d'Amérique centrale et des Caraibes (Chazeau,
1987).

Invasion biologique — Ce psylle n'a pas fait I'objet d'études avant son introduction a Hawai'i .
Il a probablement été introduit a Hawaii depuis la Floride ou sa présence est documentée depuis les
années 1920 (Beardsley and Uchida, 1990). Son invasion a Hawai'i a marqué une étape décisive dans
sa propagation vers I'Ouest. En février 1985, il a été repéré aux Philippines (Barrion et al., 1987) et aux
Samoa-Occidental, puis aux iles Mariannes, & Niue et aux Fidji en juin, et presque simultanément au
Vanuatu, aux fles Caroline et aux Tongas en juillet, suivi par la Nouvelle-Calédonie en octobre, les
Samoa Américaines en novembre, les fles Salomon et Taiwan en décembre 1985, . Début 1986, H.
cubana était identifié en Polynésie Francaise et en Indonésie. En avril, il atteignait I'Australie, puis
Timor en mai, Bali en juin, la Malaisie en juillet, et la Thailande en septembre (Chazeau, 1987).

Durant les deux premieres années d'infestation, le psylle a causé des dommages chiffrés en

centaines de millions de dollars dans la région Asie-Pacifique (Heydon and Affonso, 1991), les pertes
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en production de biomasse en Leucaena leucocephala atteignant 33% (Oka, 1989). L'importance
économique de cet plante a incité a d'importantes recherches sur ses aspects agronomiques (Wheeler
and Brewbaker, 1990) et le controle biologique de cette espéce de psylle (Napompeth, 1989).
Programmes de lutte - Des travaux de lutte biologique contre Heteropsylla cubana ont été
entrepris partout dans ses zones d'introduction, Des introductions de coccinelles Olla v-nigrum et
Curinus coeruleus (Barrion et al.,, 1987; Jean Chazeau et al., 1991; Jalali and Singh, 1992, 1989; Quilici
et al, 1995) de parasitoides du genre Tamariaxia et Psyllaephagus (Beardsley and Uchida, 1990;
Boucek, 1988; Patil et al., 1993) et méme d’entomopathogenes (Villacarlos and Robin, 1989) ont été

réalisés .
4.3. Auxiliaires
4.3.1. Coccinella septempunctata Linaeus, 1758

Synonymie - @

Taxonomie - Coccinella septempunctata, communément appelée « coccinelle a sept points »,
appartient a la tribu des Coccinellini (MNHN and OFB, 2003).

Morphologie— Les adultes de Coccinella septempunctata mesurent généralement entre 5 et 8
mm de long. Ils se caractérisent par des élytres glabres rouge vif avec sept taches noires (Iperti, 1999;
Zhou et al,, 1995) (Figure I-7A & a).

Régime alimentaire - Coccinella septempunctata est une espece aphidiphage (Kontodimas et
al., 2008; Sato et al., 2005; Triltsch, 1999).

Répartition - Sa répartition s'étend d'origine largement a travers la région paléarctique, allant
de la péninsule Ibérique a I'Ouest jusqu'au Japon a I'Est, du Sahara au Sud jusqu'a la toundra au Nord.
Toutefois, cette espece semble absente de la zone s'étendant du lac Baikal a la région d'Okhotsk,
isolant ainsi les populations de Kamtchatka, de Sakhaline, du Japon et du Sud de la Chine de celles de
['Ouest (Evans, 2000; Marin et al., 2010; Schaefer et al., 1987; Soleimani and Madadi, 2014)

Lutte biologique — Cette espece est impliquée dans un grand nombre de programmes de lutte
biologique a travers le monde, a tel point que Coccinella septempunctata ait été l'espece de
coccinellidé la plus étudiée entre 1995 et 2004 (Sloggett, 2005). Cette espéce a été introduite aux
Etats-Unis et au Canada entre 1957 et 1986 (Angalet and Jacques, 1975; Schaefer et al., 1987), ou elle
est devenue dominante a travers I'Amérique du Nord (Evans, 2000; Hemptinne et al.,, 2012; Turnipseed

et al,, 2014).
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Figure I-7. Photographies de Coccinella septempunctata adulte (A) et larve (a);
Exochomus laeviusculus adulte (B) et larve (b); Olla v-nigrum adultes morphe noir et gris (C)
et larve (c) et Harmonia conformis adulte (D) et larve (d)

Sources : Antoine Franck CIRAD (A,a, B, b ¢), Emeric Mahe (C) et GBIF (D,d)
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432 Exochomus laeviusculus Weise, 1909

Synonymie - Exochomus keiseri Fursch, 1961
Exochomus nigromaculatus var. flavipes Sicard, 1909

Taxonomie - Exochomus laeviusculus appartient a la tribu des Chilocorini (MNHN and OFB,
2003; Poussereau et al., 2018) (Figure I-7B & b).

Morphologie - Exochomus laeviusculus est de taille intermédiaire entre 3 et 4 mm, se distingue
par ses élytres noires et glabres et la présence de deux marques jaune-orange sur les cOtés du
prothorax. Les deux premiers segments de son abdomen sont noirs, tandis que la partie restante de
I'abdomen affiche une couleur jaune. Elle présente un dimorphisme sexuel prononcé : la femelle
arbore une téte entierement noire, contrairement au male dont le front et les pieces buccales sont
jaunes. Sa larve, initialement de couleur gris foncé a I'éclosion, s'éclaircit progressivement pour
prendre une teinte jaunatre, ornée de six taches noires sur le thorax juste avant de devenir nymphe.
De plus, des excroissances foncées marquent la face dorsale de son abdomen (Poussereau et al., 2018).

Régime alimentaire - Exochomus laeviusculus est une espece généraliste qui peut consommer
une variété de proies incluant cochenilles, pucerons, psylles, aleurodes, et parfois des acariens
(Poussereau et al.,, 2018).

Répartition - Exochomus laeviusculus est une espece tropicale mentionnée comme indigene
de la zone océan Indien (Poussereau et al., 2018).

Lutte biologique — Bien qu'aucun programme de lutte biologique a grande échelle n'ait utilisé
cette coccinelle, des associations locales encouragent les particuliers a favoriser sa présence dans leurs

jardins afin de combattre les infestations de pucerons et de cochenilles (FDGDON, 2014).
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4.3.3.  Olla v-nigrum (Mulsant 1866)

Synonymie — Harmonia v-nigrum Mulsant, 1866
Coccinella v-nigrum Crotch, 1874
Coccinella abdominalis Say, 1824

Taxonomie - Olla v-nigum appartient a la tribu des Coccinellini (Slipinski et al., 2019).

Morphologie — Olla v-nigum mesure entre 4,4 et 6,0 mm et est une espece polymorphe. Un
des morphes est noire glabre et présente sur chacune de ses élytres une tache orangée plus ou moins
marquée. L'autre morphe est gris et chacune de ses élytres arbore 8 taches souvent irrégulieres
(Slipinski et al., 2019) (Figure I-7C & c).

Régime alimentaire - Espéce connue pour son régime psylliphage et aphidiphage (Chazeau et
al., 1991b; Giorgi et al., 2009; Michaud and Olsen, 2004)

Répartition - L'origine de cette espéce est inconnue (Slipinski et al., 2019). Olla v-nigrum est
présente en Amérique du Nord (du Sud-Est du Canada jusqu'en Floride) (Gordon, 1985; Vandenberg,
2004, 1992), au Mexique, en Argentine, a Porto Rico, et aux Bahamas (Slipinski et al., 2019) et dans de
nombreuses iles tropicales.

Lutte biologique — Introduite a Hawai'i, a La Réunion et en Nouvelle-Calédonie pour la lutte
biologique contre le psylle Heteropsylla cubana (Chazeau et al., 1991; Leeper, 1975; Nattier et al., 2015;
Quilici et al., 1995a).

4.3.4.  Harmonia conformis (Boisduval 1835)

Synomymes — Leis conformis Mulsant, 1850
Coccinella conformis Boisduval, 1835

Taxonomie - Harmonia conformis appartient a la tribu des Coccinellini.

Morphologie — Harmonia conformis mesure entre 5.1 et 8.2 mm. Cette coccinelle est de
couleur orange et arbore 20 points noirs (Slipinski et al., 2019) (Figure I-7D & d).

Régime alimentaire— Espéce connue pour son régime psylliphage et aphidiphage (Hales, 2020;
Maelzer, 1978a; Mensah and Madden, 1993; Watson and Thompson, 1933)

Répartition - Harmonia conformis, est une espece native d'Australie (Pope, 1988). Elle est
acclimatée en Nouvelle-Zélande (Martin, 2016), a Hawai'i (Leeper and Beardsley, 1976) et en France

hexagonale (Coutanceau, 2009).
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Lutte biologique — Les travaux de Majerus and Kearns, 1989 ont souligné l'importance
d'Harmonia conformis dans les écosystemes naturels et cultivés. Cette espece a été introduite
volontairement a Hawai'i, en France hexagonale et en Californie pour la lutte biologique contre le

psylle Acizzia uncatoides mais ne s'est pas acclimatée en Californie.
5. Mise au point des élevages

La réussite d'un élevage d'insectes repose essentiellement sur la capacité a maintenir des
générations successives, permettant ainsi une continuité et un développement stable de la population.
Pour chaque espeéce, il est i de connaitre précisément le nombre de générations, car cela fournit des
informations essentielles pour la planification et I'évaluation des expériences scientifiques.

Dans le cadre de notre projet au Pole de Protection des Plantes a Saint-Pierre, sur I'lle de La
Réunion, nous avons finalisé une stratégie d'élevage pour quatre especes de coccinelles, en se
concentrant sur la collecte des individus, l'infrastructure d'élevage, et les particularités observées
durant I'élevage. Ces décisions ont été guidées par les expériences et les défis rencontrés au début

du projet.
5.1. Collectes des individus

Pour démarrer nos élevages, nous avons collecté 300 individus d'Exochomus laeviusculus et
90 individus d'Olla v-nigrum dans les zones de basse altitude de I'ile sur les stations CIRAD de Bassin
Plat et Ligne Paradis a Saint-Pierre de La Réunion. Une collaboration avec La Coccinelle® a permis
d'obtenir 30 individus de Coccinella septempunctataissus de leur dixieme génération. Ces actions ont
été entreprises aprés avoir constaté un échec dans I|'élevage initial amorcé par 70 individus de
Coccinella septempunctata collectés dans les hauteurs de l'ile associés a Acizzia uncatoides. Ces
individus se sont avérés étres parasités a plus de 98% par le parasitoide Dinocampus coccinellae
(Hymenoptera : Braconidae). Enfin, 263 individus d'Harmonia conformis ont été introduits en
laboratoire de quarantaine au Péle de Protection des Plantes issus de la 5¢™ génération de I'élevage
initié a I'INRAe de Sophia Antipolis. Cet élevage a débuteé a partir de 22 individus collectés au Parc du

Paradou dans les Alpes Maritimes.
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5.2. Infrastructure

Les élevages ont été placés dans des chambres climatiques a une température moyenne de
26°C, une humidité relative variant de 60 a 80% et une photopériode de 12h jour 12h nuit, . Harmonia
conformis n'étant pas présente a La Réunion, son élevage a été mené en laboratoire de confinement
de Norme de Sécurité 3 (NS3) ou laboratoire de quarantaine, les trois autres especes indigenes ou
naturalisés ont été élevées en laboratoire de Norme de Sécurité 2 (NS2).

Hormis I'élevage de quarantaine, les élevages ont été menés dans une chambre climatique
avec un puit de lumiere naturelle apres avoir constaté que Of/a v-nigrum et Coccinella septempunctata
étaient sensibles a la lumiere artificielle et restaient cachées et immobiles la plupart du temps.

Exochomus laeviusculus et Harmonia conformis ne semblaient pas y étre sensibles.
5.3. Cages d’élevage

Pour les élevages de Coccinella septempunctata, Olla v-nigrum et Harmonia conformis nous
avons utilisé des cages entomologiques de 45x45x45cm et de maille de 96 x 26 um, soit une ouverture
de 680 um (Bugdorm®, modele BD44545). Pour Exochomus laeviusculus nous avons utilisé un modele
de maille plus fine, 150 x 150 um, soit une ouverture de 180 um (Bugdorm®, modele BD44545F), pour
éviter les pontes a I'extérieur des cages par cette espece plus petite et ainsi permettre une collecte et
un suivi aisés des générations successives.

Chaque aspect de l'entretien a été soigneusement planifié pour maintenir des conditions
sanitaires strictes, notamment par le remplacement et le nettoyage réguliers des cages a chaque

changement de génération, afin de limiter les risques de contamination par des agents pathogenes.
5.4. Alimentation

Les élevages d'Exochomus laeviusculus et de Harmonia conformis ont été meneés avec des
ceufs d'Ephestia kuehniella. Les ceufs d'Ephestia kuehniella étaient commandés chez Bioline®
surgelés. Ils ont été soupoudrés sur des feuilles cartonnées d'environ 6 cm?, enduites de miel

Les élevages d'Olla v-nigrum et Coccinella septempuctata ont été effectués en offrant des
pucerons Myzus persicae comme base de nourriture car une alimentation basée sur des ceufs
d'Ephestia kuehniella s'est révélée inadaptée (peu de pontes).

Une population de Myzus persicaec a été fournie gracieusement par la biofabrique La

Coccinelle. Les pucerons ont été élevés sur des plants de tabac Nicotiana tabacum, Ces élevages ont
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été menés en chambre climatique a une température moyenne de 26°C, une humidité relative variant
de 60 a 80% et une photopériode de 12h jours 12h nuit. Les plants de tabac ont été produits a partir
de graines sous serre, avec une lumiere naturelle, a une température moyenne de 30°C et une
hygrométrie moyenne de 80% et arrosés de facon hebdomadaire et en cas de besoin (contréle de la

dessiccation de la terre). Un exces d'eau altérait la qualité des racines et donc du plant.
5.5. Collecte des ceufs

Dans l'objectif de collecter un maximum d’ceufs, des supports de ponte ont été disposés dans
les cages. Un papier cartonné noir (Clairfontaine® C352910) disposé en accordéon incite Olfla v-
nigrum, Coccinella septempuntata et Harmonia conformis a pondre dessus malgré leurs pontes sur le
plant de tabac. Exochomus laeviusculus, cachant ses ceufs, préférait pondre sous les cartons de
nourriture.

Les ceufs ont été collectés avec une pipette pasteur pour Olla v-nigrum, Coccinella
septempuntata et Harmonia conformis et avec une aiguille de seringue sous loupe binoculaire pour

Exochomus laeviusculus.
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Chapitre I : Succes d’invasion des especes de
Coccinellidae indigenes et introduites pour la lutte

biologique en milieu insulaire

Résumé

1. Lesuccés d'invasion d'une espéce dépend de divers facteurs environnementaux tels que la température
ou la disponibilité en nourriture, qui définissent I'invasibilité du milieu. Il dépend également de traits
spécifiques des especes, comme le régime alimentaire ou la taille, qui déterminent l'invasivité de
I'espece. Les milieux insulaires présentent des particularités dues a leur isolement ; ainsi, la distance au
continent et la superficie des iles doivent étre prises en compte.

2. Etant donné l'existence de coccinelles indigénes dans les milieux insulaires et d'introductions
programmeées pour la lutte biologique, elles constituent un bon modéle d'étude pour les invasions dans
les iles. De plus, les coccinelles appartiennent a une famille biologiquement diverse, présentant une
variabilité de tailles, et de régimes alimentaires.

3. Afin de déterminer quels facteurs environnementaux et traits d'espéces influencent la colonisation et
I'établissement des espéces de coccinelles dans les milieux insulaires tropicaux, cette étude compile des
données de présence et d'introduction pour 86 iles formant 11 archipels. Pour La Réunion et Hawai'i,
nous avons également analysé I'impact de ces facteurs sur le succes d'établissement

4. Cette étude montre que le nombre de coccinelles indigénes des iles diminue avec la distance au
continent alors que le nombre d'espéces introduites augmente. Le nombre total d'especes de
coccinelles totale augmente avec la surface des iles ce qui est conforme a « the theory of island
biogeography » de MacArthur et Wilson, 1967. Les coccinelles des iles sont de petite taille et la diversité
des régimes alimentaires est un échantillon représentatif de la diversité mondiale.

Mots clés : Succes d'établissement, biogéographie insulaire, distance au continent, régime
alimentaire, taille,
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Introduction

Le succes d'établissement d'une espece est généralement défini par sa capacité a surmonter
les barrieres écologiques et environnementales d'un nouvel habitat, permettant non seulement sa
survie mais aussi sa reproduction et la croissance soutenue de sa population sur plusieurs générations
(Richardson et al,, 2000; Williamson, 1996). Cette notion implique que |'espece introduite s'adapte
suffisamment pour former des populations autosuffisantes qui peuvent persister sans intervention
humaine supplémentaire. Ce concept est crucial dans les études d'écologie des invasions et de
biogéographie, car il aide a comprendre comment et pourquoi certaines especes réussissent a s'établir
dans de nouveaux environnements tandis que d'autres échouent (Blackburn et al., 2011; Hall et al,
1980).

La capacité d'une espece a s'implanter dans un nouvel habitat dépend de nombreux facteurs,
y compris (1) les caractéristiques écologiques de l'espéce elle-méme et (2) les conditions
environnementales de I'habitat cible (Bomford et al., 2010; Dufour et al,, 2018; Liang et al., 2020;
Marchetti et al, 2004). La compréhension des facteurs influencant le succes d'établissement des
especes introduites est nécessaire pour accroitre I'efficacité des programmes de lutte biologique et
pour la réintroduction des especes natives et endémiques dans le cadre des programmes de
conservation (Gibbs et al., 2008; Griffith et al., 2019; Oro et al,, 2011; Samways et al., 1999; Santos et
al., 2009; Seddon, 2010). En effet, le taux de réussite de I'établissement des espéeces est faible, une
analyse sur le succes d'établissement des especes introduites dans le cadre des programmes de lutte
biologique suggeére que le taux de succes d'établissement est autour de 30% (Cock et al.,, 2016).

La réussite de I'établissement d'une espece est fortement influencée par plusieurs
caractéristiques intrinseques a l'espece introduite. La valence écologique, qui désigne la capacité
d'une espece a endurer et prospérer dans une variété de conditions environnementales, est
fondamentale pour permettre a une espéce de s'adapter a de nouveaux habitats (Brown, 1984). Cette
tolérance écologique est généralement positivement corrélée a la capacité de dispersion (Lester et al.,
2007), qui influence la capacité d'une espece a coloniser de nouveaux espaces, et qui est également
cruciale pour I'expansion géographique et |'établissement réussi (Lester et al., 2007; Ochocki and
Miller, 2017). La plasticité phénotypique, ou la capacité de modifier sa réponse phénotypique en
réponse aux conditions environnementales, permet aux espéces de s'ajuster rapidement aux défis

d'un nouvel écosysteme (Pigliucci, 2005).
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Le nombre total d'individus introduits contribue également au succés d'introduction, que ce
soit pour le contrdle biologique ou a d'autres fins. Ce concept est défini comme la "pression de
propagule”, qui comprend a la fois la taille de chaque introduction (taille de la propagule) (Drake and
Lodge, 2006) et la fréquence des introductions (nombre de propagules) (McDermott and Finnoff,
2016). Lorsque les populations sont peu abondantes, I'effet Allee, définit comme la dépression de
composantes de la fitness individuelle due a une baisse d'effectif de la population, peut réduire
considérablement la survie et la reproduction des individus (Stephens et al., 1999). En effet, une faible
densité d'individus limite les interactions nécessaires pour une reproduction optimale et une survie
efficace. Par conséquent, la taille réduite de la population amplifie les risques de perte de diversité
génétique, de déclin, voire d'extinction de la population (Deredec and Courchamp, 2003; Wang et al.,
2002). Conserver une diversité génétique élevée augmente la probabilité qu'une partie de la
population posséde des traits favorables a la survie et a la reproduction dans le nouvel environnement

(Bajeux et al.,, 2019; Cassey et al., 2018; Crawford and Whitney, 2010; Dennis et al., 2016).

Un régime alimentaire généraliste favorise I'établissement en fournissant une gamme plus
large de ressources alimentaires pouvant étre exploitées (Sax et al.,, 2007). Les especes généralistes,
possedent un avantage comparatif face aux spécialistes. Cela s'explique par leur capacité a accepter
un compromis entre la compétitivité et la tolérance a un éventail plus large de conditions écologiques
(Marvier et al., 2004; McIntyre et al., 2005; Sol, 2003). Par ailleurs, les espéces introduites pourraient se
montrer plus efficaces si elles parviennent a survivre avec des niveaux inférieurs de ressources
limitantes que ceux nécessaires aux especes autochtones. Cette efficacité pourrait résulter de besoins
en maintenance moins élevés ou d'une aptitude supérieure a acquérir ou a transformer ces ressources
en descendance (Shea and Chesson, 2002; Tilman, 1990).

Un potentiel reproductif élevé assure une croissance rapide de la population et une grande
capacité de résilience face aux pressions environnementales (Jaspers et al., 2015; Lawton et al., 1997).
L'augmentation de la production de progéniture favorise une densité de population plus importante,
ce qui stimule la dispersion et |'élargissement de leur territoire (Albert et al., 2015; Davis, 2009). En
d'autres termes, la caractéristique des espéces envahissantes réside dans leur aptitude a se diffuser
(Richardson et al., 2000), un phénomeéne souvent associé a un accroissement significatif du nombre

de descendants (Burton et al., 2010).
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Ces caractéristiques intrinseéques a |'espece, additionnées ou en synergie, facilitent la réussite
de I'établissement des espéces dans de nouveaux milieux, en soulignant I'importance de I'adaptabilité

écologique et comportementale dans le processus d'invasion biologique.

Les conditions environnementales de I'habitat cible sont essentielles pour déterminer le succes
d'établissement d'une espece introduite. Une adéquation climatique entre I'habitat d'origine et
I'nabitat cible est primordiale, car elle assure que I'espéce introduite peut survivre, se reproduire et
persister dans le nouvel environnement (Bacon et al,, 2014; Bomford et al., 2010; Peterson et al., 2011).
De plus, la disponibilité des ressources, telles que la nourriture et les sites de nidification ou de
reproduction, influence directement les capacités de survie et de reproduction des especes (Mata et
al., 2013; Polacik et al., 2009).

Les interactions biotiques, y compris les négatives comme la compétition avec les especes
natives ou les positives comme le mutualisme, peuvent également affecter |'établissement et la
dispersion des especes introduites (Gioria and Osborne, 2014; Mitchell et al., 2006; Petren and Case,
1998).

Les perturbations environnementales, telles que les incendies, les inondations ou les activités
humaines, peuvent créer des niches écologiques ouvertes qui facilitent I'installation de nouvelles
especes (Davis et al., 2000). Enfin, les régimes de stress environnemental, comme la sécheresse ou la
salinité, peuvent limiter I'établissement des especes moins tolérantes, tandis que celles adaptées a des
conditions extrémes peuvent trouver des niches écologiques moins concurrentielles (Alpert et al,

2000; Occhipinti-Ambrogi and Savini, 2003).

Parmi les organismes étudiés dans le contexte des invasions biologiques dont la lutte
biologique, les coccinelles (famille des Coccinellidae) se distinguent comme un groupe
particulierement intéressant. En effet, cette famille présente un grande richesse spécifique, comprend
environ 6000 especes décrites, réparties en 360 genres (Bouchard et al, 2017; Slipinski and
Tomaszewska, 2011). Certaines de ces especes sont phytophages ou mycophages (Sutherland and
Parrella, 2009), mais la majorité sont des prédateurs d'arthropodes (Giorgi et al.,, 2009; Hodek and
Honék, 2009; Obrycki and Kring, 1998). Leur utilisation pour la lutte biologique contre divers insectes
phytophages considérés comme bioagresseurs en milieu agricole a mené a de tres nombreuses

introductions programmées (Hodek and Honék, 2009; Rondoni et al., 2021).
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Certaines introductions de coccinelles ont été des succes dans des programmes de lutte
biologique, mais nombreuses sont des échecs (Kajita et al., 2000; Soares et al., 2017). Day et al. (1994)
firent d'ailleurs le bilan suivant : sur 179 espéeces de coccinelles intentionnellement introduites en
Amérique, 18 seulement ont connu un succes d'établissement. Les introductions de coccinelles dans
de nouveaux milieux se font principalement de deux fagons : elles sont soit délibérément lachées
comme agents de controle biologique dans les champs agricoles (Diraviam and Viraktamath, 1990;
Gordon, 1985; Leeper, 2015; Quilici et al., 1995), soit introduites de maniére accidentelle par le biais
de I'exportation de végétaux et d'autres formes de fret (Schaefer et al., 1987).

Le polymorphisme peu favoriser l'invasivité d'une espéce de coccinelle. De nombreuses
modifications, telles que les motifs des élytres, la forme et la taille du corps peuvent étre adaptatives
en conférant une tolérance accrue aux conditions défavorables (Dobzhansky, 1933; Antonio Onofre
Soares et al,, 2003). Le polymorphisme génétique chez Harmonia axyridis semble étre une adaptation
pour utiliser divers habitats a différents moments. Dans les populations asiatiques de H. axyridis, la
variation phénotypique a grande échelle géographique est essentiellement influencée par le climat.
En effet, les phénotypes pale et mélanique présentent des réponses physiologiques distinctes a des
conditions climatiques spécifiques, notamment I'humidité et la température (Komai, 1956). En effet, la
couleur des élytres chez les coccinelles peut modifier la température corporelle (Stewart and Dixon,
1989; Jong et al., 1996; Brakefield and Willmer, 1985), influengant ainsi leurs fonctions biologiques.

On sait que les succes d'acclimatation dépendent également du régime alimentaire des
coccinelles (Michaud, 2012; Soares et al., 2018). Les coccinelles coccidiphages présentent une
meilleure capacité de colonisation en comparaison avec les coccinelles aphidiphages. Cette différence
pourrait s'expliquer par la disponibilité des ressources alimentaires, tant dans I'espace que dans le
temps. Les pucerons, bien qu'extrémement abondants, représentent une source de nourriture
disponible sur une période limitée, tandis que les cochenilles, plus rares, restent accessibles plus
longtemps (Borges et al, 2011; Borges et al, 2006; Evans, 2003). La dynamique des coccinelles
aphidiphages et coccidiphages reflete celle de leurs proies respectives (Dixon, 2000) : chez les
premieres, le développement est plus rapide, la fécondité plus élevée et la durée de vie plus courte
que chez les especes se nourrissant de cochenilles (Borges et al., 2011; Dixon, 2000). Les secondes
exploitent une ressource alimentaire formant de nombreuses colonies de petite taille, nécessitant
davantage d'énergie pour localiser suffisamment de colonies de proies pour la ponte des ceufs. Dans

ce cas, il est avantageux d'accumuler plus de graisse dans le soma que dans les gonades (Borges et
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al., 2011). Cette particularité pourrait conférer aux coccinelles coccidiphages un avantage lors de la
phase de dispersion du processus d'invasion.

Chez les coccinelles, il a été démontré que la taille et la masse sont positivement corrélées au
taux de reproduction et a la rapidité de dispersion (Hemptinne et al., 2012; Kajita and Evans, 2010;
Soares et al., 2018). La capacité d'une espece a produire des propagules, étroitement liée a sa taille
corporelle, influence directement son potentiel a accroitre sa densité de population et a élargir son
aire géographique (Soares et al, 2018). Chez les coccinelles, la taille corporelle s'avere étre un
indicateur fiable de potentiel invasif, étant donné sa corrélation positive avec le taux de reproduction
potentiel et la capacité de dispersion (Hemptinne et al., 2012).

La taille initiale de la propagule (Kajita et al., 2012), le taux d'introduction (Bajeux et al., 2019),
et la diversité génétique sont aussi des facteurs cruciaux dans le succes des introductions de
coccinelles (Krafsur et al, 2005). Si une diversité génétique faible entraine souvent a terme une
extinction de la population via la dépression de consanguinité elle a mené, dans le cas de l'invasion
de Harmonia axyridis, a une purge des alléles déléteres favorisant alors son invasivité (Facon et al.,
2011). Un autre cas étonnant est celui de Nephus voeltzkowi capable de reproduction
parthénogénétique (Magro et al., 2020b). Cette aptitude pourrait lui offrir une plus grande probabilité
d'établissement, par rapport a une petite population d'especes de coccinelles sexuées, en contournant

I'effet Allee (Drake, 2004).

Les milieux insulaires tropicaux sont des cas uniques pour étudier I'établissement des
coccinelles en raison de leur isolement géographique, de leur biodiversité pauvre mais singuliére et
de leurs écosystemes fragiles. Ces caractéristiques les rendent particulierement sensibles aux invasions
biologiques (Moser et al, 2018; Whittaker, 1998). Malgré lI'importance en lutte biologique des
coccinelles, les recherches sur leurs succes d'introduction et d'établissement dans les milieux insulaires
sont relativement limitées. « The theory of island biogeography » de MacArthur et Wilson (1967)
énonce que plus une ile est éloignée du continent, plus le taux d'immigration d'especes nouvelles
diminue, et que des iles plus petites ont généralement des taux d'extinction plus élevés en raison de
ressources limitées et d'habitats restreints. Enfin, de nombreux travaux ont également démontré que
l'altitude des fles joue un role significatif, maximise la diversité spécifique grace a un gradient

d’'habitats (Dewar and Richard, 2007; Slaton, 2015; Steinbauer et al., 2016).
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L'objectif est d'étudier les effets de la géographie des iles et des traits des especes de
coccinelles qui influent sur la distribution et I'établissement de ces especes en milieu insulaire tropical.
Cette étude vise a interroger les grandes théories sur les dynamiques d'invasions des iles et sur les
traits des especes sur un groupe taxonomique d’'intérét économique dont de nombreuses espéces
ont été volontairement introduites a de multiples reprises pour la lutte biologique depuis plus de cent

ans : les coccinelles.

Nous avancons I'hypothése que la distribution des espéces de coccinelles répondra aux
principes de la théorie biogéographique des iles de MacArthur et Wilson (1967). Premierement, nous
prédisons que la richesse spécifique des especes de coccinelles indigénes diminuera avec
l'augmentation de la distance des iles au continent, ce qui permettra I'invasion d'un plus grand
nombre d'especes exotiques. Deuxiemement, nous anticipons que la superficie et I'altitude des iles
auront un effet significatif sur la richesse globale des especes de coccinelles.

Concernant les caractéristiques des coccinelles, nous prédisons que les espéces indigenes
seront de plus petite taille, tandis que les especes introduites de plus grande taille auront un meilleur
succes d'établissement a travers leur capacité de dispersion. Enfin, nous postulons qu’a l'instar des
milieux continentaux, les espéeces de coccinelles coccidiphages seront prédominantes et favorisées

dans le mécanisme d'établissement sur les iles tropicales.

Matériel et Méthodes

Choix des archipels et collecte des données

Nous avons initialement sélectionné 18 archipels constitués d'iles océaniques situées entre les
latitudes 38° et -21°. Notre objectif était de choisir des archipels présentant des caractéristiques
géographiques variées et ayant bénéficié de programmes de lutte biologique incluant I'introduction
de coccinelles prédatrices. Nous avons premierement retenu : les Mascareignes, les Seychelles et les
Comores dans I'océan Indien ; Hawai'i, la Nouvelle-Calédonie, la Société, les Marquises, les Tuamotu,
les Salomon, les Fidji, le Vanuatu, Kiribati et les Samoa Américaines dans I'océan Pacifique ; et les
Acores, les Canaries, les Petites-Antilles, les Grandes-Antilles et les Bahamas dans I'océan Atlantique
et la mer des Caraibes.

Pour collecter des données sur la présence des espéces dans ces archipels, nous avons utilisé

« Google Scholar » comme outil principal pour rassembler des inventaires d'especes publiés dans des
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articles scientifiques. Les mots-clés employés pour cette recherche incluaient « ladybird », « ladybugs
», « lady beetle », « Coccinellid », ainsi que « Coccinelles » en frangais, « joaninhas » en portugais, «
mariquitas » en espagnol, et « Coccinellidae ». Ces termes ont été combinés avec les noms des
archipels et, dans une phase ultérieure, avec les noms des iles qui les composent. Des ouvrages publiés

sous forme de livres ont aussi contribué a enrichir nos inventaires d'espéces.

Cette premiere phase de compilation de données a aussi tenté de recueillir des informations
sur la taille de la population initialement introduite, la date d'introduction, et le nombre de tentatives
d'introduction. Cependant, face a la rareté de ces informations, nous avons décidé de ne pas les inclure
dans notre recherche. Une seconde sélection des archipels a été réalisée sur la base de la disponibilité
et de la quantité de données publiées dans la littérature scientifique. Nous avons donc sélectionné
dans un second temps (Figure II-1 & 1I-2) :

- Hawai'i, état précurseur dans la lutte biologique, dont les efforts d'introduction de coccinelles
a Hawai'i ont été exhaustivement catalogués par John J. Leeper.

- La Nouvelle-Calédonie qui a fait I'objet d'études par Romain Nattier et Vincent Nicolas.

- Les iles de la Société documenté par Vincent Nicolas et Christian Duverger a |'occasion de
ses nombreux voyages.

- Les Grandes et Petites Antilles ainsi que les Bahamas étudiées et documentées en particulier
par Stewart B. Peck.

- Les Comores, les Mascareignes et les Seychelles qui ont été particulierement mises en avant
dans nos recherches, bénéficiant d'études approfondies réalisées par Jean Chazeau, Yves Gomy, Serge
Quilici et plus récemment par Jacques Poussereau.

- Les Agores et les Canaries qui ont été bien documentées par Jerzy Romanowski, Paulo A. V.

Borges et Antonio O. Soares.

Dans le but de recueillir des données sur les échecs d'introductions de coccinelles, souvent
peu ou pas du tout documentés, et d'enrichir nos données de présence d'especes, une exploration de
la littérature grise a été menée. Nous avons consulté I'une des plus grandes collections de coccinelles
au monde présente au Muséum National d'Histoire Naturelle (MNHN) a Paris, France. L'analyse
minutieuse des informations associées a chaque spécimen, notamment leur identification, leur origine,
et I'expert entomologiste a I'origine de ces identifications, a été essentielle pour évaluer la fiabilité des

informations. De plus, I'acces aux archives du MNHN a permis de consulter des documents relatifs a
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/'étude.
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des expéditions dans les archipels polynésiens, ainsi que des fiches d'especes soigneusement

rédigées et illustrées par le coccinelliste Christian Duverger.

Une visite aux collections du Muséum d'Histoire Naturelle de Saint-Denis, situé a La Réunion
dans I'archipel des Mascareignes, a permis de récolter des informations sur les espéces de coccinelles
présentes sur l'ile ainsi que sur certains échecs d'introductions. L'acceés aux rapports annuels de
I'Institut de Recherches Agronomiques Tropicales et des Cultures Vivrieres (IRAT) et de I'Institut de
Recherches des Fruits et des Agrumes (IRFA), publiés entre 1964 et 1984, a enrichi notre base de
données. Cette période précede la fusion de ces deux instituts, qui a conduit a la création du CIRAD.
Des informations supplémentaires ont été extraites de cahiers de laboratoire et de notes postérieures
a 1984, détaillant diverses tentatives d'introduction de coccinelles sur I'lle de La Réunion.

Des entretiens ont été réalisés aupres des personnes ayant participé a des projets de lutte
biologique impliquant les coccinelles (Jean-Claude Malausa, Antoine Franck et Ronald Manikom).
Cette approche a permis de valider et de compléter les informations issues des cahiers de laboratoire
et des notes grace aux témoignages et aux expériences de ces professionnels.

En conclusion, les informations concernant les tentatives infructueuses d'acclimatation des
especes de coccinelles se révelent particulierement abondantes pour les archipels d'Hawai'i et des
Mascareignes. Ces données serviront a analyser les échecs liés a I'introduction de ces insectes dans

de nouveaux environnements.

Variables environnementales

Pour chaque ile des archipels sélectionnés ou les données sont disponibles nous avons compilé
la distance au continent le plus proche (en km) et la surface de l'lle (en km?), grace au logiciel QGIS
(version 3.22.7-Biatowieza) et la carte «ne_10m_admin_0_scale_rank_minor_islands »
(https://www.naturalearthdata.com/). Nous avons ensuite compilé les données lices a l'altitude
maximum de chaque iles (en m) grace a une carte topographique mondiale (https://fr-
ch.topographic-map.com/) (Annexe 1).

La longitude et la latitude du centre des archipels ainsi que la distance moyenne au continent
(en km) ont été compilées grace au logiciel QGIS (version 3.22.7-Biatowieza). De plus, la surface
moyenne des iles et I'altitude moyenne des iles (en m) ont été calculées grace aux données des iles

précédemment compilées (Tableau II-1).
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Données de présences/absences

Concernant les especes de coccinelles, les données de présence ont été encodées par ile de
I'archipel, avec des valeurs de 1 pour la présence et de 0 pour I'absence. L'exotisme ou l'indigénat de
I'espéce de coccinelle, ainsi que son succes (1) ou échec (0) d'établissement (1) ont également été
reportés lorsque les données étaient disponibles.

Les especes de coccinelles ont été considérées comme absentes lorsqu'elles n'étaient pas
mentionnées dans les inventaires explorés. Lorsque le statut d'une espéce dans les iles d'un archipel
était inconnu ou douteux, la préférence a été donnée a l'indigénat. Le statut des especes a permis de
calculer un pourcentage d'indigénat par archipel (Tableau II-1).

Un effort d'harmonisation des synonymies a également été effectué pour réduire au maximum
les doublons. Pour cela, nous avons vérifié la synonymie dans la littérature si elle était disponible, sur

le référentiel TaxRef (TAXREF, 2024) et sur les sites de référence comme GBIF (GBIF.org, 2022).

Variables de traits d’espéces

Des données sur les traits de vie de ces mémes especes, telles que leur régime alimentaire,
leur taille (minimum, maximum ou moyenne selon les données disponibles) et leur taxonomie, ont éte
compilées.

Pour rassembler des informations sur les caractéristiques des especes dans ces iles, nous avons
principalement utilisé « Google Scholar » pour consulter des listes d'espéces mentionnées dans des
articles de recherche. Nos recherches étaient basées sur des mots-clés associant le nom de l'espece a

des termes comme sa taille (en utilisant "taille”, "size" ou "length") ou son régime alimentaire ("régime
alimentaire", "prey" ou "food"). Nous avons varié notre méthode de recherche en mettant ou non le
nom de I'espece entre guillemets, ce qui a permis de préciser si les deux termes devaient étre présents
ensembles dans les résultats. En complément, si nécessaire, nous avons consulté des sites gérés ou
approuvés par des taxonomistes ou entomologistes (comme iNaturalist ou GBIF), suivis par les sites
universitaires (comme ceux du CSIRO), puis les sites de naturalistes et, en dernier lieu, les forums. Pour
ces derniers, nous avons Vérifié les informations recueillies aupres de sources plus générales. Lorsque
nous ne trouvions pas d'informations spécifiques, nous avons étendu nos recherches au genre de
I'espece, en nous basant notamment sur une étude de Giorgi et al. (2009) qui relie les régimes

alimentaires au genre des coccinelles. L'extrapolation des informations sur la taille des coccinelles a

aussi été appliquée au niveau du genre quand cela était approprié. Par exemple, les coccinelles du
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genre Scymus sont reconnues pour étre tres petites, avec une taille inférieure a 3mm (Gordon, 1976;
Xiong-fei and Gordon, 1986).

Afin d'harmoniser les données concernant les tailles des especes de coccinelles, des catégories
de classes de tailles ont été définies. Pour cela, les tailles moyennes ont été utilisées. Pour les especes
dont seules les valeurs minimum et maximum étaient connues, la moyenne de ces extrémes a été
calculée. Cela a permis de créer quatre classes de tailles : « tres petites » pour les tailles en dessous
de 3,5 mm, « petites » entre 3,5 et 5 mm, « moyennes » entre 5 et 7,5 mm, et « grandes » pour les

tailles au-dessus de 7,5 mm.

Dans le but d'estimer la tolérance écologique des especes de coccinelle nous avons procédé
a une analyse spatiale visant a évaluer la répartition de ces espéces au sein des écorégions mondiales.
Cette démarche s'est appuyée sur |'utilisation de la base de données publiques GBIF et de R® (R Core
Team, 2023, v 4.3.2) avec l'interface Rstudio® (version 2023.12.1).

A l'aide du package ‘rgbif’ (version 3.7.9) (Chamberlain et al., 2024) sous R, nous avons
téléchargé les données d'occurrence pour chaque espece précédemment inventoriée, en nous
assurant que ces données étaient accompagnées de coordonnées géographiques valides. Dans le but
d‘alléger le traitement des données parfois treés abondantes, nous avons limité notre recherche a un
maximum de 5000 occurrences aléatoires par espéce, en sélectionnant uniquement les données
disposant de coordonnées GPS. Parallelement, nous avons chargé une couche géospatiale des
écorégions mondiales (Ecoregions, 2017) a partir de laquelle nous avons appliqué un buffer pour
corriger d'éventuelles imperfections géométriques, assurant ainsi la fiabilité des géométries pour les
analyses spatiales. Afin de procéder a I'analyse, chaque occurrence d'espéce a été convertie en un
objet spatial grace au package 'sf' (version 1.0.15) (Pebesma et al., 2023). Nous avons ensuite effectué
une intersection spatiale entre les occurrences et les écorégions pour déterminer dans quelles
écorégions chaque espéece était présente. Cette opération a permis d'identifier le nombre
d'écorégions par espece.

Nous avons enfin accordé une attention particuliére aux especes rares ou endémiques, souvent
sous-représentées dans les bases de données globales telles que GBIF. Pour pallier I'absence de
signalements complets de ces especes, nous avons procédé a une vérification manuelle des
occurrences. Cette démarche nous a permis d'intégrer ces especes a notre analyse, en considérant les
especes strictement endémiques comme étant présentes dans une seule et unique écorégion. Pour
les especes dont les occurrences étaient dépourvues de coordonnées GPS, nous avons examiné les
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informations associées au « Country or area » fourni par GBIF. Cette analyse a permis de déduire
manuellement le nombre d'écorégions dans lesquelles chaque espece était susceptible d'étre

présente.

Analyses des données

Les especes de coccinelles dont I'identification est incomplete (mentionnées «sp » ou
probables) et celles dont la biologie a été tres peu étudiée, dont les données de traits (taille ou régime
alimentaire) ne sont pas disponibles dans la littérature ont servi pour les calculs du pourcentage
d'indigénat par archipel, mais ont été retirées pour effectuer les analyses statistiques. Au total, nous
avons réuni des données completes pour 228 espéeces de coccinelles présentes sur 86 iles qui nous
servirons pour les analyses (Annexe 2). L'ensemble des analyses statistiques ont été effectuées sur R®

(version 4.3.2) avec l'interface Rstudio® (version 2023.12.1).

Effet de la géographie des iles sur la richesse spécifique

Afin de déterminer l'effet des variables géographiques des iles — distance au continent,
superficie, et altitude maximale — sur la richesse en especes de coccinelles indigenes, introduites et
totales, nous avons réalisé des régressions linéaires avec les fonctions stat_smooth et stat_poly_eq
du package ‘ggplot2’ (version. 3.5.0) (Wickham et al, 2016). Ces analyses nous ont permis de
déterminer la significativité des modeles ainsi que le pourcentage de variance expliquée, indiqué par

le coefficient de détermination R2.

Effets de la géographie sur la distribution des traits

Tailles — Pour tester |'effet de la distance au continent sur les caractéristiques géographiques
sur la taille des espéces indigénes et introduites, nous avons effectué deux modeles linéaires
généralisés (GLM) avec la fonction glm du package ‘stats’ (version 4.3.2). Les GLM sont des extensions
des modeles de régression linéaire traditionnels qui permettent d'adapter I'analyse a divers types de
données. Ces modeles peuvent gérer des réponses qui suivent différentes distributions, telles que
binomiale ou Poisson, en employant des fonctions de lien appropriées pour relier les variables
prédictives aux réponses. Ces modeles ont été formulés comme suit :

glm(taille du corps ~ scale(Superficie) + scale(Distance au continent) + scale(altitude), data =

data_statut)
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Figure II-3. Richesse en espéces de coccinelles indigenes (en haut), introduites (au
milieu) et totales (en bas) sur les iles en fonction de l'isolement des iles (gauche), le logarithme
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Régimes alimentaires - Pour étudier les effets des variables liées aux iles sur la distribution des
régimes alimentaires des especes de coccinelles, nous avons choisi de tester les régimes alimentaires
séparément en utilisant des GLM. Nous avons rencontré des problemes de convergence avec les
modeles portant sur les régimes rares. Par conséquent, nous nous sommes concentrés sur les analyses
des régimes plus fréquents tels que les aphidiphages, les coccidiphages, les psylliphages, les
acariphages, et les aleurodiphages. Les modeles ont été formulés comme suit :

glm(Richesse Régime_alimentaire n ~ scale(Superficie) + scale(Distance au continent) +

scale(altitude), data = data statut)

Effet des traits des espéces sur les succes et échecs d'invasion

Dans le but de déterminer quels traits spécifiques contribuent le plus a expliquer le succes ou
I'échec d'établissement des especes de coccinelles introduites dans des iles tropicales, nous avons
procédé a deux analyses distinctes en utilisant des modeles linéaires généralisés (GLM). Le premier
modeéle a été appliqué aux données concernant le succes et |I'échec d'établissement des especes de
coccinelles dans I'archipel d'Hawai'i, tandis que le second modele a analysé des données similaires
pour Iile de La Réunion. Ces modeles nous permettent de quantifier I'impact de différents traits
biologiques et écologiques sur les probabilités d'établissement. Les modeles ont été formulés comme
suit :

glm(Succés/Echec d’établissement ~ Taille + Régime alimentaire + Nombre d’Ecorégions,

data = dataRéunion/Hawar’i).

Résultats

Effet de la géographie des iles sur la richesse spécifique

Dans un premier temps, il existe une corrélation inversement proportionnelle significative (P =
0,002) entre la richesse des especes de coccinelles indigenes et la distance au continent. Par ailleurs,
nous observons une corrélation significativement positive et linéaire (P < 0,001) entre la richesse
spécifique des coccinelles introduites et la distance au continent. Cependant, la distance au continent
ne semble pas affecter la richesse totale en coccinelles.

Dans un deuxieme temps, nous constatons une corrélation logarithmique significative de la
superficie des iles sur la richesse en especes de coccinelles tant indigenes (P < 0,001), introduites (P =

0,009), que totale (p < 0,001).
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Enfin, nous relevons une corrélation linéaire positive et significative entre I'altitude maximale
des iles et la richesse en especes de coccinelles, tant indigenes (P < 0,001), exotiques (P < 0,001), que

totales (P < 0,001) (Figure 1I-3)

Effet de la géographie des iles sur la distribution des traits

Taille — Aucune des variables géographiques des iles n'a d'effet sur la taille des especes
indigénes ou celle des introduites (P > 0.05).

Régime alimentaire — La superficie de I'lle n'a aucun effet significatif sur la richesse spécifique
des coccinelles. En revanche, la distance au continent influence significativement la richesse spécifique
par régime alimentaire. Cet effet est négatif pour les especes indigenes aphidiphages, coccidiphages
et aleurodiphages et positif pour toutes les especes introduites. L'altitude de I'ile a un effet
significativement positif sur la richesse spécifique des coccinelles, indépendamment de leur régime

alimentaire (Tableau 2).

Distribution des traits des espéces de coccinelles

Tailles (Figure II-4) - Dans les archipels tropicaux, 63,24% des espéces de coccinelles indigenes
ou acclimatées sont de trés petite taille (<3.5 mm), 28,85% sont de petite taille (entre 3,5 et 5 mm) et
6,72% de moyenne taille (entre 5 et 7,5 mm) sont aussi moins fréquentes. Des espéces de grande taille
(<7.5 mm), sont présentes uniquement dans les Petites et Grandes Antilles et ne représentent que 1%
des especes présentes sur les iles, incluant une espece indigene inféodée aux Grandes Antilles.

Les Seychelles constituent une exception notable a cette tendance, avec une diversité plus
importante de coccinelles de petite taille. Bien que le nombre d'especes indigenes de tres petite et de
petite taille soit le méme (trois dans chaque catégorie), aux Seychelles c'est la quantité d'especes

acclimatées qui établit une différence significative dans la répartition des tailles.

Régimes alimentaires (Figure II-5) - Les archipels d'une méme région affichent des proportions
similaires d'especes partageant le méme régime alimentaire, a I'exception des archipels de la
Macaronésie. Pour les Canaries, 44,44% des especes indigenes et 45,46% des especes introduites sont
des especes d'especes aphidiphages et 42.59% des especes indigénes et 36,36 % des especes
introduites sont coccidiphages, tandis que les Acores présentent une distribution plus variée parmi
les différents régimes alimentaires, mais avec une 55,56% des especes indigenes et 44,83% des
especes introduites aphidiphages.
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Tableau II-2. Résultats des modéles statistiques sur les relations entre la géographie
des iles et le nombres d’especes par régimes alimentaires. Les tableaux suivant présentent les
résultats des Modeéles Linéaires Généralisés (GLM) par régimes alimentaires avec la valeur de
la pente (Estimate) et les valeurs de significativité des variables (P-values). Les tests non
significatifs sont notés n.s.

Aphidiphages

Indigénes

Introduites

Estimate P-value

Estimate P-value

Surface n.s. n.s.
Distance au continent -0,95 0,010 * 0,55 0,071
Altitude 2,24 <0.001 *** 0,86 0,008 **
Coccidiphages
Indigénes Introduites
Estimate P-value Estimate P-value
Surface n.s. n.s.
Distance au continent -1,17 0,015 * 2,28 <0.001 ***
Altitude 2,38 <0.001 *** 1,54 0,005 **
Psylliphages
Indigénes Introduites
Estimate P-value Estimate P-value
Surface n.s. n.s.
Distance au continent n.s. 0,44 0,005 **
Altitude 0,38 0,005 ** 0,43 0,009 **
Acariphages
Indigénes Introduites
Chisq P-value Chisq P-value
Surface n.s. n.s.
Distance au continent n.s. 0,53 <0.001 ***
Altitude 0,44 <0.001 *** 0,28 0,061
Aleurodiphages
Indigénes Introduites
Estimate P-value Estimate P-value
Surface 0,90 <0.001 *** n.s.
Distance au continent -0,32 0,028 * 0,24 0,083
Altitude 0,29 0,059 0,30 0,042 *
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La plus grande proportion d'especes de coccinelles pour I'ensemble des archipels est donc
aphidiphage ou coccidiphage. Ces archipels présentent également tous, en troisieme ou quatrieme
position, une grande proportion d'especes aleurodiphages indigenes (10,51% des especes indigenes
totales).

Une proportion plus élevée, entre 10,00 et 20,83% en espéces mycophages est observée au
sein des archipels de I'Océan Indien et des Caraibes par rapport aux autres régions prises en compte
dans cette étude dont la proportion de mycophages se situe entre 0,00 et 15,38%.

Les coccinelles psylliphages indigenes sont représentées dans tous les archipels sauf les
Bahamas. Ces especes sont particulierement représentées dans les archipels de I'Océan Indien.
L'archipel des Mascareignes présente d'ailleurs 20,00% d'espéces psylliphages indigenes ce qui
représente la proportion la plus élevée de tous les archipels étudiés.

Apres les coccidiphages et les aphidiphages, les especes psylliphages sont celles qui ont été
introduites le plus fréquemment (8,78% des espéces totales), en particulier dans les Caraibes avec une
particularité aux Bahamas dont 100,00% des especes introduites sont psylliphages. De méme, les
especes aleurodiphages (7,80% des espéces totales) et/ou acariphages 6,83%) ont été introduites

dans I'ensemble des zones étudiées a I'exception des Seychelles, des Comores et des Bahamas.

Sous-familles (Figure II-6) - De maniere générale, les sous-familles Scymninae et Coccinellinae
sont prédominantes dans les archipels tropicaux, représentant respectivement 39,41% et 32,44% des
especes totales. Les sous-familles telles que les Epilachninae, Microweiseinae et les Ortalliinae
présentent une aire de répartition restreinte, étant exclusivement répertoriées chacune dans trois
archipels et représentent moins de 3,00% des especes totales.

Les Scymninae représentent la plus grande proportion d'especes indigenes (44,60%). Les
archipels situés dans une méme région géographique, a I'exemple de ceux de I'océan Indien et des
Petites Antilles, abritent des especes indigenes présentant des similarités taxonomiques. Les régions
des Mascareignes, des Comores et des Seychelles sont caractérisées par une grande proportion de
Coccinellinae (entre 33,33 et 62,50%), suivie par les Scymninae (entre 23,53 et 41 ,67%) et, en dernier
lieu, les Sticholotidinae (12,50 et 16,67%). En contraste, les Bahamas, ainsi que les Petites et Grandes
Antilles, montrent une prévalence des Scymninae (respectivement 63,23 et 48,78%), surpassant les
Coccinellinae (23,08 et respectivement 19,51%) et les Sticholotidinae (respectivement 7,69 et 19, 51%)
en termes de proportion. L'importance des Scyminae indigénes est marquée aux Acores et aux
Canaries
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avec chacune 57,14% des espéces appartenant a cette sous-famille. Une autre particularité des

Acores est sa grande proportion en Coccidulinae indigenes (28,57%).

Les Coccinelidae représentent la plus grande proportion d'espéces introduites (41,88%). Aux
Bahamas et aux Comores 100,00% des espéces introduites appartiennent a cette sous-famille. Des
particularités sont relevées aux Seychelles ou 75,00% des especes introduites sont des Chilocorinae,
dans l'archipel de la Société ou 50,00% des especes introduites sont des Coccidulinae et a Hawai'i et

aux Acores ou 50,00 et 42,31% des especes introduites sont des Scymninae.
5.5.1. Effet des traits des espéces sur les succes et échec d’invasion

Pour I'archipel d'Hawai'i, nous observons un effet négatif et significatif de la taille corporelle
de 'espéce (E = -58, P = 0.002) sur le succes d'établissement d'une espéce de coccinelle. Un effet
significatif et positif est également noté concernant le nombre d'écorégions dans lesquelles I'espece
est présente (E = 0.30, P < 0.001) sur le succes d'établissement. Enfin, un effet positif associé au régime
psylliphage est constaté (E = 2.75, P = 0.01). Pour I'lle de La Réunion, aucun des traits étudiés

n‘explique la proportion de succes d'établissement.

Discussion

Cette étude s'est intéressée aux effets de la géographie des iles et des traits des espéces de
coccinelles sur leur distribution et leur succes d'invasion en milieu insulaire tropical.

Les résultats montrent un effet significatif des facteurs géographiques — notamment la
distance au continent, la superficie des iles, et I'altitude — sur la richesse spécifique des coccinelles
indigénes et introduites. La corrélation négative de la distance au continent avec les especes indigenes
suggere que l'isolement biogéographique peut limiter la dispersion naturelle et la diversification des
especes natives. Ces résultats pour les coccinelles vérifient « The theory of island biodiversity »
(MacArthur & Wilson, 1967), qui postulent que l'isolement favorise I'unicité de la faune insulaire. Plus
récemment, des etudes telles que celle de Fattorini (2011), qui s'est intéressée a la géographie des iles
a I'échelle des iles Eoliennes (Italie), ont démontré que cet effet n'influence pas tous les taxons de la
méme facon, mais ont également souligné l'effet significatif en milieu tempéré sur d'autres
coléopteres, comme les Carabidae. Nous avons également montré une relation positive entre la

distance au continent et la richesse des espéces introduites. L'isolement géographique peut favoriser
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I'introduction et |'établissement de nouvelles espéces exotiques, possiblement en raison de la
réduction de la concurrence avec les especes indigenes et de la présence de niches écologiques libres.
L'étude de Moser et al. (2018) qui s'est intéressée aux plantes vasculaires, aux fourmis, aux
mammiféres, aux reptiles et aux oiseaux sur 257 iles, a mis en évidence |'effet négatif de l'isolement
des iles sur la richesse des especes indigenes, favorisant significativement I'établissement d'espéces

exotiques, a |'exception des oiseaux.

La corrélation logarithmique significative observée entre la superficie des iles et la richesse en
especes indigénes, introduites et totales de coccinelles confirme pour ce groupe le schéma classique
en écologie insulaire : les grandes iles peuvent présenter des habitats plus divers et plus de ressources,
soutenant ainsi une biodiversité plus riche (Kohn and Walsh, 1994). Cela est cohérent avec The theory
of island biodliversity » de MacArthur et Wilson, qui postule que la taille de I'lle est un facteur clé dans
la détermination de I'équilibre entre I'extinction et la colonisation des espéces.

Cette étude révele une corrélation positive entre l'altitude maximale des iles et la richesse en
especes de coccinelles, qu'elles soient indigenes, introduites ou totales. L'effet de I'altitude sur la
biodiversité des coccinelles est significatif. Cela s'explique par les gradients écologiques marqués
souvent présents sur de courtes distances dans les iles hautes, créant une mosaique de micro-habitats
(Steinbauer et al., 2016). L'altitude influence la diversité des especes en modifiant les parametres
climatiques, telles que les températures et les précipitations, ce qui entraine une variabilité accrue
dans les habitats et, par conséquent, des niches écologiques disponibles pour les especes (Dewar and
Richard, 2007; Slaton, 2015).

Dans le but de déterminer si certains traits d'especes étaient plus ou moins favorables pour
franchir les barrieres biogéographiques des iles, on s’est intéressé a la taille des especes de coccinelles
reconnues pour étre un bon indicateur de leur capacité de dispersion (Hemptinne et al., 2012), leur
couverture géographique et a leur régime alimentaire dont I'effet sur I'invasibilité de I'espece a déja
été démontré en milieu continental (Dixon, 2000; Soares et al., 2018). Nous avons observé que les
coccinelles indigenes ou introduites sont principalement de tres petite ou de petite taille (< 5 mm) et
que les coccinelles introduites sont significativement plus grosses (3,61 + 1,5 mm) que les especes
indigénes (2,74 + 1,3 mm) (P < 0,001). Ce constat est conforme a la théorie des espéces dans les iles,
qui postule que les espéces de petite taille sont souvent plus aptes a coloniser de nouveaux habitats

en raison de leurs besoins en ressources généralement inférieurs et de leur plus grande capacité de
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dispersion a longue distance (Review, Tscharntke et al. 2002). Cependant, nous n'avons pas constaté
d'effet de l'isolement géographique sur la taille des especes de coccinelles indigenes.

Une prédominance marquée des sous-familles Scymninae et Coccinellinae a été mise en
évidence. Cette dominance peut étre attribuée a polyphagie ou encore a leur valence écologique,
facilitant ainsi leur prolifération dans des niches variées des milieux insulaires. La divergence des
coccinelles remonte a environ 125 millions d'années (Mckenna et al., 2015), et il semble qu'il n'y ait
pas eu de développement évolutif notable sur les iles. Cela indique que les communautés de
coccinelles insulaires se constituent essentiellement via des introductions stochastiques, qui ne
conduisent que rarement a une spéciation. Ce constat est étayé par la structure des populations ou
les Scymninae, en particulier les Scymnini dominent parmi les espéces indigénes. les Scymnini ont une
petite taille (< 3 mm), une forme allongé et un corps pubescent (Xiong-fei and Gordon, 1986), des
caractéres qui leur conférent une capacité de dispersion a longue distance (Glick, 1939; Pedgley et al.,
1982),. A contrario les Coccinellinae, fréquemment introduites pour des applications en lutte
biologique (Michaud, 2012), sont généralement plus grandes, plus visibles et donc plus étudiées. Ces
especes pourraient exploiter leur morphologie avantageuse pour une dispersion intra-insulaire
efficace, leur conférant ainsi une supériorité notable pour I'établissement et la persistance dans ces

écosystemes (Hemptinne et al., 2012; Kajita and Evans, 2010).

La prévalence d'espéces aphidiphages ou coccidiphages introduites reflete I'importance de
ces régimes alimentaires pour la lutte biologique, ces especes étant souvent introduites pour controler
les populations de pucerons et de cochenilles bioagresseurs (Hodek and Honék, 2009). Ces régimes
sont néanmoins tres représentés chez les especes de coccinelles indigenes insulaires. Nous n'avons
pas constaté d'effet de I'éloignement au continent sur la sélection de régimes alimentaires particuliers.
L'ensemble des especes de coccinelles décroit avec la distance au continent indépendamment de leur
régime alimentaire. Ces deux résultats montrent que la diversité des régimes alimentaires observée
dans les files représente un échantillonnage représentatif de celle des continents. En effet, la
prédominance des aphidiphages et des coccidiphages est également vraie au niveau mondial, les
especes coccidiphages représentant environ 38% des espéces de Coccinellidae et les aphidiphages
environ 20% (Giorgi et al., 2009; Hodek and Honék, 2009). Cela indique que les espéces natives de
coccinelles n'ont pas été spécifiquement sélectionnées sur leur régime alimentaire sur des iles ou les

proies abondent, une situation qui devrait s'intensifier avec I'expansion mondiale remarquable des
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hémipteres (Hardy, 2018; Roques et al., 2020) notamment dans les régions tropicales (Bebber et al.,

2014).

Pour comprendre le succés d'invasion des espéces de coccinelles introduites volontairement pour
la lutte biologique en milieu insulaire, cette étude s'est également focalisée sur les effets des traits
des espéeces de coccinelles sur le succes et I'échec d'invasion dans I'archipel d'Hawai'i et sur l'ile de La

Réunion.

Les résultats obtenus dans I'archipel d'Hawai'i illustrent I'influence complexe des traits
morphologiques et écologiques des coccinelles sur leur succes d'établissement. La corrélation
négative significative entre la taille corporelle et le succes d'établissement (P = 0.002) suggere une
nouvelle fois que les espéces de plus petite taille pourraient avoir des avantages adaptatifs dans les
environnements insulaires. Par ailleurs, le nombre d'écorégions ou I'espéce est présente montre une
corrélation positive significative avec le succes d'établissement a Hawai'i (P < 0.001), indiquant que
les especes capables de s'adapter a divers habitats sont plus susceptibles de s'établir avec succes. Ce
résultat renforce l'idée que la valence écologique est un facteur clé de succes pour les espéces
invasives, comme le suggerent plusieurs études antérieures (Duncan et al., 2003; Lester et al.,, 2007).
L'effet positif du régime psylliphage sur le succes d'établissement (P = 0.01) a Hawai'i pourrait étre
interprété comme une indication que les ressources alimentaires spécifiques sont déterminantes pour
le succes des especes invasives. Les coccinelles se nourrissant de psylles pourraient bénéficier de
niches écologiques moins saturées, comparativement a celles qui se nourrissent d'aphides, plus

nombreuses, et souvent déja exploités par d'autres compétiteurs.

Toutefois ces tendances ne sont pas observées a La Réunion, ou aucun des traits étudiés
n'explique de maniere significative le succes ou I'échec d'établissement. Cette divergence pourrait
étre attribuée a des différences écologiques ou historiques entre les deux archipels mais aussi par un

déficit de données pour les autres iles des Mascareignes (Maurice et Rodrigues).

La principale difficulté de cette étude réside dans la disparité de qualité des données entre les
différentes iles, une différence qui affecte particulierement les données d'inventaires des espéces. Les
informations sur les régimes alimentaires des coccinelles, souvent basées sur des observations
visuelles de I'association entre prédateur et proie, peuvent limiter la précision de nos conclusions. En

effet, les coccinelles consomment non seulement des proies essentielles et alternatives, mais
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également des proies acceptées ou parfois méme toxiques. Un progres significatif serait réalisé en
enrichissant cette étude avec de nouvelles données sur les échecs d'établissement, notamment dans
la zone de I'océan Indien, comme a Maurice et Rodrigues. Cela permettrait d'affiner nos modeles

relatifs aux succes et aux échecs d'établissement des coccinelles en milieu insulaire.
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Chapitre 2
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1. This study looks at psyllophagous ladybird communities in tropical areas. It explores how
the landscape, weather, and prey availability affect the presence and abundance of ladybird species.

2. Sampling in Réunion targeted two psyllid host plants. 16 adult ladybird species were
found, with three prevalent species at the juvenile stage, suggesting that they use psyllid as an
essential food.

3. Ladybird community structure is influenced by psyllid species and temperature. The strict
psyllophagous species’ presence is explained by psyllid abundance, and generalist species’ abundance
is influenced by the landscape.
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Chapitre II: The impact of landscape and prey on
psyllophagous ladybird communities in a tropical

environment

Baujeu’, M, Moqguet, L., Chiroleu? F., Becker-Scarpitta? A., Reynaud', B.

Summary

This study examines the community composition and structure of psyllophagous ladybirds in a
tropical environment, focusing on their interactions with psyllids as a food resource. It investigates
the effects of landscape composition, climatic conditions, and prey availability on the structure of
all ladybird species associated with psyllids and the presence and abundance of species whose life
cycles depend on psyllids.

Sampling was conducted in Reunion island on two psyllid-infested plant species, Leucaena
leucocephala and Acacia heterophylla. Ladybirds and psyllids were regularly collected for two
years using a thermal aspirator, and visual inspection was conducted at eleven sites visited
monthly.

In this study, 16 ladybird species were identified, and only juveniles from Coccinella
septempunctata, Exochomus laeviusculus, and Olla v-nigrum were frequently present, suggesting
they can complete their biological cycle on psyllids.

The structure of psyllophagous ladybird communities in a tropical environment is driven by the
psyllid host plant and the monthly average temperature. When studied separately, landscape
variables, climate, or food resources did not significantly affect the communities. The distribution
of Coccinella septempunctata is limited to high elevations, where it is recognized as an aphid-
eating species, mainly in its juvenile form. Conversely, at low elevation, we encountered juvenile
individuals of the generalist species Exochomus laeviusculus and the specialist species Olla v-
nigrum. The presence and abundance of the generalist were positively influenced by the
landscape, and the presence of the specialist was positively influenced by prey abundance only.

Keywords

Psyllidae, Coccinellidae, climatic effect, Reunion island, trophic interactions, predation
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Introduction

Understanding communities is fundamental to ecology. Ecological communities are dynamic
entities; their composition and structure are influenced by various abiotic factors such as climate
(Anderson et al., 2007; Boukoftane and Benrima, 2018; Corcos et al., 2018; Facey et al., 2014; Srivastava
et al,, 2020), land type and cover (Anderson et al., 2007; Egerer et al., 2017), resource availability
(Tilman, 1990, 1982) and geographical characteristics (Stevens and Willig, 2002). It provides insights
into the relationships between species, biodiversity, and ecosystem dynamics (Simberloff and Dayan,
1991; Vellend, 2010). Research on ladybird communities has played a central role in testing concepts
of community ecology (Snyder, 2009). The Coccinellidae (Coleoptera) represent around 6000
described species, divided into 360 genera (Bouchard et al., 2017; Slipinski and Tomaszewska, 2011).
Most of the group is arthropod predators (Hodek and Honék, 2009; Obrycki et al., 2009), but some
species are phytophagous or mycophagous (Sutherland and Parrella, 2009). A special feature of
predatory ladybirds is how they cluster into a community around the same food resource when it is
abundant, (Alyokhin and Sewell, 2004; Bahlai et al., 2015, 2013; Grez et al., 2021; Kenis et al., 2017;
Polis and Holt, 1992).

Most studies on ladybird communities have been conducted on aphidiphagous ladybird
species in temperate continental agricultural ecosystems (Egerer et al., 2017; Gardiner et al., 2009;
Grez et al,, 2021; Honek et al,, 2017, 2014; Yang et al., 2018).

In temperate continental environments, the community structure of ladybirds is influenced by
various factors at different scales. For example, Gardiner et al. (2009) showed that landscape
composition in an agroecosystem influenced the pattern of aphidiphagous ladybird communities: less
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diverse environments are conducive to exotic species. Skuhrovec et al. 2021 showed that urbanization
can negatively influence the diversity of ladybird communities. Ladybird communities may be more
diverse in undisturbed natural areas than in areas of intensive agricultural production (Honek et al,
2014). The availability of breeding habitats can also influence species distribution, such as host plants
for the prey ladybird larvae feed on (Pervez and Yadav, 2018). Landscape fragmentation has a
significant impact on insect communities (Diekotter et al., 2008; Rosch et al.,, 2013; Tscharntke et al.,
2002) by limiting the ability of ladybirds to move around and find suitable habitats (With et al., 2002).

Climatic parameters may also influence temperate aphidophagous ladybird communities.
Temperature affects ladybird development, activity, and reproduction (Aksit et al., 2007; Ge et al., 2023;
Jalali et al, 2014; Wang et al., 2013). Rainfall indirectly influences ladybird communities through its
negative effects on their prey populations such as hemipterans (Ahmed et al., 2014; Boukoftane and
Benrima, 2018; Sundararaj and Muthukrishnan, 2011). Diapause termination is triggered by various
factors, such as extended photoperiod, increased solar radiation intensity, temperature, and
occasionally the onset of rainfall (Hodek, 2012). Magagula and Samways (2001) conducted a study in
a tropical environment in Swaziland. They demonstrate that climatic parameters, such as temperature,
solar radiation intensity, or humidity, do not appear to have a significant effect on the structuring of
ladybird communities.

In temperate areas the primary factor explaining habitat-scale aphidophagous ladybird
community composition is the prey availability (Galecka, 1962; Honék, 2012; Neuenschwander et al.,
1975; Radcliffe et al., 1976). As generalists, adult ladybirds have a varied diet and, therefore, flexible
feeding habits (Evans, 2009). Physiological parameters like growth, reproduction, and mortality are
decisive criteria used to distinguish three primary prey types: (i) essential prey (Hodek, 1962), also
called nursery prey (Dixon, 2000), which is crucial for oviposition and larval development (Berkvens et
al, 2010; Evans et al, 1999; Giorgi et al., 2009; Mills, 1981); (ii) accepted prey, which constitutes a
secondary or less favourable prey species; and (iii) alternative prey, which only provides energy for
survival during a famine. Generally, aphidophagous ladybird communities are made up of mobile
generalist adults, feeding on essential, accepted or alternative prey (Sarwar, 2016); and sedentary
specialist larvae, which can only complete their life cycles if certain types of essential prey are available
(Evans et al,, 1999; Hodek, 1962). Prey abundance influences the presence and abundance of adults
ladybirds (Agarwala and Bardhanroy, 1999), the oviposition choices of females and, therefore, the

presence and abundance of ladybird larvae (Evans, 2003).
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Finally, intrinsic characteristics of ladybird species can explain their assembly. For example, it
has been demonstrated that size and mass are positively correlated with the rate of reproduction and
the speed of dispersal (Hemptinne et al., 2012; Soares et al., 2018). The ability of a species to produce
propagules, closely linked to its body size, directly influences its potential to increase its population
density and to expand its geographical range (Burton et al., 2010; Davis, 2009). In ladybirds, body size
proves to be a reliable indicator of invasive potential, given its positive correlation with potential
reproduction rate and dispersal capacity (Hemptinne et al., 2012). It is also known that food specificity
influence community’s composition. Generalist species, which have a better capacity to adapt to
various habitats, possess a comparative advantage over specialists. This is explained by their ability to
strike a balance between competitiveness and tolerance to a wider range of ecological conditions
(Marvier et al.,, 2004; McIntyre et al., 2005).

Few ladybird species use psyllids as their essential prey (Klausnitzer, 1993). Psyllids are an
alternative and potentially essential dietary choice for some Coccinellini, (Hodek and Honék 2009).
The evolution of food preferences in ladybirds was studied by Giorgi et al. 2009, who found that out
of 62 species representing 24 of the 38 ladybird tribes, psyllids are an essential prey for only three
species. A few other studies describe psyllids as an essential prey for certain ladybird species (Mensah
and Madden, 1993; Michaud, 2001; Michaud and Olsen, 2004; Pluke et al., 2005). Little research has
been conducted on psylliphagous ladybirds; associations between psyllids and ladybirds have mainly
been established by direct observation or by correlation of their abundances (Michaud, 2001; Pluke
et al,, 2005). Despite our limited knowledge of psyllophagous ladybirds, numerous studies have been
conducted worldwide on introduction of ladybirds to control psyllid invasions (Knowlton 1933; Leeper
and Beardsley 1976; Nakahara et al. 1987; Diraviam and Viraktamath 1990; Vandeschricke et al. 1992;
Askari Seyahooei et al. 2012; Pugh et al. 2015; Khan et al. 2016; Pérez-Gonzalez et al. 2022; Ozgen et
al. 2022). Psyllids are the most consistently host-plant-specific group among Sternorrhyncha. Less
than 1% of all known psyllid species (less than 25 species) are considered to be significant pests in
agriculture and forestry (Burckhardt, 1994; Munyaneza, 2010). Psyllids feed on phloem sap and
occasionally on xylem and parenchyma tissue (Ameline et al.,, 2023; Cen et al., 2012), which can cause
pathogen transmission. For example, the bacterial pathogen Candidatus Liberibacter is known to
cause citrus huanglongbing (HLB), also known as citrus-greening disease (Capoor et al., 1967; Reynaud
et al,, 2022).

Our study focuses on the composition of ladybird communities that feed on psyllids in a
tropical island in the southwest of the Indian Ocean, at Reunion island. Our research focuses on
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analyzing communities to compile a comprehensive list of species that prey on psyllids. Our objective
is to distinguish between species that consume psyllids as a part of their diet, either as an alternative
or preferred food source, and those for which psyllids are a crucial nutritional resource. By
investigating ladybird communities on Reunion Island, we aim to understand their organization in
relation to the availability of psyllids. This involves a systematic examination of how factors such as

climate, food resource availability, and landscape characteristics influence these communities.

We test the following hypothesis: (i) Psyllophagous ladybird communities are mainly
composed of generalist adults, supplemented by a minority of specialist species that rely on psyllids
as essential prey. (ii) Diverse landscapes will significantly benefit generalist species due to the high
diversity of available prey, conversely, they will have a negative influence for psyllid-dependent
species. Indeed, greater landscape diversity increases fragmentation at the landscape scale and
reduces the abundance of psyllid host plants (i.e. Acacia and Leucaena genus). (iii) The body size of
ladybird species can explain variations in abundance through the level of competition and the
dispersal capacity of the species. We did not have a strong hypothesis on the direction and magnitude
of the effect of climatic variables on ladybird community structure. Still, we included annual mean
temperature and precipitation variables in statistical models to elucidate the local effect in our study
system.

We predict that prey abundance significantly influences the presence and the abundance of

psyllophagous ladybird species, and this relationship is modulated by the species’ dietary preferences.

Material and methods

Site selection

All sampling was carried out in Reunion island, a French oceanic island located in the south-
western part of the Indian Ocean (long: 55°30'; lat: 21°11) (Figure III-1). Reunion island is characterized
by abundant rainfall, especially during the warm season. Rainfall distribution varies significantly across
the island, with the south-eastern region receiving up to eight times more precipitation than the
north-western region. Additionally, the island's coastal and low-elevation areas typically experience
lower levels of rainfall compared to its central, mountainous regions (Météo-France, 2020).
Temperatures vary along the elevational gradient and across the seasons at low elevations, on the

coast, average temperatures vary between 20°C and 30°C during the wet season. In the dry season,
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—— level lines

Figure III-1. Locations of sampling sites on Reunion, french island located at the south
west of the Indian ocean.
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temperatures can drop to 15°C at night. Temperatures are lower in mountainous regions and
temperatures close to 0°C have been recorded at the highest peaks. Annual solar radiation intensity

ranges from 1400-2500 h and can reach 2900 h at elevations below 400 m (Badosa et al., 2015).

Coccinellidae sampling design has been based on the psyllid host plants’s presence, and we

specifically targeted two heavily infested species: Leucaena leucocephala and Acacia heterophylla.

Leucaena leucocephala Wit, 1961 (Fabales: Fabacaeae) has been infested since 1991 by
Heteropsylla cubana (Vandeschricke et al.,, 1992b). The IUCN classifies this plant species as one of the
world's 100 most invasive exotic plants. It can be found in Reunion island at elevations of between 0
and 400 meters. The plant was traditionally used in Reunion island as a windbreak and fodder plant
for livestock. A biological control programme has been initiated in the 1990s to control H. cubana and
two species of psyllid ladybird were introduced to Reunion island (Quilici et al, 1995): Curinus
coeruleus Mulsant, 1850 and Olla v-nigrum (Mulsant, 1866), the latest has acclimatized locally, while

the former has not been seen since 1996 (Poussereau et al., 2018).

Acacia heterophylla Wild., 1806 is a tree species that is endemic in Reunion island and is part
of the island’s heritage (Fabales: Fabacaeae). Since 2006, it has been infested by an exotic Australian
psyllid Acizzia uncatoides (Ouvrard et al., 2016). Tamarin Forests extend from an elevation of 1400 to
2000 m (Le Roux et al., 2014; Strasberg et al., 2005).

Eleven sites were sampled (Figure III-1): six at low elevations corresponding to the distribution
area of L. /leucocephala and five at high elevations corresponding to the distribution area of A.
heterophylla. The sites were selected on the basis of accessibility and the abundance of psyllid host
plants over a perimeter of approximately 50 m? to facilitate sampling. All the sampling sites are located

on the less humid west coast, which reduces the likelihood of frequent psyllid leaching.

Psyllids and ladybird count

Each site was sampled between 5 and 10 times (Table III-1) between December 2021 and April
2022 during the hot rainy season. For each sampling (=each visit to a site on a given date), monthly
average temperature, monthly cumulated precipitation and monthly average solar radiation intensity
were calculated over the thirty days preceding the sampling using data from the Smart IS database

(©CIRAD, 2022, https://smartis.re/).
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TABLE IlI-1. Site characteristics and sampling effort

Site name Site Altitude Number of Number of
identification (meter) sampling trees sampled

Volcan Haut VOLH 2400 7 83
Volcan Bas VOLB 1900 6 65
Tamar'haut TH 1400 10 84
Maido Haut MAIH 2000 5 70
Maido Bas MAIB 1500 7 76
Etang de Saint-Paul ESP 65 7 56
Etang Saint-Leu ESL 380 6 57
Foret de I'Etang Salé FES 65 10 87
Les Makes MAK 400 6 50
Bassin Plat BP 120 9 79
Grande Anse GA 35 8 85

Totals 81 792
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A Garden Vacuum (Garden Vacuum STIHL® D-71336 Waiblingen), coupled with a fine mesh
cloth, was used to collect the samples by vacuuming for one minute. Each sampling involved collecting
one sample from each of ten unique trees, resulting in ten samples per sampling session. Using this
method, we were able to quantify the psyllid population based on the presence of adult psyllids. Each
sample was complemented with a hand collecting of the ladybird larvae and adults’ ladybirds found
on the same branches previously sampled with the GVAC. This made ladybird sampling more effective
and provided an accurate estimate of ladybird abundance and species richness.

We counted the ladybird larvae and adults, as well as adult psyllids. Ladybird larvae and adults
were identified in the laboratory, using the keys provided by Chazeau et al. 1974, supplemented by
Quilici et al. 2003, Poussereau et al. 2018 and Magro et al. 2020.

The pupal stage is immobile; therefore, the presence of pupae is directly linked to the presence
of larvae. For our analyses, we added up the number of larvae and nymphs per tree to give us the
number of "juveniles”.

We crosschecked our identifications for the juvenile ladybird stages. This involved randomly
selecting 10% of the individuals for molecular identification by sequencing the traditional cytochrome
oxidase 1 using LCO/HCO primers (Huang et al., 2020). The sequences obtained were processed with
Geneous® software (version 10.2.6) (https://www.geneious.com) and compared with BLAST (Basic
Local Alignment Search Tool), using the GenBank® reference database. The identifications were
validated for all larvae with a pair-wise sequence identity greater than 97%.

Psyllid adults were counted one by one when their number did not exceed 1000 individuals
per sample. When samples had more than 1000 individuals, we separated the psyllid adults and larvae
using a filtration and sieving system (mesh size = 1 mm). The psyllid adults recovered in this way were
freeze dried (ALPHA® 1-2 LDplus) for 24 hours and then weighed using a precision balance (Cubis®
MCE125P-2S00-A). The number of psyllids was estimated by dividing the mass of psyllids by the
average mass of one freeze-dried psyllid, previously determined from 1000 individuals
(MAH.cubana=0.077 + 0.012 Mg; Mauncatoides= 0.111 £ 0.020 mq).

We determined the average body length of adults of the species cycling on psyllid, by
measuring 30 random individuals per species collected. This involved photographing the 30
individuals from each species on a four-colour sheet, using a smartphone (Samsung Galaxy S23), and

measuring them using Image) software (version 1.54).
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Measures of landscape composition

We studied the landscape using QGIS® mapping software (version 3.22.7-Biatowieza).

A geographical reference point was positioned at the centre of each site. The coordinates were
read using a handheld GPS (Garmin Forerunner® 745). The land use map created by CIRAD (Le Mezo
et al., 2022) provided raw data (crop type, natural vegetation type, building type/inert surface). This
allowed us to calculate the soil diversity index for a radius of 1 km (Grez et al,, 2021) around the
geographical reference points using Simpson's index, which considers habitat richness and landscape

homogeneity. The equation for Simpson's index is as follows:
po
X ()?
piis the proportion of habitat in the i" land use category, based on 29 landscape categories

(Gardiner et al., 2009).

Using the same radii around the geographical reference points, we also counted the number

of different plots to determine landscape fragmentation.

Statistical analysis

All data processing and statistical analysis were carried out using R (R Core Team, 2023, version
4.2.3).

For every statistical analysis conducted, with the exception for canonical multivariate analysis,
we opted to analyze data from psyllid and ladybird sampling on A. heterophylla and L. leucocephala
separately, mainly because of the significant difference between community composition and
ecosystem structure. Additionally, individuals collected using both the GVAC method and manual

collection from the same tree were combined for analysis.

Community structure - For the community analysis, given the different numbers of trees
sampled per survey, we averaged numbers of ladybird larvae and adults per species and the psyllid
abundance per survey -i.e. the numbers of individual collected using the thermal aspirator. To preserve
the quality of the information, species abundance data were transformed into the Hellinger distance
matrix following the approach presented by (Legendre and Gallagher, 2001). Environmental variables

were standardized.
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To test the relationships between ladybird community composition and the landscape (i.e.,
diversity of habitat, fragmentation and psyllid host plant cover), the climate (i.e., the monthly average
temperature, rainfall and solar intensity radiation over the thirty days prior to sampling) and the prey
abundance we performed a canonical analysis using a redundancy analysis, with the function rda from
the R package 'vegan’ (version 2.6.4) (Oksanen et al., 2022).

To separate the effect of site variables (diversity of habitat, fragmentation and psyllid host
plant cover) from that of the other explanatory variables on community composition, in order to
control pseudo-replication effects, we build a partial RDA by setting all the parameters relating to the
site as a condition factor in the model.

We conducted three independent models: one model with all data including the psyllid species
as an unconstrained variable only for this model; two models with a subset of the data including only
the community associated with only one host species: A. heterophylla, or L. leucocephala. All three

models followed the same structure:

rda(matrix. community ~ monthly_cumulated._rainfall + monthly_average_temperature +
monthly average_solar_radiation_intensity + food_resource + Condition(landscape_diversity +

landscape-fragmentation + psyllid_host plant_cover))

The models were tested using anova function with 999 permutations. The adjusted-R? will

quantify the variance explained by all environmental variables.

Presence and abundance of ladybirds whose life cycle depends on psyllids - To assess the
effect of landscape (diversity, fragmentation and psyllid host plant cover), climate (monthly average
temperature, monthly cumulated rainfall and monthly average solar intensity radiation over the thirty
days prior to sampling), and prey resource (number of psyllids collected in one minute using the
GVAC) on the presence and abundance of ladybird adults and larvae whose life cycle depends on
psyllids, we used a generalized linear mixed-effects model (GLMM) through the glmer function from
the 'Ime4’ R package (version 1.1.35) (Bates et al., 2015). GLMM is well-suited for analysing complex
datasets where the response variable does not follow a normal distribution and may exhibit non-
constant variance, discrete outcomes or other non-Gaussian characteristics. Moreover, we collected
our samples several times at the same sites, i.e. our data was not independent. Therefore, careful
analysis was essential to avoid any criticism of an artificial increase in degrees of freedom (i.e. so-
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called pseudo-replication) (Van De Pol and Wright, 2009). Pseudo-replication refers to the incorrect
analysis or interpretation of replications that are not statistically independent, such as repeated
observation of the same subjects (in our case, populations) (Hurlbert, 1984). However, GLMMs are
capable of handling hierarchically structured and unbalanced datasets, similar to ours, and effectively
solving the statistical problem of pseudo-replication (Van De Pol and Wright, 2009; Zuur et al., 2009).
Specifically, we included random intercepts for both the site identifier and the sampling event. By
incorporating random effects, we enhance the robustness of our statistical model, by accounting for
the unique characteristics associated with each site and each sampling event in our study. This
comprehensive framework provides a more accurate representation of the underlying data structure

and strengthens the validity of our statistical inferences.

Therefore, for this analysis, we chose to focus on just three species found in their juvenile
stages on psyllid colonies: Coccinella septempunctata on A. heterophylla; and Exochomus laeviusculus
and Olla v-nigrumon L. leucocephala. Given the wide range of values, we log-transformed the number
of psyllids collected per minute to help models convergence. Presence/absence was analysed for each
development stage (adult and juveniles), using nested GLMER assuming binomial distribution with
species background and landscape, climatic and food resource variables as fixed factors, the statement
as a nesting factor, and site sampling as a random factor. The abundance of adults and juveniles for
the 3 species were analysed by nested GLMER with Poisson distribution and the same explanatory
variables. The significance of each specified fixed effect in the model was assessed using "Type II Tests
of Fixed Effects". We checked the "normality” of residuals, homogeneity of variance and independence

of residuals.

Results

Global ladybird community structure

A total of 4259 adult and 1539 juvenile ladybirds were collected. Sixteen species were
identified, including 15 at the adult stage and 6 at the larval stage (Figure III-2).

The first canonical analysis including all data was statistically significant (F-value = 2.71, Df =
7, P =0.001) and explained 50.02% of the total variance. The conditioned variables linked to the site

(i.e., landscape_diversity, fragmentation and psyllid_host plant_cover) explained 37.35% of the total
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Figure IlI-3. Canonical analysis including all data (first models), testing the relationships
between sites (in brown and red), ladybird species (black points), and environmental variables
(arrows). Ellipses show 95% confidence limits for each plant host group. Acacia heterophylla
(red points) and Leucaena leucocephala (brown points).

Species codes: Ladybirds: CHESUL: Cheilomenes sulphurea;, CHINF: Chilocorus infernalis; CHINIG: Chilocorus
nigritus ; COCSEP: Coccinella septempunctata; DYSBIS: Dysis bisquatuorguttata; EXOLAE : Exochomus laeviusculus; NEPOBL.
Nephus oblongosignatus; NEPVOE: Nephus voeltzkowi; OLANIG: Olla v-nigrum; PARINC: Parastethorus incompletus;
PLACAP: Platynaspis capicola, PSEPAL: Pseudoscymnus pallidicollis;, PSYVAR: Psyllobora variegata, RHYLOP: Rhyzobius
lophantae NOVFUM: Novius fumidus; SCYCON: Scymnus constrictus; See Table 1 for site codes
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variance, while the explanatory variables (i.e., monthly average_temperature, cumulated rainfall and

solar intensity _radiation and prey abundance) explained 12.07% of the total variance.

In the general model, the monthly average temperature and the psyllid host plant cover
significantly influence the structure of the psyllophagous ladybird community (F-value = 5.51, Df = 1,
P = 0.001; F-value = 5.05, Df = 1, P = 0.004, respectively).

Figure IlI-3 show that the sub-community of psyllid ladybirds associated with A. uncatoides (in
pink in the figure) generally found at high elevations is more diverse than psyllid ladybirds associated
with Leucaena leucocephala (in blue in the figure), generally found at low elevations. The beta diversity
of the tow sub-community is not significantely different (betadiper test: F-value = 3.79, Df = 1, P =
0.056). We also found that species from lower elevations are found in higher elevations, but not vice
versa. Lastly, we found that Exochomus laeviusculus, Olla v-nigrum and Coccinella septempunctata
were the three most abundant species.

The average sizes (+ standard deviation), calculated in the laboratory using individuals
collected from the three most abundant ladybird species, are: L¢ septempunctaza = 0,718 + 0,071cm; Lo.-

nigrum = 0,518 + 0,054cm, LE laeviusculus = 0,351 + 0,035cm

Ladybird Community structure in specific-host-plant

First, for the community subset associated with Leucaena leucocephala, we found ten ladybird
species, with a total of 3,621 adults and 1,447 juveniles. The site ESL and MAK were the most diverse,
with 8 and 6 species collected, respectively. The site ESP had the greatest abundance of ladybirds,
with an average of 19.21 adults and 2.32 juveniles per tree in average, ahead of MAK, with an average
of 14.64 adults and 7.42 juveniles per tree in average. The two most abundant species were Exochomus
laeviusculus and Olla v-nigrum, with 2,915 and 600 individuals, respectively, i.e. 80.5% and 16.6% of
the total individuals collected at all low elevation sites (Figure III-2). Canonical analysis conducted on
the ladybird community associated with L. /eucocephala (cf second RDA model in section statistical
analysis) is not statistically significant (F-value = 1.01, Df = 4, P = 0.422), and no variables emerge as

a significant driver of ladybird’s abundance matrix.

Second, the community subset associated with Acacia heterophylla, we found eleven ladybird

species, with a total of 638 adults and 92 juveniles. The sites TH and VOLH showed the highest richness
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Table Il[-2. The statistical significances of the General Linear Mixed Models for the
presence /absence data for adults (A) and Juveniles (B) of each ladybird species which use
psyllid as an essential food. We analysed data from Exochomus laeviusculus and Olla v-
nigrum collected on Leucaena leucocephala and data from Coccinella septempunctata
collected on Acacia heterophylla. Significant values are shown in bold. The missing data on
Juveniles of Coccinella septempunctata did not permit the attainment of model convergence
(N.D.). Statistical values codes: E: Estimate; Z: Z-value' P>z P-value.

(A) Adults
Psyllid host plant Leucaena leucocephala Acacia heterophylla
Variabl Exochomus laeviusculus Olla v-nigrum Coccinella septempunctata
ariables
E Z P<z E Z P<z E Z P<z
o Diversity 9.73 2.34 0.01 -1.72 -0.25 0.80 46.26 1.48 0.14
Q.
3] Fragmentation -0.01 -2.96 0.003 0.002 0.44 0.66 -0.002 -0.61 0.54
©
S Hostplant 405 223 003 002 143 015 012 005 0.2
covering
o Rainfall -0.01 -1.81 0.07 0.004 1.35 0.18 -0.001 -1.09 0.27
g Temperature 0.27 1.02 0.31 -0.23 -1.02 0.31 -0.29 -1.71 0.09
o SRI 0.0001 0.10 0.92 -0.001 -1.09 0.28 -0.004 -1.81 0.07
8
35 Prey
39 0.66 6.84 <0.001 0.35 3.82 <0.001 0.45 5.74  <0.001
4 abundance
[J]
(B) Juveniles
Psyllid host plant Leucaena leucocephala Acacia heterophylla
Exochomus laeviusculus Olla v-nigrum Coccinella septempunctata
Variables
E Z P<z E Z P<z E Z P<z
g Diversity 1.34 0.19 0.85 2.86 0.54 0.59
§ Fragmentation -0.003 -0.65 0.52 0.002 0.35 0.73
ge)
5 Host plant 001 034 074 -0001 -0.06 0095
covering
ko) Rainfall -0.003 -1.44 0.15 -0.001 -0.22 0.83
£ Temperature 0.16 115 025 042 128 0.0 N.D.
o SRI -0.001 -0.95 0.34 -0.001 -0.15 0.88
8
-o —
S 3 Prey 053 7.0 <0.001 047 415 <0.001
L 3 abundance
()]
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with 6 and 5 species, respectively. VOLH was the site with the greatest abundance of ladybirds, with
an average of 4.91 adults and 0.14 juveniles per tree in average, ahead of MAIB, with an average of
2.11 adults and 0.22 juveniles per tree in average. The most abundant species was Coccinella
septempunctata, with 415 adults and 45 juveniles collected (Figure III-2). Canonical analysis conducted
on the ladybird community associated with Acacia heterophylla is not statistically significant (F-value
= 0.76, Df = 4, P = 0.70, and no variables emerge as a significant driver of the ladybird’s abundance

matrix variance.

Presence and abundance of species whose life cycle depends on psyllid

Leucaena leucocephala - Models show (Table III-2A) that the presence of £. laeviusculus adults
was negatively influenced by landscape fragmentation (z-value= -2.96, P-value = 0.003) and by host
plant cover (z-value = -2.23, P = 0.03) and positively influenced by landscape diversity (z-value = 2.34,
P = 0.01) and prey abundance (z-value = 6.84, P < 0.001). The presence of O. v-nigrum adults and
juveniles (Table III-2A & B) was only influenced by prey abundance (z-value = 3.82, P < 0.001).

The abundance of £ /aeviusculus adults (Table III-3A) was negatively influenced by landscape
fragmentation (z-value= -3.43, P < 0.001) and by host plant cover (z-value = -2.06, P = 0.04), and
positively influenced by landscape diversity (z-value = 2.46, P = 0.01) and prey abundance (z-value =
8.18, P < 0.001), but not by climate (P > 0.05). Abundance of £ /aeviusculusjuveniles (Tablelll- 3B) was
only positively influenced by prey abundance (z-value = 6.49, P < 0.001). Abundance of O. v-nigrum
adults and juvenils (Table III- 3A & B) was not influenced by parameters included in our models.

Acacia heterophylla - The low number of Coccinella septempunctatajuveniles collected during
our sampling did not allow us to test the influence of all the landscape-related parameters on their
abundance and the presence/absence model did not converge. Thus, we performed the analysis on
adults alone (Table III-2 A).

The presence of Coccinella septempunctata adults (Table III-2 A) was positively influenced by
host plant cover (z-value = 0.05, P = 0.02) and prey abundance (z-value = 5.74, P < 0.001). The effect
of the weather (rainfall) on the abundance of C septempunctata adults (Table III-3 A) was near to the

significance threshold (z-value = 1.95, P = 0.05).
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Table III-3. The statistical significances of General Linear Mixed Models for adults (A)
and Juveniles (B) abundance of each ladybird species which use psyllid as an essential food.
We analysed data from Exochomus laeviusculus and Olla v-nigrum collected on Leucaena
leucocephala and data from Coccinella septempunctata collected on Acacia heterophyilla.
Significant values are shown in bold. The missing data on Coccinella septempunctata juveniles
did not permit obtaining values for fragmentation and host plant covering variable (N.D.).
Statistical values codes: E: Estimate; Z: Z-value, P>z: P-value.

(A) Adults
Psyllid host plant Leucaena leucocephala Acacia heterophylla
Exochomus laeviusculus Olla v-nigrum Coccinella
Parameters septempunctata
E Z P<z E Z P<z E Z P<z
g Diversity 3.36 2.46 0.01 -0.65 -0.30 0.77 -5.87  -0.49 0.64
§ Fragmentation  -0.004  -3.43 <0.001 0.001 0.13 0.90 0.0003 0.102  0.92
©
3 Hostplant 5061 .2.06 0.04 0003 -061 o054 0002 001 092
covering
© Rainfall 0.002 1.41 0.16 0.002 1.26 0.21 0.003 195  0.05
g Temperature -0.09 -1.02 0.31 0.14 1.20 0.23 -0.05 -0.33 0.74
O SRI 0.000 0.96 0.34 -0.001 -1.37 0.17 0.001 1.65 0.10
8
35 Prey
3 9 0.12 8.18 <0.001 0.01 0.21 0.84 0.019 1.00 0.32
L A abundance
(]
(B) Juveniles
Psyllid host plant Leucaena leucocephala Acacia heterophylla
Exochomus laeviusculus Olla v-nigrum Coccinella septempunctata
Parameters
E Z P<z E Z P<z E Z P<z
9 Diversity 0.99 0.61 0.54 -0.68 -0.19 0.85 29.29 2.01 0.05
§ Fragmentation 2.79 -0.87 0.38 0.004 1.12 0.27
©
N.D.
g Hostplant 4,003 036 072 -0.0001  -0.02 0.99
covering
© Rainfall -0.004  -0.56 0.58 -0.002 -0.84 0.40 -0.001  -0.45 0.65
e Temperature  -0.001 0.68 0.50 0.34 1.75 0.08 1.63 331 0.001
O SRI 0.07 -2.34 0.02 -0.002 -1.63 0.10 -0.003  -1.27 0.21
3
T 5 Prey
8 o 0.17 6.49  <0.001 0.06 1.20 0.23 0.57 1.45 0.15
T 2 abundance
(O]
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Discussion

Species richness

We identified 16 species of ladybirds associated with the psyllid resource, 15 species were
found at the adult stage and 6 at the juvenile stage. Poussereau et al. 2018 described 26 ladybird
species in Reunion island. This species richness increased after reports of Coccinella septempunctata
in 2020 (Préfet de La Réunion, 2020) and the description of Nephus apolonia by Magro et al. 2020.
The species richness identified around psyllid resources represented about 55% of the total ladybird
diversity on the island.

Only 3 of the 16 species were collected in large quantities (over 20 individuals). Thus, our
community of psyllophagous ladybirds was mainly composed of rare species, with three predominant
species. This follows a classic pattern found in community ecology (Krebs, 2014), which also applies
to ladybirds (Honék, 2012; Smith, 1971) .

Six of these species are indigenous or endemic to Reunion island: Scymnus constrictus
Mulsant, 1850, Cheilomenes sulphurea (Olivier, 1791), E. laeviusculus, Dysis bisquatuorguttata
Mulsant, 1850, Platynaspis capicola Crotch, 1874 and Psyllobora variegata (Fabricius, 1781). Other
species were either introduced accidentally or, in most cases, deliberately for biological control
programmes. Only C septempunctata is native to temperate climates. Among the 15 adult species,
four are mentioned as psyllophagous in the literature, namely £ /aeviusculus, D. bisquatuorguttata, P.
capicola, and O. v-nigrum (Chazeau et al,, 1974; Poussereau et al., 2018; Quilici et al.,, 2003). It is likely
that the other species are present because they feed on psyllids, which are accepted or alternative
prey (e.g., Chilocorus nigritus (Fabricius, 1798) and Novius fumidus (Mulsant, 1850)). Other species
may use the resources associated with psyllids or the host plant (sooty mould, honeydew, e.g., ~.
variegata) (Hodek, 1996b).

Lastly, six species were collected in the juvenile stage, which suggests that they complete their
life cycle on psyllids, using this resource as an essential prey. Among them, one larva of C nigritus,
one of N. fumidus, both strictly coccidiphagous, and one larva of P. variegatea, strictly mycophagous,
are clearly accidentale collections (Quilici et al., 2003). The other three species, £. laeviusculus, O. v-
nigrum, and C. septempunctata, were found in sufficient abundance to rule out the hypothesis of
accidental collections. The detection of predatory ladybird larvae alongside a specific prey species is
typically viewed as reliable evidence for assessing prey specificity in a natural setting. However, caution
is advised in habitats with multiple potential prey species.
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E. laeviusculus is a generalist species that feeds on aphids, mealybugs or psyllids as essential
prey. This species is relatively small, measuring 0.351 + 0.035cm. It is the smallest species cycling on
psyllid in our study.

Olla v-nigrumis described in the literature as a specialist predator that eats aphids and psyllids
(Hodek and Honék, 2009). This tropical ladybird is native to French Polynesia and was voluntarily
introduced to Reunion island in 1990 as part of a biological programme to control the psyllid H.
cubana (Quilici et al,, 1995). Olla v-nigrum measures 0.518 + 0.054cm, which makes it the medium-
sized species whose life cycle depends on psyllids in our study.

Contrary to £ /aeviusculus and O. v-nigrum, C. septempunctata is widely known as a
continental aphidophagous species (Angalet et al., 1979; Cartwright et al., 1979; Schaefer et al., 1987).
Originally from Eurasia, a temperate continental region, its presence in Reunion island was reported
in March 2020. This species measures 0.718 + 0.071cm and is the largest species whose life cycle
depends on psyllids in our study. The climate in Reunion island is almost temperate at high elevations,
therefore, it is not surprising that C. septempunctata is found at high elevations. However, given its
food preference, its presence in adult and larval stages on the psyllid A. uncatoides populations was
unexpected. Their unusual use of psyllids as essential prey could be explained by the lifting of
dormancy, which may occur in Reunion island in October, with the increase in daylight hours and
temperature (Wang et al. 2013). It is possible that C. septempunctata is abundant on aphids at high
elevations and some individuals make a host jump. According to Jalali (2001) and Mehrnejad (2014),
C. septempunctata populations are often observed in psylla colonies on both wild and cultivated
pistachio trees in the spring and autumn, which coincides with the periods when there is a decline in
the aphid populations found on herbaceous plants. Mills, in 1981, confirmed that during the early and
late seasons, adults may be observed in association with prey types and habitats not used for
reproduction. Furthermore, the anatomy of C septempunctata is not adapted to the shrub layer
because it lacks an enlarged anal disc that would help prevent it from falling (Leather et al., 1999). In
its native habitat, C. septempunctata prefers herbaceous to shrubby strata (Pruszynski and Lipa, 1970).
This species is rarely found on trees, such as A. heterophylla. We only found C septempunctata

juveniles at volcanic sites (VOLH and VOLB), where A. heterophylla are smaller.

Community structuration
We were able to demonstrate that the psyllophagous ladybird community was structured by
the psyllid host plant and the monthly average temperature in a tropical island environment. We found
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11 species associated with A. heterophyllaversus 10 with L. leucocephala. It was also far less abundant
than the low elevation community, associated with L. /feucocephala (730 individuals associated with A.
heterophylla versus 5068 with L. leucocephala). The results are not surprising given the differences
between the two sub-communities in terms of landscape, climate, host plants and psyllid species. The
lack of predators at high elevations means that psyllid populations are not controlled (Dixon, 2000;
Kindlmann and Dixon, 2002), and annual outbreaks occur (Angebault et al., 2019). The area of
distribution of the psyllid host plant Leucaena leucocephala extends from 0 to 400 m above sea level
and that of Acacia heterophylla from an elevation of 1400 to 2000 m (Strasberg et al. 2005; Le Roux
et al. 2014). Therefore, the two variables, psyllid host plant and monthly average temperature, are
correlated. Moreover, psyllid species are strongly associated with plant species (A. uncatoides on A.
heterophylla and H. cubana on L. leucocephala). We cannot clearly determine which of the three
variables — monthly average temperature, psyllid host plant or psyllid species - has the most influence
on ladybird community structure.

When studied separately, none of the studied factors related to landscape, climate or prey
resources structure the two sub-communities. Camarota et al. (2023) have shown that landscape
structure has no significant influence on the distribution of insect species in tropical forests. However,
it is widely demonstrated that landscape composition (Egerer et al., 2017; Gardiner et al., 2009; Pan et
al, 2020; Yang et al,, 2018), climate (Honék, 1982; Tscharntke et al., 2002), and prey availability are the
primary factors that induce ladybird assemblages; adults seek prey not only for their own welfare, but
as a resource for their progeny (Agarwala and Bardhanroy, 1999; Galecka, 1962; Honék, 2012;
Neuenschwander et al., 1975; Pan et al.,, 2020; Radcliffe et al., 1976). It is possible that in our tropical
environment, the psyllid resource is not essential for ladybird communities because a large number
of ladybird species feed on psyllids as an alternative or accepted prey. The non-significant result may
also indicate that the variables considered in our analysis, which were selected on the basis of
knowledge or hypotheses, may not be the main drivers of the community patterns observed. It would
be interesting to study other factors that influence ladybird communities, for example, other psyllid
species (Ouvrard 2015), agrochemical use (Duru et al., 2015; Kibulei et al,, 2023; Reddy and Giraddi,
2019), the invasion rate of non-native species (Kindlmann et al.,, 2011; Lenzner et al., 2020; Pan et al.,
2020; Simberloff, 1995; Wilcove et al., 1998), or interactions with other predators or parasites
(Haelewaters et al., 2020; Hoogendoorn and Heimpel, 2002; Howe et al., 2016; Knapp et al., 2022;
Riddick et al,, 2009; Vinot et al., 2023). The temporal scale should also be considered (Tatsumi et al.,
2021) to improve our understanding of the fluctuations in the ladybird communities
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Species whose life cycle depends on psyllid

We demonstrate that the main area of distribution of the two tropical species, whose life cycle
depends on the psyllids, Exochomus laeviusculus and Olla v-nigrum, is at lower elevations. The
temperate species collected, Coccinella septempunctata, was only found at higher elevations with a
more temperate climate.

Our results show that the landscape influenced the presence and abundance of adults of
tropical and temperate psyllophagous ladybird species in a tropical island environment. Several
authors have reported the influence of landscape diversity and fragmentation on insect communities
(Bottero et al,, 2023; Lange et al., 2023; Tscharntke et al., 2002), including ladybird species (Gardiner
et al,, 2009; Rosch et al,, 2013; Stoner and Joern, 2004). Lange et al. (2023) also highlight that plant
diversity encourages the establishment of natural grassland communities and stabilizes insect
assemblages.

In addition, our results show that the landscape does not have the same influence on the three
species that depend on psyllids. The presence and abundance of the generalist £. /aeviusculus (both
adults and juveniles) are influenced by the landscape at all levels (diversity, fragmentation and host
plant covering). This is not the case for C. septempunctata and O. v-nigrum. Statistically, a more
diverse landscape is favourable to generalist species because it offers a greater variety of prey (Landis
et al.,, 2000; Rusch et al., 2010), despite lower local abundance (Barnes et al., 2020; Letourneau et al.,
2011; Wan et al, 2020). Landscape fragmentation hinders ladybird movement because in a
fragmented landscape, encountering an unfavourable habitat is more likely (With et al., 2002). The
small size of E /aeviusculus may reduce its flying ability compared to O. v-nigrum and C
septempunctata (Hemptinne et al,, 2012). The comparative size of the coccinellid and its prey is also
a determining factor when it comes to feeding preference. An analysis of ladybirds’ prey indicates that
the smaller the ladybird species, the smaller the prey and/or the greater the ladybird’s mobility (Dixon
and Hemptinne, 2001). This may explain why £ /aeviusculus is more sensitive to landscape
fragmentation than other species. More specialized ladybirds, such as O. v-nigrum, are less mobile
because they can tolerate low prey densities (Sloggett, 2008), which means they are less influenced
by the landscape. Lastly, according to the “predator satiation hypothesis” defined by Sweeney and
Vannote (1982), an increase in host plant cover, correlated with prey availability at the landscape scale,
dilutes £. /aeviusculus populations.

We showed that psyllid abundance had a positive influence on the presence of all
psyllophagous species, both adults and larvae. Adults are mobile organisms that can migrate between
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different environments. Prey attracts and constitutes a stopping point for migrating adults. Ladybirds
lay their eggs in sites where they feed. Therefore, the factors that influence the distribution of larvae
are likely to be similar to those affecting adults distribution (Honek, 1979; Honék, 1982). Egg laying
follows successful predation. Various factors influence the number of eggs laid and the duration of
egg laying. For example, Honek (1980) identified that C. septempunctata starts laying when the aphid
population reaches approximately one aphid per 300 cm? of leaf surface, a threshold that is consistent
across different crops. Hemptinne and Dixon (1991) reported that A. bipunctata, which prefers clusters
of aphids, starts ovipositing at a higher minimum density of about two aphids per 150 cm2. In our
case, adult psyllophagous ladybirds lay eggs on essential resources, which means the abundance of
psyllids directly influences the presence of larvae.

Psyllid abundance positively influences the abundance of £ /aeviusculus adults and larvae, but
not the other species. Due to its smaller size, £. laeviusculus can target psyllids at different stages of
their development, often feeding on their small larvae or eggs. This has not been observed in larger
species (Sloggett, 2008). Compared to larger ladybirds, small aphid-eating ladybirds thrive even when
aphid numbers are low. Smaller ladybirds may feed on colonies of aphids early in the aphid population
surge, while larger species arrive later (Honék et al., 2008). This can explain why E. laeviusculus
responds better to psyllid density. Unlike generalist ladybirds, such as E. laeviusculus, specialist
species, such as O. v-nigrum, only perform well on a few types of prey. This is a further demonstration
that specialist ladybirds can persist at lower aphid densities than generalists (Sloggett, 2008; Sloggett
and Majerus, 2000). In temperate continental environments, habitat generalists may have an
advantage over specialists because, despite being less competitive, they can tolerate a wider range of
environmental conditions (Marvier et al, 2004; McIntyre et al., 2005). Exotic species, including
ladybirds, are also widely recognized as being more successful colonizers than native species (Shea
and Chesson, 2002; Tilman, 1990), both in temperate continental (Roy et al., 2012) and insular
continental (Brown et al., 2011) environments. However, in tropical island environments, ecological
release may benefit smaller species, which can flourish in an environment with few predators and
abundant resources, thereby conserving energy (Clegg and Owens, 2002). Therefore, Exochomus
laeviusculus has several natural advantages, namely, a generalist diet and a smaller size. In
comparison, Olla v-nigrum, another island species, appears to be less competitive due to its own

ecological release, despite being larger and more specialized.
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Conclusion

In conclusion, this study on ladybird species that interact with psyllid populations in Reunion
island reveals unexpected species richness. We observed a mix of rare and predominant ladybird
species, with a few common species. The community structure can be explained by the prey species
associated with climatic parameters, such as monthly average temperature. It highlights the diversity
and ecology of ladybird species, emphasizing the importance of both native and introduced species
in the ecosystem. The findings underscore the influence of environmental factors like elevation,
temperature and landscape on the ladybird species depending on their origin and life traits. This study
highlights the unbalanced ratio between Hemiptera pests and predators, such as ladybirds,
particularly at high elevations. More generally, the study helps improve our understanding of the role
that ladybirds play in biological control and ecosystem balance, offering insights for future

conservation and management strategies in tropical environments.
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Chapitre 3
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Chapitre III : Relations de prédation intraguilde chez

les coccinelles psylliphages en milieu insulaire tropical

Résumé

1. La prédation intraguilde est une relation antagoniste entre deux espéces appartenant a la méme guilde,
c'est-a-dire au méme niveau trophique. Elle survient donc lorsqu'un prédateur tue et consomme un
autre prédateur. La prédation intraguilde est I'un des effets non-ciblés les plus étudiés dans le cadre de
la lutte biologique, en partie parce qu'elle implique des effets négatifs sur des organismes qui ne sont
pas des bioagresseurs, mais aussi parce qu'elle réduit I'efficacité de l'auxiliaire.

2. Les coccinelles sont particulierement sensibles a la prédation intraguilde, car elles sont, dans la grande
majorité des cas, des prédatrices d'hémiptéres qui forment des colonies par patch, favorisant ainsi
I'agrégation de ces prédateurs et augmentant les probabilités de rencontre. Les psylles, des hémiptéres
piqueurs-suceurs, sont vecteurs de certaines maladies. Ils ont été et sont toujours I'objet de nombreux
programmes de lutte biologique, ce qui rend I'étude des relations de prédation intraguilde chez les
coccinelles psylliphages intéressante.

3. Afin de caractériser les relations de prédation intraguilde chez les coccinelles psylliphages, nous avons
étudié les interactions entre Harmonia conformis, une coccinelle psylliphage australienne non introduite
a La Réunion, et les espéces réalisant leur cycle biologique sur les psylles, déterminées dans le Chapitre
2. Cette étude a cherché a déterminer si les coccinelles adultes recherchaient activement des ceufs
interspécifiques pour leur consommation a I'aide d'olfactométres en Y. Elle s'est également intéressée
a la symétrie, la direction et l'intensité des relations de prédation intraguilde entre ces espéces en
présence de psylles.

4. Cette étude a montré que les coccinelles ne recherchent pas activement les ceufs pour les consommer.
Les relations de prédation intraguilde entre H. conformis et les trois especes sont multidirectionnelles :
symétriques pour le couple H. conformis/C. semptempunctata et asymétriques pour les couples H.
conformis/Olla v-nigrum et H. conformis/E. laeviusculus, en faveur de H. conformis. Les résultats
montrent une intensité plus forte de la prédation intraguilde de H. conformis sur E. laeviusculus. La
biologie et I'écologie des coccinelles doivent également étre prises en compte, notamment la spécificité
alimentaire des espéces ainsi que leur stratégie de ponte.

Mots clés : Psyllidae, Coccinellidae, Communautés, Invasion, Lutte biologique
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Introduction

La prédation intraguilde, initialement définie par Polis et al. en 1989, décrit une interaction de
prédation entre deux especes appartenant a la méme guilde, un groupe composé d'especes exploitant
les mémes ressources, indépendamment de leur classification taxonomique. Au moins trois
organismes sont impliqués : un prédateur et une proie intraguilde, et une ressource ou une proie
partagée par les deux appelée proie extraguilde (Figure IV-1) (Lucas, 2012). Cette dynamique
représente principalement un phénomene de prédation interspécifique, ou un compétiteur direct est
ciblé, intégrant ainsi simultanément les dimensions de prédation et de compétition interspécifique.

Contrairement a la compétition, la prédation intraguilde est caractérisée par un bénéfice
énergétique et, a I'opposé de la prédation classique, elle engendre une réduction de la compétition
par I'élimination du concurrent (Polis et al., 1989). Cette interaction implique de nombreux groupes
taxonomiques (Arim and Marquet, 2004) comme les oiseaux (Lourenco and Rabaca, 2006; Sergio and
Hiraldo, 2008), les arachnides (Polis and McCormick, 1987; Rypstra and Samu, 2005), les mammiferes
(de Oliveira and Pereira, 2014; Fedriani et al., 2000), les reptiles (Gagnon et al., 2011; Gerber and
Echternacht, 2000; Nifong and Lowers, 2017) ou les insectes (Currie et al., 1996; Gagnon et al., 2011;
Snyder et al., 2004).

Les interactions de prédation intraguilde se caractérisent par leur intensité, leur direction, et
leur symétrie (Figure IV-1) (Lucas, 2012), ou l'intensité refléte la probabilité d'occurrence de la PIG,
influencée par le comportement, la mobilité, et la phénologie des espéces concernées (Kindlmann
and Houdkova, 2006). La direction indique qui est la proie et qui est le prédateur, pouvant varier entre
des roles fixes et mutuellement interchangeables (Lucas, 2013; Polis et al., 1989). La symétrie, dans le
cas de PIG mutuelles, questionne I'équilibre de dominance entre les especes impliquées, indiquant
une interaction soit équilibrée (symétrique), soit déséquilibrée (asymétrique) en faveur de I'un des
protagonistes (Lucas, 2013).
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Proie intraguilde Prédateur intraguilde
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Figure 1V-1. Schéma des différentes relations de prédation intraguilde avec deux

coccinelles représentant la quilde des psylliphages (représentée en vert) et un psylle comme
proie commune extraguilde. Les fleches indiquent une relation de prédation, pointant vers la
proie, en orange la prédation classique et en rose la prédation intraguilde, la taille de la fleche

est témoin de l'intensité de la relation.
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Les traits comportementaux et écologiques des organismes jouent un role fondamental dans
les dynamiques des relations de prédation intraguilde. Les prédateurs généralistes survivent
généralement grace a leur capacité a consommer une grande diversité de proies, s'otant ainsi d'un
tampon environnemental lorsque les ressources commencent a manquer (Kang and Wedekin, 2013;
Polis et al., 1989; Rosenheim et al., 1993; Uiterwaal et al., 2023). Un prédateur spécialiste serait peut-
étre moins apte a attaquer une proie non préférée, et donc désavantagé lors des confrontations avec
des prédateurs généralistes (Chakraborty, 2015; Kang and Wedekin, 2013; Snyder and Ives, 2003).

La vulnérabilité des proies est souvent corrélée a leur taille, avec les plus petites proies étant
généralement plus susceptibles d'étre prédatées (Mittelbach and Persson, 1998; Pembury Smith and
Ruxton, 2021; Shine, 1991; Unzeta et al.,, 2020). De plus, comme le niveau trophique tend a augmenter
avec la taille corporelle, la prédation intraguilde présente souvent une forte asymétrie. Des boucles
trophiques peuvent se former, impliquant a la fois la prédation entre différentes espéces (prédation
mutuelle) a différents stades de développement et au sein d'une méme espece (cannibalisme), ce qui
complique davantage la dynamique du réseau (Woodward and Hildrew, 2001).

La mobilité des organismes détermine également l'issue des relations de PIG. D'une part la
fuite est I'une des stratégies défensives les plus courantes et efficaces des proies (Edmunds, 1974; Sih,
1987) et d'autre part les individus les plus mobiles peuvent avoir accés a des espaces ou la compétition
est moins forte (Amarasekare, 2007). Par conséquent, les stades sessiles ou a mobilité réduite sont
particulierement vulnérables car ils sont plus facilement capturés (Lucas, 2012; New, 1992).

Une réduction de la densité des proies extraguildes accentue dans la grande majorité des cas
la PIG, soit par une modification du ratio nombre de prédateurs/disponibilité des proies, soit par une
augmentation de I'effort de recherche de nourriture (Hurd, 1988; Lucas et al., 1998; Moran et al., 1996;

Sih, 1987).

Plusieurs études se sont intéressées a la PIG dans le cadre de la lutte biologique (Bampfylde
and Lewis, 2007; Hatherly et al., 2005; Hodge, 1999; Miiller and Brodeur, 2002; Jay A. Rosenheim et al.,
1995; Rosenheim and Harmon, 2006; Salas Gervassio et al., 2017). La prédation intraguilde joue un
role complexe en lutte biologique, influencant a la fois I'efficacité des agents de contrdle et les
dynamiques écosystémiques (Muller and Brodeur, 2002; J. A. Rosenheim et al.,, 1995). Alors que la
combinaison de plusieurs prédateurs peut avoir un effet additionnel voir synergique sur la régulation
de leur proie commune, la prédation intraguilde peut réduire I'efficacité de la lutte biologique par une
compétition accrue entre agents de controle (Sih, 1987; Vance-Chalcraft et al, 2007). Cette
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compétition peut entraver la capacité des auxiliaires a réguler les populations de bioagresseurs. Elle
existe entre les auxiliaires prédateurs et parasitoides (Snyder and Ives en 2003), entre plusieurs
prédateurs (Hamback et al., 2021; Snyder et al.,, 2022), entre des prédateurs et des entomopathogenes

(Wilken et al., 2014) ou entre parasitoides et entomopathogenes (Brodeur and Rosenheim, 2000)

Les coccinelles représentent un taxon clé en lutte biologique, largement reconnues pour leur
prédation d'especes de phytophages bioagresseurs tels que les pucerons, cochenilles, acariens,
aleurodes, et psylles (Giorgi et al., 2009; Hodek and Honék, 2009; Michaud, 2012; Obrycki and Kring,
1998; Weber and Lundgren, 2009). Comme ces proies extraguildes sont exploitées par diverses
especes de coccinelles (Chazeau, 1985; Drea and Gordon, 1990; Frazer, 1988) la probabilité de
rencontres antagonistes et d'interactions de prédation intraguilde parmi les prédateurs coccinellidés
est importante (Felix and Soares, 2004; Michaud and Grant, 2003; Schellhorn and Andow, 1999;
Takahashi, 1989; Yasuda and Ohnuma, 1999).

Les especes de coccinelles prédatrices ont une variété de traits d'histoire de vie qui favorise
les rapports de prédation intraguilde avec des variations en termes d'intensité, de directionnalité et
de symétrie des interactions.

Les coccinelles exploitent leurs proies, majoritairement des hémipteres (Hodek and Honék,
2009), selon leur besoin physiologique, on distingue alors plusieurs types de proies: (i) les proies
essentielles (Dixon, 2000; Hodek, 1962), qui sont nécessaires pour la ponte des ceufs et le
développement larvaire (Berkvens et al., 2010; Evans et al., 1999; Giorgi et al., 2009; Mills, 1981) ; (ii)
les proies acceptées, qui représentent une proie secondaire ou moins favorable; et (iii) les proies
alternatives, qui fournissent uniquement |'énergie nécessaire pour survivre pendant une période de
famine (Hodek, 1996b). Les communautés de coccinelles se composent donc d'adultes généralistes
mobiles qui se nourrissent de proies essentielles, acceptées ou alternatives (Sarwar, 2016) ; et de larves
spécialistes apteres, a mobilité réduite, qui ne peuvent achever leur cycle de vie que si certains types

de proies essentielles sont disponibles (Evans et al.,, 1999; Hodek, 1962).
Les hémipteres, souvent regroupés en colonies, facilitent des rencontres fréquentes entre les
individus, augmentant ainsi les occasions de prédation intraguilde. Sur des végétaux caractérisés par

des densités élevées de pucerons, la prédation sur les pucerons parasités est augmentée. Cette
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augmentation de la prédation est attribuée a une concentration accrue de prédateurs, elle-méme
induite par une abondance supérieure de proies disponibles (Chacon and Heimpel, 2010).

Cependant, il est important de noter que toutes les populations de proies des coccinelles ne
présentent pas des dynamiques populationnelles uniformes. Les pucerons, par exemple, constituent
une ressource dont la distribution est ponctuelle tant spatialement que temporellement, alors que les
cochenilles offrent une ressource plus continue et plus diffuse a la fois dans le temps et dans I'espace.
(Borges et al., 2013, 2011; Dixon, 2000; Evans, 2003).

Les coccinelles présentent également une grande variation de tailles allant par exemple de 3
a 18 mm chez les Coccinelini (Slipinski et al., 2019). Au cours du cycle de développement d'une espéce,
la taille varie considérablement de I'ceuf a I'adulte alternant entre des stades immobiles et mobiles
(Lucas, 2013; Nedvéd and Honék, 2012). De ce fait, un phénomene de prédation mutuelle se met en
place, ou les jeunes stades d'une espéce sont souvent les proies des stades plus matures d'une autre,
et vice versa. La vulnérabilité a la PIG est particulierement marquée pour les ceufs et les stades
larvaires, petits peu mobiles ou sessiles, tandis que les adultes, plus grands et mobiles, ne sont jamais
prédatés avec succes (Lucas, 2012).

La mobilite des especes de coccinelles, tres souvent corrélée a la taille de I'espece (Hemptinne
et al,, 2012), implique une réponse modulée a la prédation. La variation de mobilité au long du cycle
de vie des coccinelles, permet une transition du role de proie a celui de prédateur intraguilde au cours
de I'ontogenese (Lucas, 2012).

Hormis la fuite, les coccinelles ont différentes stratégies d'évitement. Avant la ponte, les
femelles gravides détectent des substances chimiques de communication, appelées « phéromones de
dissuasion de la ponte » trouvées dans les traces larvaires pour éviter de déposer leurs ceufs la ou des
larves de la méme espéce ont précédemment circulé (Klewer et al., 2007; Pettersson, 2012; Razicka,
2006, 2002). Une recherche menée par Hemptinne et al. (2001 b) a montré que la barriere chimique
de dissuasion de la ponte d'Adalia bipunctata est composée d'un ensemble d'alcanes, similaires a
ceux trouvés sur la surface des ceufs de la méme espece. Ces alcanes se diffusent aisément sur la
cuticule hydrophobe des plantes, permettant ainsi au message chimique de couvrir une plus grande
surface. De plus, ces alcanes sont résistants a I'oxydation, ce qui les rend stables et durables dans
I'environnement, avec certaines signatures chimiques de coccinelles persistant jusqu'a un mois,
comme observé chez Cycloneda limbifer (Ruzicka, 2002).

Différentes stratégies de ponte permettent d'éviter la découverte des ceufs. Si les ceufs sont
découverts, des défenses chimiques a leur surface agissent comme des produits sémiochimiques pour
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éviter la prédation intraguilde (Hemptinne et al., 2000; Sloggett et al., 2009). Les larves et les adultes
sont également capables de secréter ou « saigner » spontanément de I'hémolymphe riche en
alcaloides et tres répulsive pour leurs éventuels prédateurs (le saignement réflexe) (Holloway et al.,

1993, 1991; Pettersson, 2012).

Cette étude a pour objectif de caractériser la symétrie, la direction et I'intensité des relations
de prédation intraguilde entre Harmonia conformis une coccinelle australienne mesurant entre 5.1 et
8.2 mm (Slipinski et al., 2019) et les coccinelles utilisant les psylles comme ressource essentielle ou
alternative a La Réunion (Baujeu et al., soumis, cf. Chapitre 2), a savoir : Exochomus laeviusculus, une
généraliste (Poussereau et al. 2018) mesurant entre 3,51 + 0,35 mm, Coccinella septempunctata, une
aphidiphage (Iperti, 1999; Zhou et al., 1995) mesurant entre 7,18 + 0,71 mm, et Olla v-nigrum, une
psylliphage et aphidiphage (Chazeau et al, 1991b; Giorgi et al, 2009; Michaud and Olsen, 2004)
mesurant entre 5,18 + 0,54 mm. Cette étude cherche également a vérifier si les coccinelles adultes

détectent et recherchent activement les ceufs interspecifiques pour le nourrissage a jeun.

Nous avangons les hypotheses que (i) Les especes de coccinelles detectent mais ne choisissent
pas les ceufs interspécifiques pour la consommation, (ii) les especes de coccinelles psylliphages en
milieu insulaire tropical de plus grande taille auront une plus grande intensité de prédation intraguilde
sur les especes de plus petites tailles ce qui impactera la symétrie des interactions. Nous prédisons
donc (i) qu'aucune des especes ne choisira de se déplacer vers les ceufs pour les consommer (ii)
qu'Harmonia conformis aura une relation de prédation intraguilde de moyenne intensité et
symétrique avec Coccinella septempunctata car leurs tailles sont proches, (ii) Harmonia conformis aura
une relation de prédation intraguilde de moyenne intensité mais dissymétrique avec Olla v-nigrum,
plus petite et enfin (iii) Harmonia conformis aura une relation de prédation intraguilde de forte

intensité et dissymetrique avec Exochomus laeviusculus.

Matériel et Méthodes

Elevage des insectes

Cette étude a nécessité la mise en place d'élevages de 5 espéces, dont quatre especes de
coccinelles prédatrices: Coccinella septempunctata, Olla v-nigrum, Harmonia conformis et

Exochomus laeviusculus et une espece de psylles comme proie : Acizzia uncatoides.
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Prédateurs - Les prédateurs ont été élevés dans une chambre climatique (Température : 26°C,
photopériode : 12h/12h jour/nuit) au POle Protection des Plantes (3P), a La Réunion (-21.320, 55.485),
dans des cages de 60x60 cm d'ouverture de maille de 180 um (Bugdorm®, modele BD44545F) et de
maille 680 ym (Bugdorm®, modele BD44545) uniquement pour Ecochomus laeviusculus qui ont
tendance a pondre a travers les mailles plus grandes.

L'élevage de Coccinella septempunctata a été constitué a partir de 15 individus fondateurs de
la population obtenus auprés de la biofabrique La Coccinelle provenant du Guillaume a Saint Paul
(97423). L'élevage d'Exochomus laeviusculus a été constitué a partir de 150 individus prélevés a la
station Ligne Paradis du Cirad a Saint Pierre (97410). L'élevage d’' Olla v-nigrum a été constitué a partir
de 35 individus a la station de Bassin Plat du Cirad a Saint Pierre (97410). Ces trois especes ont été
nourries avec des colonies de pucerons (Myzus persicae), sur des plants de tabac (Nicotinia tabacum)
qui leur ont également servi de substrat de ponte. Leur alimentation a été complétée par des ceufs
d' Ephestia kuehnniella congelés en cas de manque de pucerons.

L'élevage de Harmonia conformis a été mené dans une chambre climatique du laboratoire de
quarantaine NS3 (Température : 26°C, photopériode : 12h/12h jour/nuit). Les 22 adultes fondateurs
de I'élevage proviennent de I'élevage de I'Institut National de Recherche en Agriculture, Alimentation
et Environnement (INRAE) Sophia Antipolis, prélevés dans le parc du Paradou a Vallauris (13520). Cette
espece a été nourrie aux ceufs d' Ephestia kuehnniella.

Du papier cartonné noir (Clairfontaine® C352910) plié en accordéon a été utilisé comme
support de ponte pour toutes les especes.

Proies - Les psylles Acizzia uncatoides ont été récoltés sur la route du Volcan (2000 m
d'altitude) dans la commune du Tampon (97430) avec un Garden Vacuum GVAC (Garden Vacuum
STIHL® D-71336 Waiblingen) et ont été élevés en chambre climatique (Température : 17/23 °C ??,
photopériode : 12h/12h jour/nuit) dans des cages de 60x60 cm (Bugdorm®, modele BD44545F) sur
des plants de Tamarins des Hauts (Acacia heterophylla) issus de la pépiniere communale du Tampon
(97430). L'élevage du puceron Myzus persicae a également été réalisé en chambre climatique (26°C,
photopériode : 12h/12h) et provient de la biofabrique La Coccinelle. L'élevage s'est fait sur des plants

de tabac (Nicotiana tabacum) cultivés en serre NS2 au 3P.
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Démarche expérimentale

Test de détection des ceufs — Dans |'objectif de déterminer si les adultes des coccinelles
détectaient et recherchaient activement les ceufs interspécifiques pour la prédation, nous avons testé
la détection des ceufs a moyenne distance. Des coccinelles adultes ont été isolées et également
maintenues en jeline pendant 24 heures avant le début de la manipulation. Elles ont été placées dans
des tubes Eppendorf de 2 ml, lesquels étaient obturés a I'aide d'une éponge permettant une aération,
et tapissés de tissu en nylon pour faciliter I'adhérence des coccinelles. Lors de la manipulation, chaque
tube Eppendorf a été fixé a un dispositif expérimental servant de chambre de départ, qui débouchait
directement sur la partie inférieure d'un raccord en forme de « Y » de 10 mm de diamétre interne
(Figure IV-2). Les deux autres extrémités du raccord étaient reliées a des tubes flexibles transparents
de 10 cm de long, également tapissés de tissu en nylon. A I'extrémité de chaque tube se trouvait un
autre tube Eppendorf : I'un contenait 20 ceufs de coccinelle agés de moins de 48 heures, I'autre était
vide. Les variables mesurées incluaient I'espece de l'adulte et des ceufs, le sexe de l'adulte et la
chambre sélectionnée par la coccinelle. Si au bout de deux heures d'observation, la coccinelle n'avait
pénétré dans aucune des deux chambres, elle était considérée comme n'ayant pas fait de choix. Apres
deux heures, les coccinelles étaient de nouveau isolées avec des ceufs d'£phestia, et la survie était
vérifiée apres 24 heures. Entre chaque session, le dispositif était immergé dans du TFD4 pendant 24
heures puis rincé a I'eau pour éliminer toute trace d'odeurs.

Harmonia conformis a été testé avec les ceufs des trois autres especes, tandis que les autres
especes ont été testées uniquement avec les ceufs de Harmonia conformis, avec un total de 30

répétitions par traitement.

Tests de prédation intraguilde - Des tests avec nourriture alternative ont été réalisés : 20 larves
de stade L4/L5 de A. uncatoides ont été introduites dans des boites de pétri de 9 cm de diametre,
sans ergots de ventilation, ou 20 ceufs de coccinelles avaient été préalablement répartis aléatoirement.
Une coccinelle adulte, maintenue en jeGne depuis 24h, pour calibrer le niveau de faim et induire un
comportement actif de recherche de nourriture, a ensuite été introduite dans la boite de pétri. Elle a
été retirée et sexée au bout d'une heure, puis isolée avec des ceufs d'Ephestia pour relever son état
physiologique 24h apres I'expérimentation. Les larves de psylle et les ceufs de coccinelle intacts

restants ont été comptabilisés dés le retrait de la coccinelle, et la consommation du prédateur a ainsi
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été enregistrée. Un ceuf entamé a été considéré comme consommeé. Entre chaque session, le dispositif
était immergé dans un détergent dégraissant alcalin (TFD4) pendant 24h puis rincé a I'eau pour

éliminer toute trace d'odeurs.

Analyses statistiques

Toutes les analyses statistiques ont été réalisées sur le logiciel R (R Core Team, 2023, version
4.2.3).

L'ensemble des tests a été mené sur des « couple Adulte/CEuf ») avec H. conformis étant soit
le prédateur (Adultes) soit la proie ((Eufs) face aux 3 autres espéces de coccinelles (O. v-nigrum, E.

laeviusculus et C. septempunctata)

Test de détection des ceufs - Les choix réalisés par les coccinelles adultes ont été analysés au
moyen d'un test binomial, qui a testé pour chaque espece si la probabilité que les adultes fassent un

certain choix était significativement différente de la probabilité de faire I'autre choix.

Tests de prédation intraguilde - Pour tester la préférence des adultes pour les oceufs
interspécifiques ou les psylles nous avons observé la proportion de psylles et d'ceufs consommée.
Nous avons testé I'égalité de ces proportions pour chaque couple Adulte/CEuf (test sur la moyenne
de Welsh avec la fonction t.test).

Dans le but de tester la symétrie et l'intensité de la relation de prédation intraguilde entre nos
trois couples d'espéces de coccinelles, nous avons effectué une anova avec la fonction aov du package
‘stats’ (Team et al., 2018) sur le nombre d'ceufs interspécifiques consommés pour chaque couple suivi
d'un test post hoc de Tukey avec la fontion TukeyHSD du pakage ‘stats’ (Team et al., 2018) sur cette
anova.

Enfin, pour déterminer quelle espece consommait le plus de proies extraguildes (psylles)
dépendamment du couple Adulte/CEuf, nous avons effectué une anova sur le nombre de psylles

consommeés pour chaque couple suivi d'un test post hoc de Tukey sur cette anova.

Résultats

Test de détection des ceufs —Ces tests montrent une tendance plus forte de choisir la chambre

vide que la chambre avec des ceufs pour C. septempunctata (P = 0,04) et £ /laeviusculus (P = 0,05),
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=50%

Coccinelle
affamée 24h

Figure IV-2. Schéma du dispositif en Y pour les tests de détection des ceufs
interspécifiques par les adultes de coccinelles. Chaque test un adulte de coccinelle
affamé pendant 24h est placé en bas de I'olfactomeétre en Y puis son choix est relevé
au bout de 2h d’expérimentation.
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avec respectivement 70 et 69% des choix dirigés vers la chambre vide. A l'inverse, H. conformis (P =
1) et O. v-nigrum (P = 0,7) ne font pas de choix préférentiel. Les analyses des choix de H. conformis
selon I'espece des ceufs (P > 0,05) ou le sexe de I'adulte (P > 0,05) montrent également que la

fréquence des choix n'est pas significativement différente du hasard.

Aucun individu n’est mort 24 h aprés |'expérimentation.

Tests de prédation intraguilde - La proportion de psylles consommés est comparée a la
proportion d'ceufs consommeés, et ce pour chaque couple de Adulte/CEufs (Figure IV-3).

Quatre des six couples de proie/prédateur ont consommeé significativement plus de psylles
que d'ceufs (Figure IV-3). Seuls les cas de Coccinella septempunctata/ Harmonia conformis et de
Harmonia conformis/ Exochomus laeviusculus ont montré une consommation des deux types de proie

qui n'est pas significativement différente (P = 0,96 et 0,73) (Figure IV-3).

La proportion d'ceufs consommés ne differe pas significativement entre C. septempunctata
(25 £ 6%) et H. conformis (32 £ 7%) (P > 0,05). Toutefois, la proportion d'ceufs d'£. /laeviusculus
consommeés par H. conformis (67 + 8%) est significativement supérieure de celle des ceufs de H.
conformis consommeés par £. laeviusculus (8 £ 3 %) (P < 0,05). De méme, H. conformis ont consommé
en moyenne une plus grande quantité d'ceufs d'O. v-nigrum (34 + 8%) par rapport a la quantité
d'ceufs de Harmonia conformis consommeés par O. v-nigrum (12 + 4 %, P < 0,05).

On remarque également une consommation significativement plus élevée des ceufs de £
laeviusculus par H. conformis par rapport aux 5 autres tests de consommation des ceufs. Et
inversement, £ /aeviusculus a consommé significativement moins d'ceufs de H. conformis que tous
les autres tests de consommation des ceufs.

La consommation des ceufs de C. septempunctata et de O. v-nigrum par Harmonia conformis

ne différe pas significativement (Figure IV-4).
Coccinella septempunctata affiche la consommation la plus faible de psylles, avec une

moyenne de 22 + 5 %, significativement plus basse que celle d’£. laeviusculus, qui est de 41 + 8 %. Le

troisieme groupe comporte les adultes de Ofla v-nigrum contre les ceufs de H. conformis et les adultes
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Figure 1V-3. Relation entre la proportion de psylles consommés et la proportion
d’ceufs consommés pour chaque couple de prédateur intraguilde /proie intraguilde, avec
tracé de la bissectrice. Les points sur la bissectrice sont les tests pour lesquels les adultes ont
consommeé les deux proies dans les mémes proportions, sous la bissectrice, les adultes qui
ont consommeé plus de psylles que d’ceufs. (A) H. conformis adulte vs les ceufs des especes
présentes a La Réunion et (B) Les adultes des espéces présentes a La Réunion vs les ceufs de
H. conformis.
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de H. conformis contre les ceufs des trois autres especes avec des proportions moyennes respectives

allant de 64 + 9% a 72 + 6% (Figure IV-5).

Le couple proie/prédateur a un effet significatif sur le nombre total de proies totales
consommeées (psylles + ceufs) (P < 0,001). Les groupes distingués sont les adultes £. /laeviusculus et C.
septempunctata qui consomment en moyenne 10 = 2 proies en Th. Le deuxieme groupe est
uniquement composé des adultes de Olla v-nigrum avec une consommation moyenne de 15 + 2
proies. Enfin I'espece avec les adultes les plus voraces est Harmonia conformis, avec un nombre de

proies consommeées moyen de 22 + 2. Aucun individu n’est mort apres |'expérimentation.

Discussion

Recherche active des ceufs - Les adultes des especes Coccinella septempunctata et Exochomus
laeviusculus semblent choisir préférentiellement la chambre vide. Harmonia conformis et Olla v-
nigrum sont trés proches du ratio aléatoire de 50%, avec des effectifs beaucoup plus conséquents
pour Harmonia conformis. (P = 1 et 0,743). Ces résultats peuvent signifier soit que les deux choix
proposés représentent la méme attractivité pour les adultes de ces espéeces soit qu'ils ne sont pas
capables de détecter les ceufs dans notre dispositif expérimental. Il a largement été démontré que les
coccinelles s'aident d'une large gamme de données sensorielles comme I'odorat, la vue, le toucher ou
le golt (Togni et al,, 2016). Les adultes s'appuient sur des indices visuels tels que la structure des
plantes et la forme générale de I'habitat (Nakamuta, 1984). L'odorat est utilise pour localiser les proies
(Hodek and Evans, 2012; Pettersson, 2012; Sarmento et al., 2007a) et aussi pour détecter les
concurrents ou les prédateurs intraguildes (Sarmento et al., 2007a). Cette étude montre que les
coccinelles ne recherchent pas activement ou ne détectent pas les ceufs interspécifiques pour leur
consommation ce qui peut entrainer une diminution de la frequence des interactions intraguildes.
D’autant que les stratégies d'oviposition different significativement entre les especes. Exochomus
laeviusculus adopte une stratégie d'oviposition unique en pondant des ceufs isolés dans les aspérités
a la surface des plantes hotes, les rendant moins accessibles aux prédateurs comparativement aux
autres especes qui déposent leurs ceufs sur les feuilles en position verticale (Pers. obs). Cette
adaptation pourrait réduire le risque de rencontre et donc de prédation intraguilde dans des

conditions naturelles.
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Figure IV-4. Proportion d'ceufs de C. septempunctata, E. laeviusculus et d'O. v-
nigrum consommeées par les adultes de H. conformis (a gauche) et proportion d’ceufs d’H.
conformis consommeés par les adultes de ces 3 espéeces (a droite). Les lettres indiguent les
résultats du test de Tuckey sur I'anova et les lettres différentes démontrent une différence
significative entre deux consommations.
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Figure IV-5. Proportion de larves de psylles Acizzia uncatoides consommeés par les
adultes de H. conformis (@ gauche) et proportion d'ceufs d’H. conformis consommeés par
les adultes de ces 3 espéeces (a droite). Les lettres indiquent les résultats du test de Tuckey
sur l'anova et les lettres différentes démontrent une différence significative entre deux
consommations
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Consommation de psylles - La consommation de psylles par les différentes espéeces testées se
structure treés clairement selon le régime alimentaire. En effet, I'espéce qui consomme le moins de
psylles est C. septempunctata, une espece aphidiphage, suivie par Exochomus laeviusculus qui est
polyphage et donc non spécialiste. Enfin, les plus grosses consommatrices de psylles sont les
coccinelles qualifiées de psylliphages a savoir Harmonia conformis et Olla v-nigrum. Les deux espéces
ayant consommé les larves de psylles dans les mémes proportions, |'efficacité de Harmonia conformis
peut étre comparable a celle de Olla v-nigrum. Olla v-nigrum est une coccinelle largement utilisée en
lutte biologique contre les psylles, elle a été introduite en Nouvelle-Calédonie puis a La Réunion pour
des objectifs de lutte biologique contre Heteropsylla cubana (Chazeau et al,, 1991 ; Nicolas et al., 2015
: Vandeschricke et al., 1992).

Préférence pour les ceufs par rapport aux psylles — Pour la comparaison des consommations
d'ceufs et de psylles pour les trois couples Adulte/CEuf, aucun des cas n'a montré une consommation
d'ceufs supérieure a la consommation de psylles. Cela dit, deux couples ont présenté une équivalence
statistique entre la consommation des deux types de proies : Coccinella septempunctata contre
Harmonia conformis et Harmonia conformis contre Exochomus laeviusculus. Les autres couples
consomment tous significativement plus de psylles que d'ceufs. Cette observation est conforme aux
préedictions de la théorie de la prédation intraguilde nutritive, selon laquelle la prédation intraguilde
se manifeste en réponse a une pénurie de ressources alimentaires essentielles ou alternatives (Lucas,
2012). Les larves de psylles, représentant la proie essentielle ou alternative de ces coccinelles, elles
sont consommeées préférentiellement jusqu’a ce que leur densité soit trop faible.

La forte consommation d'ceufs d'Exochomus laeviusculus par Harmonia conformis pourrait
correspondre a cette théorie au vu de la forte proportion de psylles consommés. Pour ce qui est des
adultes de Coccinella septempunctata, la faible proportion de psylles consommés va a I'encontre de
cette théorie. Cette coccinelle est aphidiphage et est donc spécialisée pour la consommation de
pucerons (Cheng et al, 2018), la rendant potentiellement moins efficace pour la capture et la
consommation de proies plus rapides comme les psylles. Cette hypothese peut alors mieux expliquer
la faible proportion de psylles consommés. Il est cependant survenu que lors de certains tests les
adultes de H. conformis consommaient la totalité des proies extraguildes les obligeant alors a

consommer des ceufs.
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Voracité totale - Harmonia conformis manifeste une voracité supérieure a celle d'Olla v-
nigrum et a toutes les autres especes étudiées, ce qui pourrait contribuer a un contréle biologique
efficace des psylles. Cette voracité remarquable a entrainé dans plusieurs cas la consommation
intégrale des proies, tant intraguilde qu'extraguilde. Ce phénomene a également été observé par
MacDonald et al. (2016), ou le nombre de proies disponibles s'est révélé insuffisant pour mettre a
satiété cette espéce. La différence de voracité observée entre les espéces psylliphages et les autres
peut étre attribuée a la spécificité de la proie disponible, comme I'ont démontré Lucas et al. (1998).
Une étude réalisée par Lucas et al. (1998) sur la voracité comparative de trois especes de coccinelles
prédatrices, incluant Coccinella septempunctata et une espéce du genre Harmonia, a mis en évidence
l'impact de la spécificité alimentaire sur la voracité. En particulier, la consommation plus faible
observée chez Coccinella septempunctata par rapport aux coccinelles du genre Harmonia est
imputable a une différence dans leur spécificité alimentaire, la premiére étant principalement
aphidiphage, tandis que la seconde est psylliphage, corroborant les résultats rapportés dans I'étude
de Lucas et al. (1998).

La voracité est directement liée a la différence de taille entre le prédateur et la proie : plus cette
différence est conséquente, plus le prédateur sera vorace (Lucas et al., 1998). La taille du prédateur
est donc importante pour expliquer les différences de voracité observées, surtout dans le cas de
prédateurs avec le méme régime alimentaire comme Harmonia conformis et Olla v-nigrum. La plus
grande taille de Harmonia conformis, par rapport aux coccinelles psylliphages présentes a La Réunion,

pourrait expliquer pourquoi cette espéece est la plus vorace.

Intensite, direction et symétries de la prédation intraguilde — Cette étude montre qu' Harmonia
conformis consomme les ceufs des trois autres espéces étudiées et que les 3 autres especes
consomment les ceufs d'H. conformis.

La consommation d'ceufs de Ofla v-nigrum consommés par H. confomis (34 + 8%) est
significativement supérieure a la proportion d'ceufs d'H. conformis consommés par Olla v-nigrum (15
+ 4%) (P < 0,05). La proportion d'ceufs d'£ /laeviusculus consommés par H. conformis est
significativement supérieure a celle des ceufs de H. conformis consommés par £. laeviusculus (8 + 3
%). De plus, les adultes de Harmonia conformis consommaient les ceufs d'Exochomus laeviusculus en
plus grande quantité que tous les autres tests de consommation d'ceufs. La petite taille des ceufs

d' Exochomus laeviusculus (environ Tmm) pourrait étre une des raisons de cette consommation accrue.

116 |PAGE



En effet, selon Nedvéd and Honék (2012), la taille des ceufs, qui est proportionnelle a celle des adultes,
pourrait influencer la satiété et la tolérance a la toxicité des ceufs de coccinelles lors de la
consommation par des prédateurs intraguildes. D'autant plus que la défense chimique des ceufs chez
Exochomus laeviusculus implique des alcaloides spécifiques a la sous-famille des Chilocorinae
notamment |'exochomine et les chilocorines A, B, C et D. Ces composés, décrits par Daloze et al. 1994,
Glisan King et Meinwald 1996; Laurent et al. 2002, different structuralement de ceux présents chez les
Coccinelinae. 1l reste a déterminer si cette différence structurelle influence I'efficacité de ces alcaloides
en tant que mécanismes de défense contre les prédateurs, une question peu explorée a ce jour (Daloze
et al, 1994; Laurent et al, 2005). Les relations de prédations intraguildes sont donc mutuelles et
asymeétriques entre Harmonia conformis et E. laeviusculus ou Olla v-nigrum.

A contrario, la consommation d'ceufs d'Harmonia conformis par Coccinella septempunctata (25
+ 6% des ceufs) n'est pas significativement différente de la consommation d'ceufs de Coccinella
septempunctata par Harmonia conformis (32 + 7% des oeufs). Cela montre que la relation de
prédation intraguilde est mutuelle et symétrique entre Harmonia conformis et Coccinella

septempunctata.

Il est nécessaire de prendre en compte I'écologie des especes de coccinelles pour comprendre
ces phénomenes dans un contexte plus complexe que celui d'un milieu controlé. La spécificité
alimentaire des especes joue un rble déterminant. Par exemple, Coccinella septempunctata,
principalement aphidiphage, peut réduire les interactions de prédation intraguilde car les psylles ne
constituent pas sa proie principale pour la reproduction (Cheng et al, 2018). Cette spécificité lui
permet de sélectionner des sites de ponte inaccessibles aux espéces strictement psylliphages. A
I'oppose, Olla v-nigrum, qui est psylliphage, dépend en partie de cette ressource pour se reproduire.
Cette spécialisation pourrait la rendre plus vulnérable a la prédation intraguilde, étant donné son
incapacité a opter pour une autre source de nourriture pour sa reproduction (Chakraborty, 2015; Kang
and Wedekin, 2013; Snyder and Ives, 2003). Enfin, Exochomus laevisuculus, étant polyphage, peut se
nourrir de divers types de proies, réduisant ainsi I'impact de la prédation intraguilde que pourraient
subir les especes spécialisées en psylles (Kang and Wedekin, 2013; Polis et al.,, 1989; Rosenheim et al,,
1993; Uiterwaal et al., 2023).

La densité de psylles observée a La Réunion est beaucoup plus élevée que celle des proies

intraguildes (Baujeu et al.,, soumis). La réalisation de tests de prédation intraguilde avec plusieurs
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densités de psylles permettrait ainsi de combler les limites de cette étude et d'apporter des

informations essentielles sur les impacts de la prédation intraguilde chez les coccinelles psylliphages.

Conclusion

Cette étude met en évidence des interactions de prédations intraguildes complexes au sein
des communautés de coccinelles psylliphages. Ces interactions sont multidirectionnelles au sein de la
communauté d'especes présentes a La Réunion et Harmonia conformis. Entre des especes de tailles
similaires présentant des défenses chimiques des ceufs analogues, telles que Coccinella
septempunctata et Harmonia conformis, la relation est symétrique et d'intensité moyenne par rapport
aux autres interactions étudiées. Entre des espéces dont la taille differe légerement et qui possedent
des défenses chimiques des ceufs similaires, comme Olla v-nigrum et Harmonia conformis, la
prédation intraguilde est asymétrique, favorisant I'espece la plus grande qui subira cette interaction a
une intensité plus faible que I'espece plus petite. Enfin, entre des especes de tailles tres différentes et
présentant des défenses chimiques des ceufs divergentes, a savoir Exochomus laevisuculus et
Harmonia conformis, |a relation est asymétrique en faveur de la plus grande et de forte intensité par
rapport aux autres interactions étudiées. Ces tests menés en laboratoire montrent I'existence, la
direction, la symétrie et les différences d'intensité des relations de prédation intraguilde entre les
especes psylliphages. Des tests en milieu naturel permettraient de moduler ces résultats en prenant

en compte la biologie et |'écologie des modeles d'étude.
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6. Discussion générale

Les invasions biologiques des archipels tropicaux et subtropicaux par les coccinelles

Importance de la biogéographie des iles océaniques sur la richesse des coccinelles

En dressant I'inventaire des especes de coccinelles dans 86 iles océaniques appartenant a 11
archipels, cette these a permis de démontrer I'impact significatif de la géographie des files sur la
richesse spécifique des coccinelles.

Nos analyses ont mis en évidence I'effet significatif de la distance au continent sur la richesse
spécifique des coccinelles en milieu insulaire tropical. Plus I'ile est éloignée du continent, moins elle
abrite d'especes de coccinelles indigenes et plus le nombre d'espéces exotiques augmente. Notre
étude détaillée pour les coccinelles est conforme au résultats obtenus pour les fourmis ou plus
largement pour les plantes vasculaires, les oiseaux, ou les reptiles dans I'étude de Moser et al. en
2018. Les especes de coccinelles en milieu insulaire répondent alors a « the theory of island
bigeography » avancée par MacArthur et Wilson en 1967.

Nous en déduisons donc que la colonisation naturelle des iles par les especes de coccinelles
est entravée par la distance des iles au continent. D'autant plus que, malgré une divergence
phylogénétique estimée entre 125 millions d'années (Mckenna et al, 2015), aucun phénomene de
radiation évolutive des coccinelles n'a été démontré dans les iles. Cela implique que la totalité des
especes de coccinelles présentes dans les iles sont issues d'évenements de colonisation successifs a
partir des continents menant, que dans de tres rares cas, a une spéciation.

Néanmoins, le petit nombre d'espéces indigénes dans les iles isolées les rendent
particulierement sensibles aux invasions biologiques (MacArthur and Wilson, 1967; Moser et al., 2018).
En effet, la faible diversité des espéces entraine |'existence de niches écologiques vacantes et donc
disponibles pour une nouvelle espéce colonisatrice (Borges et al., 2006; MacArthur and Wilson, 1967;
Moser et al.,, 2018). Ainsi, les iles éloignées du continent sont plus a méme d’étre colonisées par de
nouvelles espéces de coccinelles. On ne connait par exemple aucune espéce de coccinelle indigene
de I'archipel d'Hawai'i situé a 6000 km des cOtes continentales. Pourtant, cet archipel est le plus riche

en especes de coccinelles avec 66 especes exotiques établies.
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La distance au continent n‘explique pas seule la répartition des coccinelles. En effet nous avons
démontré que la superficie et surtout l'altitude des iles ont un impact significatif sur la richesse
spécifique des especes indigenes et introduites. Les iles de plus grande taille offraient potentiellement
des habitats plus divers, soutenant ainsi une biodiversité plus riche (Dewar and Richard, 2007; Slaton,
2015; Steinbauer et al., 2016). Les iles a fort relief présentent, par leur gradient altitudinal et les effets
orographiques, une gamme de niches climatiques plus large ce qui influence également la diversité
des espéces. Les hautes altitudes, souvent plus froides, présentent également des niches écologiques
favorables aux especes tempérées (Meyer III and Cowie, 2010). Nous pouvons citer pour exemple
I'établissement récent de la coccinelle de région tempérée Coccinella septempunctata (Zhou et al,
1995) en mars 2020 a La Réunion ile dont le climat est globalement considéré comme tropical mais
avec un fort gradient altitudinal (Davidson et al., 2023).

Bien que « the theory of island bigeography » jouisse d'une large acceptation, elle ne suffit
pas, a elle seule, a expliquer les échecs d'établissement d'espéces. En effet, de nombreux autres
parameétres environnementaux interviennent dans le processus d'invasion d'une espece. Parmi ces
facteurs, I'adéquation de la niche climatique s'avere déterminante (Bacon et al., 2014; Bomford et al,
2010; Peterson et al,, 2011). Cette adéquation, en interdépendance avec l'origine de la population
d’origine introduite, a été determinante dans I'échec d'établissement de Harmonia axyridis aux Acores
(Soares et al, 2017). Cette méme espece, introduite a La Réunion (Manikom, 1986), ne s'est pas
acclimatée malgré son potentiel invasif reconnu (Brown et al,, 2011; Facon et al., 2011; Soares et al,,
2008).

De plus, si les parametres environnementaux sont importants il est évidemment essentiel que
les traits d'histoire de vie des especes soient en adéquation avec l'insularité et les conditions

spécifiques dans le nouvel environnement.

Importance des traits des espéces sur le transport et la colonisation

Nous avons également mis en évidence la prédominance des espéeces de petite taille dans les
fles, ainsi qu'une différence significative en termes de taille entre les especes indigenes et celles
introduites, ces dernieres étant généralement plus grandes. Les petites coccinelles semblent étre de
meilleures colonisatrices a longue distance, probablement en raison de leur capacité accrue a étre
emportées par les vents. En effet une fois en vol, la taille, la masse et la forme d'un insecte influencent
considérablement sa flottabilité, ce qui affecte I'altitude et la distance qu'il peut atteindre lors de sa
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dispersion (Glick, 1939). Les insectes plus petits et plus légers atteignent généralement des altitudes
plus élevées et parcourent de plus grandes distances comparés a leurs homologues plus grands et
plus lourds (Taylor et al., 1979).

Le rapidité de chute des insectes varie également ; les insectes plus denses redescendent plus
rapidement, tandis que ceux au corps plus plat, en particulier ceux qui sont allongés ou ornés d'épines
ou de poils, ont tendance a avoir des taux de descente plus lents (Pedgley et al., 1982). Les Scymninae,
en particulier la tribu des Scynmini, sont généralement de taille inférieure a 3,0 mm ; de forme ovale,
arrondie ou oblongue ; avec une surface dorsale et des yeux pubescents (Xiong-fei and Gordon, 1986).
Elles remplissent donc tous les criteres pour étre les meilleures colonisatrices des iles et représentent
44,60% des especes indigenes et 39,41% des especes totales de coccinelle de I'ensemble des iles

étudiées.

Sélection stochastique des régimes alimentaires des coccinelles

Notre recherche a révélé que, sur les iles, aucun régime alimentaire spécifique n'est
préférentiellement sélectionné. Ainsi, la diversité des régimes alimentaires observée sur ces iles reflete
I'évolution des préférences alimentaires a I'échelle globale (Giorgi et al., 2009). Ce résultat est d"ailleurs
aussi conforme a « the theory of island biodiversity » qui suggere qu'il n'y a pas de relation entre
I'amplitude du régime alimentaire et la superficie de I'lle, puisqu'il postule que la diversité locale est
un échantillon aléatoire des ensembles régionaux (MacArthur and Wilson, 1967). Nous avons montré
que les communautés insulaires sont principalement composées de coccinelles coccidiphages et
aphidiphages.

Pourtant, en milieu continental, les especes de coccinelles coccidiphages sont connues pour
étre de meilleures colonisatrices car les cochenilles sont des proies dont la dynamique temporelle est
en générale constante. Les coccinelles coccidiphages ne connaissent donc que rarement de pénuries
de ressources alimentaires (Dixon, 2000). Ce qui est contraire aux espéces aphidiphages pour qui la
disponibilité des populations de pucerons varie rapidement au fil de I'année, influengant également
les taux de cannibalisme et la prédation intraguilde (Yasuda et al.,, 2004).

La difficulté de I'étude de I'effet des régimes alimentaires des coccinelles sur les invasions
réside notamment dans le manque de connaissance de la biologie des espéces. En effet, les
préférences alimentaires des coccinelles sont souvent déterminées par association visuelle (Hodek
and Evans, 2012; Hodek and Honék, 2009). Cependant, les coccinelles consomment parfois des proies
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acceptés, voir méme des proies toxiques, qui ont un effet négatif sur la fitness (Guroo et al., 2017,
Hodek, 1967). Cela peut amener une confusion sur les régimes de certaines especes peu étudiées. De
plus, sila présence de larves est souvent déterminante pour la déduction des proies essentielles ou
alternatives (Hodek and Evans, 2012), certaines especes pondent sur des ressources inappropriées,
particulierement lorsque la dynamique de leurs proies essentielles ou alternatives s'effondre (Mills,
1981) entrainant de nouvelles confusions. Enfin, notre analyse n'a pas pris en compte l'effet des
régimes alimentaires polyphages. Pourtant, une plus grande diversité alimentaire pourrait accroitre le
potentiel invasif d'une espece (Berkvens et al., 2010), en permettant aux coccinelles de se nourrir de
proies alternatives, et ainsi en facilitant son établissement dans des habitats ou les proies préférées
sont peu nombreuses (Evans et al., 1999). Par exemple, Harmonia axyridis, initialement introduite
comme agent de biocontréle, est devenue invasive en exploitant une large gamme alimentaire

incluant les pucerons et les cochenilles ou des psylles (Berkvens et al., 2010; Majerus et al., 2006).

Limportance des traits d’histoire de vie dans le succes d’établissement des espéces de

coccinelles en milieu insulaire

Malgré l'implication de I'hnomme dans le transport des especes exotiques, notre étude
démontre que le succes d'établissement d'une espece de coccinelle en milieu tropical insulaire va en
faveur des petites especes. Pourtant, il est reconnu que si la petite taille facilite la dispersion des petites
especes a travers la facilitation de leur transport (Glick, 1939), les grandes coccinelles présentent une
grande capacité de dispersion a courtes distances (Hemptinne et al., 2012; Soares et al., 2018). Cela
pouvant leur conférer une meilleure invasivité une fois leurs arrivées dans le nouvel environnement.
En effet, la taille généralement corrélée avec la capacité de vol et de reproduction est un atout pour
coloniser de nouveaux habitats et accroitre sa population (Hemptinne et al., 2012; Lester et al., 2007,
Tripathi and Omkar, 2017).

Cependant, la limitation des ressources en milieu insulaire est un parametre déterminant pour
I'invasion de ces milieux par une espéce exotique (Carey et al., 2023; Triantis et al., 2003; Wright, 1983).
Les especes de petite taille, étant moins voraces, présentent une efficacité accrue dans le maintien de
leur croissance due a une demande plus faible en ressources alimentaires et une capacité supérieure
de conversion de ces ressources (Omkar et al., 2014). Les petites coccinelles montrent souvent une
capacité a prospérer, méme en présence de faibles densités de pucerons. Elles peuvent généralement
exploiter les colonies dés les premiéres phases de I'accroissement de la population de pucerons, alors
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que les especes de plus grande taille ne commencent a se nourrir que lorsque la population de
pucerons a déja significativement augmenté (Honék et al., 2008). Les petites coccinelles arrivent donc
plus tot sur les ressources avant les grosses especes plus voraces et souvent plus compétitives.

Les espéces présentes dans un grand nombre d'écorégions ont un meilleur taux de succes
d'établissement. Ces especes présentent probablement une plus grande amplitude écologique ce qui
leur permet de s'adapter a divers habitats, leur permettant a la fois de coloniser des milieux singuliers
comme les iles océaniques mais aussi d’'accéder a des habitats avec parfois moins de contraintes
écologiques comme la compétition (Soares et al., 2018).

Alors qu’au niveau de la richesse spécifique globale nous avions démontré que la sélection des
régimes alimentaires résultait d'un échantillonnage aléatoire de la population régionale, nous
démontrons qu'a Hawai'i les especes psylliphages s'établissent significativement plus que les
aphidiphages, les coccidiphages et les aleurodiphages. Cela va a I'encontre des conclusions de Dixon
2000 qui avance que les especes coccidiphages sont de meilleures colonisatrices. Cependant,
I'expansion mondiale des psylles en particulier a Hawai'i et a La Réunion avec l'invasion de Acizzia
uncatoides (Leeper and Beardsley, 1976; Ouvrard et al., 2016), Heteropsylla cubana (Beardsley and
Uchida, 1990; Quilici et al., 1995), Diaphorina citri (Lu et al., 2021) et Glycaspis brimblecombei (Vinot
et al,, 2023), peut expliquer I'élargissement de la niche écologique des coccinelles psylliphages dans
ces archipels. En effet les invasions biologiques perturbent fortement les réseaux trophiques ce qui
favorise en général I'établissement d'espéces exotiques (Wainright et al., 2021). Nous n’avons pas
constaté cette tendance a La Réunion ce qui peut s'expliquer par le fait que seulement deux espéces
de coccinelles psylliphages y ont été volontairement introduites (Quilici et al., 1995). Olla v-nigrum
s'est établie a l'inverse de Curinus coeruleus. Cette différence de succeés d'établissement peut
s'expliquer par divers facteurs. Premierement, Olla v-nigrum est une espece polymorphe ce qui lui
confere un avantage adaptatif par rapport a Curinus coeruleus (Evans et al,, 2011). Il nous a d'ailleurs
été rapporté que la population d'origine était principalement composée d'individus gris a taches
noires alors qu'aujourd’hui le morphe dominant est le noir (Frank, Manikom, Com. Pers). Cela suggere
une potentielle sélection de traits adaptatifs. De plus, d'apres les cahiers de laboratoires consultés,
Olla v-nigrum a bénéficié d'une pression de propagule bien supérieure a Curinus coeruleus. En effet,
Olla v-nigum a été introduite dans 24 stations dispersées dans |'Ouest de l'lle tandis que Curinus
coeruleus n'a été introduite que dans une seule station. Ce qui montre lI'importance de la prise en
compte des évenements stochastiques dans |'étude des succes d'invasion d'espece. De plus, les
évenement stochastiques comme les perturbations de I'habitat (Borges et al., 2006) ont pu impacter
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le succes d'établissement de ces deux espéeces. (Bacon et al., 2014; Bajeux et al., 2019; Drake, 2004;
Fauvergue, 2022). Cependant, malgré leur importance, ces événements restent souvent tres difficiles

a mesurer sur une communauté entiere.

Implication des invasions biologiques des coccinelles pour la lutte biologique

Dans le cadre d'un programme de lutte biologique, comprendre les invasions biologiques des
coccinelles en milieu insulaire est un point clé. En effet, le premier risque encouru lors de la mise en
pratique d'un programme de lutte biologique est celui du non-établissement de I'auxiliaire menant
de fagcon précoce a I'échec du programme (Morin et al., 2009). Notre étude montre que les iles les
plus éloignées du continent et par conséquent les plus pauvres en especes sont les plus enclines a
accueillir de nouveaux organismes de lutte. Les grandes iles et surtout a fort gradient altitudinal y sont
également favorables.

La taille de I'auxiliaire semble aussi étre un facteur influencant les établissements en milieu
insulaire probablement via des mécanismes de compétition et d'accés aux ressources. Le régime
alimentaire de la coccinelle ne semble pas étre un facteur de présence des espéces dans les iles.
Cependant, en cas d'invasions biologiques successives par un type de proie particulier, les espéces de
coccinelles au régime alimentaire associé peuvent étre avantagées. Comme par exemple, les
coccinelles psylliphages qui montrent un meilleur taux d'établissement a Hawai'i a la suite de l'invasion
de Acizzia uncatoides.

Parmi ces multiples introductions de coccinelles, deux espéces se sont montrées invasives. La
premiere Harmonia axyridis a une dispersion exceptionnelle en Amérique du Nord (Chapin and Brou,
1991). Cette espéece possede tous les traits favorables a une invasion réussie : une grande taille, une
capacité de reproduction accrue, un polymorphisme important, un régime alimentaire tres varié
(Soares et al,, 2008). En plus de son invasivité, il a été démontré que la sous population de cette espéece
introduite avait bénéficié d'une purge d'alleles déléteres entrainant la sélection d'un ‘super-
organisme’ parfaitement adapté a son environnement (Facon et al,, 2011). Pourtant, cette espece a
été introduite aux Acores (Alaniz et al., 2020), a Hawai'i (Leeper, 2015) et a La Réunion (Manikom,
1986) mais n'a pas connu de tel essor puisqu’elle ne s'est établie dans aucun de ces archipels.

Coccinella septempunctata a également démontré une expansion spectaculaire en Amérique

du Nord (Evans, 2000) ou elle exerce une compétition élevée vis-a-vis des especes natives
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(Turnipseed et al.,, 2014). Cette espece a également été introduite en milieu insulaire et s'est établie a

Hawai'i (Leeper, 2015), aux Acores (Israelson, 1984) et a La Réunion (Baujeu et al, soumis).

Ce premier chapitre met en lumiere I'importance de la biogéographie des files et des traits
spécifiques des coccinelles prédatrices dans le cadre de leurs invasions. Bien que des résultats
similaires aient été obtenus pour les fourmis et les |ézards (Moser et al., 2018), ils restent rares pour
les prédateurs carnivores telles que les coccinelles prédatrices. Il est important de reconnaitre que les
milieux insulaires constituent des écosystéemes fragiles, abritant des communautés biologiques
uniques et souvent sous-étudiées. Les invasions par des especes exotiques représentent des
perturbations majeures pour ces environnements. De plus, la compétition interspécifique peut agir
comme un mécanisme régulateur, potentiellement limitant pour l'introduction de nouvelles especes.
Ainsi, il est impératif de continuer les recherches pour déchiffrer comment les espéces invasives
s'integrent et modifient la dynamique de ces communautés insulaires. C'est pourquoi cette étude s'est
ensuite interessée au cas des communautés de coccinelles, en faisant un focus sur les psylliphages a
La Réunion afin de définir les parametres qui influent sur la composition et la structuration de ces

communauteés.

Une communauté de psylliphages diversifiée

Limportance de l'espéce de proies et de l'altitude dans la structuration des communautés

Notre étude de la structuration des communautés de coccinelles psylliphages a montré que la
composition en especes est différente entre les deux systemes étudiés : Acizia uncatoides sur Acacia
heterophylla dans les hauts de I'ile, composée de tamarinaies et de foréts ericoides (de 1400 a 2000
m) et Heteropsylla cubana sur Leucaena leucocephala a basse et moyenne altitude (de 0 a 400 m)
composée de milieux trés anthropisés.

Cette étude a d’abord montré que la communauté de coccinelles psylliphages était scindée en
deux sous-communautés structurées par l'altitude et I'espece de psylles.

De part leurs types d'habitats et leur niveau d'anthropisation tres différents, les hautes et les
basses altitudes different grandement impliquant aussi des différences importantes sur la

structuration des communautés de coccinelles psylliphages.
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En effet, les basses altitudes sont chaudes et en général moins arrosées que les hautes altitudes
(Davidson et al., 2023). On y trouve une grande abondance d'adultes et de larves d’'Exochomus
laevisculus et de Olla v-nigrum, deux especes tropicales

Les hautes altitudes de I'lle, quant a elles, offrent un climat frais proche des climats tempérés
(Davidson et al.,, 2023), ne convenant pas aux especes tropicales. On trouve en abondance des adultes
et des larves de Coccinella septempunctata, une espece de climat tempéré, notamment au volcan sur
les arbustes d'Acacia heterophylla en fin de saison.

Dans sa revue Honék, 2012, conclut que I'abondance des proies est le facteur principal
influencant la composition des communautés de coccinelles. II note également un manque de
connaissances sur les situations ou I'abondance des proies est plus déterminante que les types de
proies pour la présence des coccinelles dans un habitat, et les moments ou cette importance s'inverse.
Le cas des coccinelles psylliphages peut donc étre un bon exemple pour determiner si I'espece de
proies est un facteur prédominant I'abondance. En effet, bien que les coccinelles soient spécialisées
pour un type de proies souvent délimité, toutes les proies ne se valent pas (Hodek, 1962; Mills, 1981).
Il en effet été démontré que certaines especes de pucerons ne conféraient pas une valeur nutritive
suffisante ou étaient toxiques pour des especes pourtant aphidiphages (Hodek and Evans, 2012). 1I
n‘est donc pas exclu que les deux espéces de psylles étudiées ne conferent pas des nutriments
favorables a toutes les especes de la communauté de coccinelles psylliphages a La Réunion. Ce qui

pourrait expliquer la structuration des communautés de coccinelles psylliphages a La Réunion.

Une communauté d'espéces influencées par leurs specificités écologiques

L'étude de la richesse spécifique des coccinelles psylliphages a La Réunion a révélé la présence
de 16 especes associées aux psylles. Cette richesse totale correspond a la richesse des communautés
de coccinelles aphidiphages en milieu continental comme observée avec 12 especes au Chili (Grez et
al., 2021) et entre 10 et 15 espéces en Angleterre (Brown and Roy, 2018)).

A La Réunion 15 espéces ont été observées a I'état adulte et seulement trois au stade juvénile
consommant des psylles. Ces coccinelles psylliphages représentent environ 55 % de la diversité totale
des coccinelles sur I'ile. Parmi ces espéces, six sont indigénes ou endémiques a La Réunion, tandis que
les autres ont été introduites, souvent dans le cadre de programmes de lutte biologique. Quatre des

especes adultes sont connues comme psylliphages (Poussereau et al., 2018).
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Nous avons identifié six especes de coccinelles indigénes associées aux psylles et dix especes
introduites, ce qui correspond a un taux d'indigénat de 37,5%. Ce taux est inférieur a celui observé
pour I'ensemble des coccinelles de I'archipel des Mascareignes, qui est de 50 %. Situées a environ
2000 km du continent le plus proche, les iles Mascareignes affichent des résultats néanmoins
conformes a « the theory of island biogeography » (cf. Chapitre 1).

Cette communauté est principalement constituée d'especes qui consomment les psylles
comme proie alternative ou acceptée, mais qui ne dépendent pas exclusivement de celles-ci pour leur
développement. Autrement dit, ces espéces ne partagent pas I'entiéreté de leur niche écologique avec
les especes phylliphages, car elles se nourrissent également d'autres proies telles que les cochenilles
ou les pucerons. Cela leur permet de ne pas étre strictement dépendantes du systéme alimentaire

basé sur les psylles (Evans et al., 1999; Kang and Wedekin, 2013).

Parmi les trois espéces qui utilisent les psylles pour compléter leur cycle de développement,
de la larve a la reproduction adulte, Olla v-nigrum est spécialisée et se nourrit principalement de
psylles (Chazeau et al., 1991). Coccinella septempunctata, est spécialiste des pucerons (Kontodimas et
al, 2008; Sato et al, 2005; Triltsch, 1999) mais utilise les psylles comme source de nourriture
alternative. La derniere, Exochomus laeviusculus, est une espece généraliste indigene (Poussereau et
al, 2018).

Ces trois especes répondent différemment aux variations du paysage et a I'abondance des
proies selon leur spécificité alimentaire. L'influence du paysage sur la présence et I'abondance des
coccinelles psylliphages dépend de leur spécialisation et de leur mobilité. Les especes généralistes,
comme Exochomus laeviusculus, sont plus sensibles a la fragmentation du paysage, tandis que les
especes spécialisées, comme C septempunctata et Olla v-nigrum, sont moins affectées (Landis et al.,
2000; Rusch et al,, 2010). L'abondance des psylles influence positivement la présence et I'abondance
des coccinelles psylliphages, en particulier pour £ /aeviusculus. Les plus petites especes peuvent cibler
les psylles a différents stades de leur développement, ce qui leur permet de prospérer méme lorsque

les populations de proies sont faibles (Omkar et al., 2014).

La communauté de coccinelles psylliphages a La Réunion présente un intérét écologique
particulier. Elle se compose d'especes indigenes ainsi que d'autres introduites, tant volontairement
qgu'involontairement. Cette communauté affiche une diversité de tailles et un éventail de degrés et

128 | PAGE



types de spécialisation, ce qui résulte en une variété de tailles de niches et de positions écologiques.
Cette diversité fonctionnelle est notable, car I'importance d'une espece au sein d'une communauté
ne repose pas uniquement sur sa maniere d'utiliser les ressources, mais également sur la diversité des
ressources qu'elle exploite. Les especes spécialistes, ciblant des ressources spécifiques, développent
des adaptations qui leur permettent soit d'accéder a des ressources inaccessibles a d'autres, soit de
les exploiter plus efficacement, améliorant ainsi leur survie et leur compétitivité (Jorge et al., 2014;
Levine and HilleRisLambers, 2009)., Les espéces généralistes, qui exploitent un large éventail de
ressources et dont les niches écologiques sont vastes, interagissent quant a elles avec de nombreuses
autres espéeces, contribuant a la robustesse des interactions écologiques (Chase and Leibold, 2009;
Grime, 1998; Lyons et al,, 2005; Violle et al., 2017). Il faut aussi considérer que les communautés
écologiques sont dynamiques et changeantes, influencées par plusieurs facteurs comme le climat
(Aksit et al., 2007; Ge et al,, 2023; Jalali et al,, 2014; Wang et al., 2013), le type d'occupation du sol
(Gardiner et al. 2009), la disponibilité des ressources (Galecka, 1962; Honék, 2012; Neuenschwander
et al, 1975; Radcliffe et al., 1976) ou la géographie (Stevens and Willig, 2002). Ces éléments
déterminent quels types d'especes y vivent et en quelle quantité. Au cours du temps, ces
communautés peuvent évoluer naturellement (Palmer et al., 1997; Webb et al., 2002) ou du fait de
I'activité humaine (Grez et al., 2008; McWilliams et al., 2019; Nee and May, 1992) comme le
changement climatique (Kordas et al,, 2011).

Cette étude s'est concentrée sur les coccinelles psylliphages mais il est évident que d'autres
compétiteurs (comme, Anthochoridae, Syrphidae, ou de Neuroptera) ou parasitoides (Dinocapus
coccinellae sur Coccinella septempunctata ou Homalotylus sp. sur Olla v-nigrum) interagissent avec
ces coccinelles. Cette simplification nous a permis de définir quelques facteurs influant sur la
structuration et la composition des communautés de coccinelles en milieu insulaire tropical. Afin de
contribuer a la caractérisation des interactions au sein de la communauté des coccinelles psylliphages,
cette étude s'est interessée a un type d'interaction négative : la prédation intraguilde. Nous avons
donc choisi comme modeles d'étude les espéces de coccinelles locales réalisant leur cycle biologique
sur psylles a La Réunion : Ofla v-nigrum, Coccinella septempunctata et Exochomus laeviusculus. Nous
avons mis ces espéeces en interaction avec une autre espece de coccinelle psylliphage absente du
réseau (non présente a La Réunion) Harmonia conformis. Harmonia conformis est une coccinelle qui
a fait I'objet de plusieurs introductions volontaires dans le cadre de programmes de lutte biologique

dans le monde, notamment dans des iles comme Hawai'i (Leeper and Beardsley, 1976; Pinnock et al,,
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1978) en Nouvelle-Zelande (Martin, 2016) ou en France hexagonale (Coutanceau, 2009) ou elle s’est

acclimatée.

Des interactions biotiques antagonistes chez les espéces psylliphages

La prédation intraguilde chez les coccinelles psylliphages en milieu insulaire tropical

Notre étude révele que pour nos trois couples d'espéeces (H. conformisvs les 3 autres especes)
la prédation intraguilde est bidirectionnelle c'est-a-dire que toutes les especes au stade adulte
consomment les ceufs des autres. Les coccinelles étant des prédateurs opportunistes (Hodek and
Evans, 2012), il n'est pas surprenant que les ceufs interspécifiques soient considérés comme des proies
potentiellement intéressantes surtout apres une diete. La symétrie de ces interactions est équilibrée
entre Harmonia conformis et Coccinella septempuctata mais présente un fort déséquilibre en défaveur
de Olla v-nigum et particulierement de Exochomus laeviusculus. De plus, au niveau de l'intensité de
ces interactions nous avons constaté qu'Harmonia conformis avait la capacite de consommer la
totalité des ceufs d’'Exochomus laeviusculus en 2h ce qui n'a jamais été le cas pour les autres espéces
de coccinelles. Ces constats sont tres probablement liés en partie a la petite taille des ceufs de £
laeviusculus, qui pourrait influencer la satiété et la tolérance a la toxicité lors de leur consommation.
De plus H. conformis, C. septempunctata et O. v-nigrum appartiennent a la tribu des Coccinellini
(TAXREF, 2024). Bien que cette famille ne soit pas monophylétique, ces espéces partagent certains
caractéres comme les défenses chimiques des ceufs ce qui les différencie de £ /laeviusculus
appartenant a la tribu des Chilocorini (TAXREF, 2024). E. laeviusculus emploie une stratégie de défense
différente (Daloze et al. 1994, Glisan King et Meinwald 1996; Laurent et al. 2002) potentiellement
moins efficace contre la prédation par H. conformis.

Cette étude met donc en avant I'existence d'une interaction de prédation intraguilde entre
les coccinelles acclimatées ou indigénes de La Réunion et une coccinelle non présente sur le territoire.
Ce resultat suggere donc de possibles modifications des interactions entre especes lors de

I'introduction d'une nouvelle espece au sein d'une communauté de coccinelles résidentes.

Des relations modifiées mais des impacts modérés par I'écologie des espéces de coccinelles
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Il est toutefois important de considérer que ces interactions sont modulées par d'autres
parametres dans un environnement naturel. Notre étude s'est basée sur une confrontation directe des
ceufs interspécifiques avec des coccinelles adultes. Nous avons donc testé la capacité de détecter les
ceufs interspécifiques a moyenne distance par les adultes. Bien que les coccinelles se servent de leur
vue et de leur odorat pour la prédation (Nakamuta, 1984; Sarmento et al., 2007b; Togni et al., 2016;
Zhang et al., 2022), cette étude a démontré que les coccinelles psylliphages adultes ne détectent pas
ou ne choisissent pas préférentiellement de se diriger vers les ceufs pour les consommer. Ce résultat
peut étre lié a la faible valeur odorante des ceufs de coccinelles souvent enrobés d’hydrocarbures a
chaines lourdes (Hemptinne et al,, 2000) mais aussi a un désintérét pour cette ressource pour les
coccinelles psylliphages adultes.

De plus, les femelles coccinelles gravides, choisissent avec soin leur site de ponte.
Premierement, elles sont capables de détecter la présence de larves sur un potentiel site afin de limiter
la compétition entre larves pour la ressource alimentaire (Klewer et al., 2007; Pettersson, 2012; Razicka,
2006, 2002). Secondairement, elles choisissent des sites avec de fortes abondances de proies pour
garantir la meilleure survie a leur descendance (Hodek and Evans, 2012).

En outre, la densité de psylles dans les habitats naturels étant significativement plus élevée
que celle des proies intraguildes (Angebault et al., 2019), la conduite d'expériences de prédation
intraguilde a différentes densités de psylles est nécessaire pour fournir des données sur les impacts
réels de la prédation intraguilde chez les coccinelles psylliphages.

Enfin, il est essentiel de tenir compte de leur régime alimentaire. Par exemple, Coccinella
septempunctata, principalement aphidiphage (Kontodimas et al., 2008; Sato et al., 2005; Triltsch,
1999), présente des interactions de prédation intraguilde réduites car les psylles ne sont pas sa
principale source de nourriture pour la reproduction. Cette spécificité alimentaire lui permet de choisir
des sites de ponte qui ne sont pas accessibles aux especes striccement psylliphages. En contraste, O/la
v-nigrum, qui dépend des psylles pour sa reproduction (Chazeau et al., 1991b; Giorgi et al., 2009;
Michaud and Olsen, 2004), pourrait étre plus vulnérable a la prédation intraguilde en raison de sa
dépendance a cette seule source de nourriture. Exochomus laeviusculus, en tant qu'espece polyphage,
peut se nourrir d'une variété de proies, ce qui pourrait diminuer I'impact de la prédation intraguilde

par rapport aux especes spécialisées sur les psylles.
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Figure V-1. Parasitisme chez les coccinelles psylliphages a La Réunion (A)
Dinocampus coccinellae parasitant un adulte de Coccinella septempunctata et (B)
Champignon entomopathogene du genre Hirsutella parasitant un adulte de Olla
v-nigrum.

Source : Antoine Franck CIRAD
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Implication pour la lutte biologique

L'introduction de nouvelles especes de coccinelles psylliphages a La Réunion peut avoir des
implications significatives pour les stratégies de lutte biologique, étant donné les dynamiques
complexes de prédation intraguilde. La prédation intraguilde, ou les prédateurs consomment non
seulement les mémes proies, mais aussi les prédateurs entre eux, joue un réle clé dans la régulation
des bioagresseurs par l'interférence des chaines alimentaires existantes. Ce phénomene peut
influencer de maniére substantielle I'établissement des especes introduites en modifiant la structure
de la communauté, les niches écologiques et les comportements de recherche de nourriture (Felix
and Soares, 2004; Janssen et al., 2006; Lucas, 2013; Néia et al., 2008; Polis and Holt, 1992).

Cependant, nous avons montré dans le Chapitre 2 que la communauté de coccinelles psylliphages
a La Réunion est composée d'especes avec des fonctions écologiques différentes. Ce qui peut moduler
ces relations dans un environnement naturel. La spécificité alimentaire influence fortement ces
interactions. Par exemple, Coccinella septempunctata, qui se nourrit principalement de pucerons, peut
présenter des interactions de prédation intraguilde réduites car les psylles ne sont pas essentiels pour
sa reproduction. Cette particularité lui permet de choisir des sites de ponte a |'écart des especes
strictement psylliphages (Cheng et al., 2018). En revanche, Olla v-nigrum, dépendant des psylles pour
sa reproduction, pourrait étre plus exposée a la prédation intraguilde du fait de sa spécialisation
alimentaire et de son incapacité a se diversifier (Chakraborty, 2015; Kang and Wedekin, 2013; Snyder
and Ives, 2003). A l'inverse, Exochomus laevisuculus, étant polyphage, peut se nourrir de diverses
proies et ainsi atténuer I'impact de la prédation intraguilde sur les espéeces spécialisées en psylles

(Kang and Wedekin, 2013; Polis et al., 1989; Rosenheim et al., 1993; Uiterwaal et al., 2023).

Nous avons donc réalisé un focus sur les relations de prédations intraguildes dans les
communautés de coccinelles psylliphages en milieu insulaire tropical. Toutes ces espéces interagissent
entre elles et avec d'autres comme des parasitoides (Brodeur and Rosenheim, 2000) des prédateurs
(Holt, 2009), des compétiteurs (Tilman, 1982) ou des mutualistes (Fath, 2007), formant un réseau
complexe d'interactions (Levins and Lewontin, 1980; Vellend, 2010). La prise en compte de |I'ensemble
de ces liens est essentielle pour comprendre la structure, la composition et le fonctionnement de la
communauté, qui assurent sa conservation et sa stabilité globale (Krebs, 2014; Morin, 1999) (Figure

V-1).
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2. Conclusion et perspectives

Dans le cadre de cette theése, nous avons examiné en détail une communauté spécifique de
coccinelles dans un environnement insulaire a un instant donné. Cette focalisation nous a permis de
mettre en lumiére divers aspects de I'écologie des coccinelles, y compris leur succes d'établissement
et leur interaction avec les proies disponibles. Toutefois, cette approche ciblée, bien que révélatrice,
n'appréhende qu'une fraction de la complexité écologique associée a ces organismes.

Les communautés écologiques, comme celles des coccinelles, sont des systémes
dynamiques qui ne peuvent étre pleinement compris sans tenir compte des interactions variées
et évolutives avec d'autres organismes. Les coccinelles interagissent non seulement avec leurs
proies, comme les aphides et les psylles, mais aussi avec un éventail d'autres especes, y compris les
prédateurs, les parasites et les compétiteurs (Tilman, 1990; Fauth et al.,, 1996, Ceryngier et al., 2012).
Ces interactions sont influencées par une multitude de facteurs abiotiques et biotiques, dont la
disponibilité des ressources, le climat, et la structure du paysage (Anderson et al., 2007; Boukoftane
and Benrima, 2018; Egerer et al., 2017).

Les dynamiques temporelles jouent également un rdle dans la structure des communautés
écologiques. La succession écologique, par exemple, peut entrainer des changements dans la
composition des communautés et dans les interactions entre les especes au fil du temps (Palmer et
al., 1997; Webb et al., 2002). De plus, les influences humaines, telles que les modifications de I'habitat
et les introductions d'especes exotiques, peuvent moduler ces interactions de maniére significative
(Grez et al.,, 2008; McWilliams et al.,, 2019; Kordas et al.,, 2011).

L'étude des communautés de coccinelles, tout en étant focalisée sur des interactions
spécifiques a un instant donné, doit donc étre contextualisée dans un cadre plus large. La complexité
des réseaux trophiques et des interactions biotiques est telle que des interactions non observées a un
moment précis peuvent devenir significatives dans d'autres contextes ou périodes (Morin, 1999). Les
relations entre les coccinelles et leurs prédateurs ou parasites, par exemple, peuvent varier selon les
saisons, les conditions environnementales, et les fluctuations de la population de leurs proies (Hairston
et al.,, 1960; Lindeman, 1942; Oksanen et al., 1981).

Ainsi, bien que cette these ait fourni des apercus importants sur les interactions des coccinelles
dans un environnement spécifique, elle souligne également I'importance de considérer la dynamique
temporelle et les interactions complexes dans I'étude des communautés écologiques. Pour obtenir

une compréhension compléte des impacts des invasions biologiques et des interactions écologiques,
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il est essentiel d'intégrer des perspectives a long terme et d'explorer les relations entre les
différents niveaux trophiques et groupes taxonomiques (Foissner, 1999; Hughes et al., 2001; Wilson,
1992). En tenant compte de ces facteurs, nous pouvons mieux appréhender la complexité des
communautés écologiques et les implications des changements environnementaux sur leur structure

et leur dynamique.

Cette these permet également d'apporter des éléments de réponse quant a la viabilité d'un
programme de lutte biologique utilisant une coccinelle contre un hémiptére en milieu insulaire
tropical. A La Réunion, Harmonia conformis est un candidat potentiel contre le psylle Acizzia
uncatoides, qui infeste depuis 2006 et décime Acacia heterophylla, (Figure V-2 et V-3) une espece
végétale endémique de La Réunion. La dynamique de ce psylle invasif est suivie depuis 2016, et depuis
cette date, des pullulations spectaculaires sont relevées chaque année, entrainant sur certaines
parcelles d'étude jusqu'a 30% de mortalité des arbres en un an (Angebault et al., 2019).

En réponse a cette problématique, I'Université de La Réunion a obtenu en 2020 le projet de
recherche CREME (Conservation et Restauration des Especes et Milieux Endémiques) financé par le
FEDER (UE) et la Région Réunion. Pour faire echo aux travaux de Morin et al, 2009, ce projet a permis
entre autres (1) I'évaluation des impacts du bioagresseur et des colts et bénéfices d'une possible
opération de lutte biologique et (2) la recherche et sélection des agents potentiels de lutte biologique.

Deux candidats ont alors été retenus : un micro-hyménoptere parasitoide du genre
Psyllaephagus et Harmonia conformis, une coccinelle prédatrice (Figure V-4).

L'utilisation d'un parasitoide du genre Psyllaephagus nécessite une détermination au niveau
spécifique et une étude de biologie approfondie ainsi que la prise en compte des défis liés aux
difficultés d'élevage, qui n‘ont jamais été résolus lors des tentatives d'acclimatation en France
hexagonale. L'utilisation de coccinelles prédatrices, facilement identifiables et d'élevage plus aisé,
représente donc une premiere option pour le programme de lutte préalable a I'emploi ultérieur d'un
parasitoide.

Les interactions potentielles entre Harmonia conformis et Psyllaephagus sp. nécessitent d'étre
precisées. En effet, dans le scénario ou ces deux agents de lutte biologique sont introduits dans
I'environnement, il sera nécessaire de porter une attention particuliere a la compétition, a la
complémentarité ou aux synergies entre leurs effets (Alhadidi et al., 2018; Cardinale et al., 2003). Il est
également essentiel de déterminer I'efficacité de ces deux auxiliaires pour évaluer le potentiel de ce

programme de lutte biologique.
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Figure V-2. Dégéts causés par Acizzia uncatoides sur Acacia heterophylla a Notre Dame
de La Paix (Le Tampon 97430). Ces photographies ont été prises a un an d'intervalle en 2027
eten 2022

Figure V-3. Pullulation d’Acizzia uncatoides sur des jeunes phyllodes d’Acacia heterophylla
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Harmonia conformis a fait I'objet d'introductions volontaires a plusieurs reprises dans le cadre
de programmes de lutte. A la suite de l'invasion d'A. uncatoides & Hawai'i et en Californie, les
introductions réussies de Harmonia conformis et Diomus pumilio dans les années 1970 ont démontré
une réduction significative des populations de psylles (Leeper et Beardsley, 1976; Pinnock et al., 1978).
En 2008, l'introduction de H. conformis par I'INRA dans les Alpes-Maritimes pour lutter contre
I'invasion du mimosa 4 saisons par A. uncatoides (Coutanceau, 2009) souligne I'adaptabilité et le
potentiel de ces coccinelles comme agents de controle biologique, méme si leur impact reste a évaluer

précisément.

Cette these a donc permis (3) I'évaluation de certains risques (établissement et interaction
avec la communauté locale), (4) I'introduction pour mise en quarantaine de l'auxiliaire, (5) I'élevage
en laboratoire et I'augmentation des populations de l'auxiliaire, et enfin (6) les tests de prédation
intraguilde (ou inocuité) (Figure V-4). Les conclusions tirées de ce travail fournissent des a présent
certains points clés pour préparer un dossier sollicitant l'introduction de la coccinelle Harmonia
conformis sur l'ile.

Des questions demeurent quant a I'étude des invasions biologiques des coccinelles dans les
fles tant leur impact sur les communautés locales de coccinelles que l'efficacité globale des
communautés.

C'est pourquoi le projet RéMiNat (Restauration des Milieux Naturels) qui a commencé fin
2023 va permettre de (6') tester les efficacités des auxillaires, (7) de lacher ou non le ou les agents de
lutte sur le terrain selon les autorisations et (8) d'effectuer des premiers suivis et évaluations post

lachers (Figure V-4).
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Identification du probléme

Projet CREME
2006 : Détection de Acizzia uncatoides sur Acacia heterophylla, arbre

endémigue et patrimonial de I'lle de La Réunion 2019 : Lancement du projet CREME (Conservation et Restauration des
Méconnaissance des coccinelles en milieu tropical et insulaire Espéces et Milieux Endémiques)
Méconnaissances des coccinelles psylliphages Porteurs : Pr Bernard Reynaud & MCf Johanna Clemencet
Université de La Réunion

Sélection des agents de lutte biologique

Evaluation des risques
Choix des agents potentiels de lutte
Espice Risques
Thé’e de docto'nt Parasitoide Fylzznhagus so Hon identification de ['zspéces
Difficulté d'élevage
. Fisque dlevé de nan-gtablissement

Marine Baujeu

Collecte et quarantaine
2020

Coccinelle Hamaris conformis Risque dz non-établissement
Espice qéngraliste qui pourrait s sttaquer & des espices non-cibles
Manque d'efficacits

2020 : Encadrement d’un stage de M2

Collecte de 22 individus de H. conformis

Partenariat : Université Aix Marseille — INRAe — CIRAD —
Université de La Réunion

Elevage en laboratoire et augmentation

Transport et mise au point de I'élevage o
de H. conformis en quarantaine (NS3) a mCIlIlMGI‘I‘
La Réunion (Pdle de Protection des .
Plantes)

Introduction générale

Définition des concepts essentiels
- Présentation des modéles biologiques
Chapitre 1 &4
Exposition du cheminement intellectue
de la these

Titre : Colonisations et invasions des espéces de Coccinellidae indigénes et introduites pour la
lutte biologique en milieu insulaire

Question de recherche : Quels facteurs environnementaux des Tles et quels traits d’histoire de
vie favorisent I'établissement d’une espéce de coccinelle en milieu insulaire tropical ?

Objectifs : Dresser I'historique des introductions passées dans 11 archipels tropicaux.

Vérifier si les théories sur les établissements d’espéces, en particulier les coccinelles en milieu Chapitre 2
continental tempéré, s’applique en contexte insulaire tropical S ———

Applications : Evaluer si les caractéristiques de La Réunion et si les paramétres intrinséques de . . , . ) ;
H.conformis sont favorables 3 'établissement de cette espéce  La Réunion Titre : L'impact du paysage et des proies sur les communautés de coccinelles psylliphages en milieu

v ! tropical
Question de recherche : Quelz paramétres environnementaux influencent I'assemblage des espéces de
Mise au point d’élevages coccinelles psylliphages en milieu insulaire tropical ?

Objectifs : Déterminer la composition en espéces des communautés de coccinelles associées 3 la
Elevage en NS2 des trois especes de coccinelles qui utilisent ressource en psylles.

les psylles comme nourriture essentielle a La Réunion i . . .
Vérifier si les théories sur les paramétres influant la structuration des communautés de coccinelles
aphidiphages en milieu continental tempéré s’appliquent aux espéces psylliphages en contexte
insulaire tropical

Chapitre 3

Applications : Déterminer les espéces de coccinelles naturalisées ou indigénes qui seront
potentiellement en interaction avec les agents de lutte sélectionnés.

Titre : Relations de prédation intraguilde chez les coccinelles psylliphages en milieu insulaire
tropical - .

oo Discussion générale
Question de recherche : Comment se caractérisent les relations de prédation intraguilde chez les
coccinelles psylliphages ?

Objectifs : Determiner I'existence, I'intensité, la direction et la symétrie des relations de prédation
intraguilde entre les coccinelles qui utilisent les psylles comme ressource essentielle

Applications : Déterminer I'impact de H. conformis sur les especes de coccinelles, qui utilisent les Projet RéMiNaT
psylles comme ressource essentielle a La Réunion (déterminées dans le chapitre 2),

Réciprogue : Déterminer I'impact de ces espéces sur H, canformis. Fin 2023 - 2026

Restauration des Milieux Naturels
Partenariat : Parc National - le Cirad -
Test de voracité I'Université de La Réunion

Interaction écologique avec Psyllaephagus sp.

Demande d’introduction

Lacher sur le terrain

Suivi et evaluation

AN

Figure V-4. Cheminement intellectuel de la thése en vue de I'évaluation d’un programme de lutte
biologique contre Acizzia uncatoides a La Réunion. Cette thése s’insere entre deux projets . Le projet
CREME et le projet RéMiNat qui contribuent respectivement a la préfaisabilité et a la faisabilité d'un
programme de lutte biologique contre Acizzia uncatoides a La Réunion.
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Annexe 1 : Tableau des variables environnementales des iles des différents

Nom de I'ile Archipel Superficie [km?] Distance au Altitude [km]
Niihau  HAWAIT 193 3654 390
Kauai _ 1463 3632 1598
Oahu _ 1568 3702 1220

Molokai _ 689 3710 1512
Lanai _ 364 3741 1026
Maui _ 1923 3679 3055

Hawai'i _ 10523 3675 4205

Grande Terre NEWCAL 32 1431 1628
Loyalty NEWCAL 2 1403 34
Belep NEWCAL 28 1272 772
Pines NEWCAL 135 1488 262

Surprise NEWCAL 0 1403 1

Chesterfield NEWCAL 10 1403 1

Walpole NEWCAL 137 199 80
Tahiti _ 1035 5884 2241

Moorea _ 119 5860 1207

Huahine _ 29 5784 669
Tahaa _ 74 5742 590
Grand Bahamas _ 1373 105 12
Great Abaco _ 2009 275 7
Bimini _ 23 172 6
New Providence _ 207 224 37
Andros _ 383 230 18
Eleuthera _ 457 340 61

Catisland _ 389 501 63

Great Inagua _ 1679 840 33

Great Exuma _ 250 486 40

San Salvador _ 72 612 44

Long Island _ 3629 548 23

Crooked Island _ 148 700 34

Rum Cay _ 78 600 37

Acklins _ 389 782 36
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Mayaguana _ 280 817 33
Cuba _ 105744 200 1974
Republique _ 48282 569 3098
Haiti _ 25938 617 2680
Jamaica _ 11033 622 2256
Porto Rico _ 8780 704 1338
Cayman _ 223 492 18
Anguille _ 80 824 65
Antigua _ 282 695 402
Barbados _ 444 359 340
Curacao _ 463 66 375
Grenada _ 313 141 840
Guadeloupe _ 1628 588 1467
Hispaniola _ 76 497 2340
Iles Vierges _ 358 837 500
Martinique _ 1097 423 1397
Montserrat _ 100 660 914
Nieves _ 93 497 950
Saint-Barthelemie _ 24 792 286
Sainte-Lucie _ 605 346 950
Saint-Eustatius _ 21 497 601
Saint-Kitt _ 89 705 1156
Saint-Martin _ 23 807 424
Saint-Vincent _ 345 497 1234
Trinidad _ 4832 15 940
Mayotte _ 382 479 660
Grande Comore _ 1025 295 2361
Anjouan _ 449 395 1575
Moheli _ 199 330 860
Réunion MASCAR 2582 1664 3070
Mauritius MASCAR 1901 1851 828
Rodrigues MASCAR 99 2452 396
Mahe _ 164 1298 905
Praslin _ 42 1298 367
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Silhouette
Fregate
Plate
La Digue
Sao Miguel
Santa-Maria
Terceira
Graciosa
Sao-Jorge
Pico
Faial
Flores
Corvo
El Hierro
La Palma
La Gomera
Tenerife
Gran Canaria
Fuerteventura

Lanzarote

22

11
823
120
454

82
259
469
178
189

35
301
708
374

2004
1558
1638
829

1272
1299
1391
1314
1374
1381
1527
1603
1593
1619
1665
1875
1863
383
417
336
288
198
97
129

740
120
30
333
1103
587
1021
402
1053
2351
1043
914
718
1501
2426
1487
3718
1956
807
670
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Annexe 2 : Tableau des traits des especes de coccinelles insulaires

hY

péces

Es

Adalia bipunctata
Adalia decempunctata
Anovia punica
Apolinus lividigaster
Azya orbigera
Azya scutata
Brumoides foudrasii
Brumoides suturalis
Brumus quadripustulatus
Catana clauseni
Ceratomegilla undecimnotata
Cheilomenes propinqua
Cheilomenes sulphurea
Chilocorus bipustulatus
Chilocorus cacti
Chilocorus circumdatus
Chilocorus distigma
Chilocorus infernalis
Chilocorus nigritus
Chilocorus politus
Chilocorus schioedtei
Clitostethus arcuatus

Coccidophilus cariba

Sous-familles

Coccinellinae
Coccinellinae
Ortaliinae
Scymninae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccinellinae
Coccinellinae

Coccidulinae

Sticholotidinae

Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Chilocorinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae

Scymninae

Microweiseinae

Tailles [mm]

»
o)
S

5,05
4,38
515
3,60
4,40
6,50
1,40

1,00

Classe de tailles

Petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Petit
Tres petit
Petit
Petit
Tres petit
Moyen
Tres petit
Moyen
Petit
Moyen
Moyen
Petit
Moyen
Petit
Petit
Moyen
Tres petit

Tres petit

Nombre d'écorégions

11

7

Proie essentielle ou

alternative 1

Puceron
Puceron
Aleurode
Puceron
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Généraliste
Puceron
Cochenille
Puceron
Puceron
Puceron
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Puceron
Cochenille
Aleurode

Cochenille

Proie essentielle ou

alternative 2

Cochenille

Cochenille
Cochenille

Aleurode

Champignon

Cochenille
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Coccidophilus citricola
Coccinella miranda
Coccinella septempunctata
Coccinella transversalis
Coccinella undecimpunctata
Coelophora atrolineata
Coelophora inaequalis
Coelophora mulsanti
Coelophora pentas
Coelophora pupillata
Coelophora quadrivittata
Coleomegilla innotata
Coleomegilla maculata
Cryptognatha nodiceps
Cryptogonus orbiculus
Cryptolaemus montrouzieri
Curinus coeruleus
Cycloneda munda
Cycloneda sanguinea
Delphastus barti
Delphastus catalinae
Delphastus diversipes
Delphastus nebulosus
Delphastus pallidus
Delphastus pusillus
Diomus austrinus
Diomus bruneri
Diomus clement
Diomus debilis

Diomus fidelis

Microweiseinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae

Scymninae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae

Scymninae

Scymninae
Coccidulinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae

Sticholotidinae

Sticholotidinae

Sticholotidinae

Sticholotidinae

Sticholotidinae

Sticholotidinae

Scymninae

Scymninae

Scymninae

Scymninae

Scymninae

1,19
5,00
5,40
4,26
4,00
5,00
5,00
5,00
4,50
5,00
4,00
4,50
4,50
2,60
2,43
2,85
5,00
4,75
5,50
1,25
1,50
1,25
1,40
1,10
1,35
3,50
2,00
3,50
1,50

3,50

Tres petit
Petit
Moyen
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Petit
Moyen
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Tres petit
Petit
Tres petit

Petit

1

2

11

10

12

10

13

10

12

Cochenille
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron

Cochenille

Cochenille
Puceron
Puceron

Psylle

Cochenille

Généraliste

Généraliste

Généraliste

Cochenille

Cochenille

Psylle
Puceron
Puceron

Cochenille

Aleurode
Cochenille
Aleurode
Aleurode
Aleurode
Puceron

Cochenille
Puceron

Cochenille

Puceron

Aleurode

Cicadelle

Cochenille

Cochenille
Cochenille

Psylle

Aleurode

Aleurode

Cochenille

Cochenille

Cochenille
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Diomus gillerforsi
Diomus notescens
Diomus ochroderus
Diomus pumilio
Diomus roseicollis
Diomus thoracicus
Dysis bisquatuorguttata
Egius platycephalus
Epilachna borealis
Epilachna tredecimnotata
Eriopis connexa
Exochomus flavipes
Exochomus hypomelas
Exochomus laeviusculus
Exochomus marginipennis
Exochomus nigripennis
Exochomus quadriplagiatus
Exochomus tetradymus
Exochomus ventralis
Halmus chalybeus
Harmonia acuata
Harmonia axyridis
Harmonia conformis
Harmonia octomaculata
Henosepilachna blanchardis
Henosepilachna boisduvali
Henosepilachna bugueti
Henosepilachna sumbana
Henosepilachna urvillei

Henosepilachna vigintioctopunctata

Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Coccinellinae
Chilocorinae
Epilachninae
Epilachninae
Coccinellinae
Chilocorinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Chilocorinae
Chilocorinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Epilachninae
Epilachninae
Epilachninae
Epilachninae
Epilachninae

Epilachninae

2,00
2,40
3,50
1,65
1,75
3,50
4,00
4,00
8,58
8,38
5,60
4,50
4,50
3,50
3,05
4,40
2,25
3,00
4,40
4,50
6,05
6,50
6,65
5,69
5,00
5,00
5,00
5,00
5,00

6,20

Tres petit
Tres petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Petit
Petit
Grand
Grand
Moyen
Petit
Petit
Petit
Tres petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Petit
Moyen
Moyen
Moyen
Moyen
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit

Moyen

9

13

13

Puceron
Puceron
Puceron
Cochenille
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Plante
Plante
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Cochenille
Généraliste
Puceron
Puceron
Puceron
Plante
Plante
Plante
Plante
Plante

Plante

Cochenille
Acarien
Cochenille

Psylle

Cochenille

Psylle

Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille

Cochenille

Cochenille

Psylle
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Henosepilachna vigintisexpunctata
Hippodamia convergens
Hippodamia quinquesignata
Hippodamia variegata
Hyperaspis connectens
Hyperaspis donzeli
Hyperaspis ornatella
Hyperaspis pantherina
Hyperaspis vinciguerrae
Megalocaria fijiensis
Micraspis discolor
Micraspis frenata
Micraspis lineola
Micraspis vittipennis
Myrrha octodecimguttata
Nephaspis bicolor
Nephaspis bootes
Nephaspis oculata
Nephus binaevatus
Nephus binotatus
Nephus bisignatus
Nephus conicollis
Nephus conjunctus
Nephus depressiusculus
Nephus fauveli
Nephus fijiensis
Nephus flavopictus
Nephus helgae
Nephus hiekei

Nephus incisus

Epilachninae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae

Scymninae

5,00
4,60
5,50
4,50
2,75
2,00
3,80
2,50
2,00
8,25
4,10
4,40
4,10
4,60
4,50
1,45
1,30
1,30
2,00
2,00
1,30
2,75
2,00
2,00
1,40
2,00
2,00
2,00
1,50

1,50

Petit
Petit
Moyen
Petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Grand
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit

Tres petit

5

13

11

11

Plante
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron

Cochenille
Cochenille
Généraliste
Généraliste
Puceron
Puceron
Généraliste
Puceron
Aleurode
Aleurode
Aleurode
Puceron
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille

Cochenille

Cochenille
Cochenille

Cochenille

Cochenille
Cochenille
cicad
cicad

Cochenille

Cochenille
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Nephus nigricans
Nephus oblongosignatus
Nephus peyerimhoffi
Nephus pictus
Nephus reunioni
Nephus roepker
Nephus rufidorsis
Nephus ulbrichi
Nephus voeltzkowi
Novius canariensis
Novius cardinalis
Novius cruentatus
Oenopia doublieri
Olla v-nigrum
Orcus artensis
Orcus chujoi
Parastethorus incompletus

Parexochomus nigripennis

Parexochomus quadriplagiatus

Pentilia egena

Pentilia insidiosa

Pharoscymnus decemplagiatus

Pharoscymnus flexibilis

Platynaspis capicola

Propylea quatuordecimpunctata

Pseudoazya trinitatis
Psorolyma baorucensis
Psorolyma doyeni
Psyllobora lineola

Psyllobora marginenotata

Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Ortaliinae
Ortaliinae
Ortaliinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Chilocorinae
Chilocorinae
Scymninae
Chilocorinae
Chilocorinae
Scymninae

Scymninae

Sticholotidinae

Sticholotidinae

Chilocorinae
Coccinellinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccinellinae

Coccinellinae

1,20
1,50
2,00
2,00
1,75
1,80
1,50
2,75
1,50
3,50
3,45
3,50
3,75
5,00
4,25
3,40
2,00
3,00
3,20
2,40
2,30
1,50
2,00
2,70
4,00
2,50
2,00
2,40
3,90

2,50

Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Tres petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Petit

Tres petit

—_

Puceron
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille

Puceron

Psylle
Cochenille
Cochenille

Acarien
Généraliste
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Cochenille

Puceron

Puceron
Cochenille

Puceron

Puceron

Champignon

Champignon

Psylle

Chrysomelle
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Psyllobora nana
Psyllobora nassata
Psyllobora octopunctata
Psyllobora parvinotata
Psyllobora punctella
Psyllobora schwarzi

Psyllobora variegata

Psyllobora vigintiduopunctata

Rhyzobius chrysomeloides
Rhyzobius fagus
Rhyzobius forestieri
Rhyzobius litura
Rhyzobius lophanthae
Rhyzobius nigripennis
Rhyzobius pulchellus
Rhyzobius teresae
Rodolia delobeli
Rodolia lydjae
Rodolia pronuba
Sasajiscymnus anomalus
Scymnobius bilucernarius
Scymnus angusticollis
Scymnus apiciflavus
Scymnus canariensis
Scymnus cercyonides
Scymnus coccivora
Scymnus cochereaui
Scymnus constrictus
Scymnus distinctus

Scymnus fijensis

Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccinellinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Coccidulinae
Ortaliinae
Ortaliinae
Ortaliinae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae

Scymninae

2,70
2,50
2,50
3,08
3,90
3,90
3,50
3,50
2,85
2,60
3,20
2,78
2,50
2,50
2,55
2,80
2,35
2,15
3,20
2,00
1,75
2,00
2,35
2,00
2,00
2,00
2,25
1,80
2,00

1,75

Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit

Tres petit

Champignon
Champignon
Champignon
Champignon
Champignon
Champignon
Champignon
Champignon
Puceron
Cochenille
Cochenille
Puceron
Cochenille
Puceron
Cochenille
Puceron
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Puceron
Cochenille
Puceron
Cochenille
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron

Cochenille

Champignon

Cochenille

Cochenille

Puceron

Psylle
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Scymnus floralis
Scymnus gilae
Scymnus haemorrhoidalis
Scymnus insularis
Scymnus interruptus
Scymnus levaillanti
Scymnus margipallens
Scymnus marinus
Scymnus medanensis
Scymnus mediterraneus
Scymnus micros
Scymnus nubilus
Scymnus phloeus
Scymnus plutonus
Scymnus putus
Scymnus quadrivittatus
Scymnus rubromaculatus
Scymnus rufipennis
Scymnus schmidti
Scymnus socer
Scymnus subvillosus
Scymnus suturalis
Scymnus uncinatus
Scymnus unicolor
Serangium maculigerum
Stethorus caribus
Stethorus comoriensis
Stethorus nigripes
Stethorus proximus

Stethorus punctum

Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Sticholotidinae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae

Scymninae

2,00
2,00
2,30
1,38
1,75
2,00
2,00
2,00
2,00
2,00
2,00
1,80
2,00
2,00
1,15
2,00
2,50
2,60
2,40
2,00
2,00
1,95
1,65
2,00
1,25
1,25
1,50
1,00
1,10

1,50

Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit

Tres petit

Puceron
Puceron
Cochenille
Cochenille
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Puceron
Cochenille
Puceron
Cochenille
Acarien
Acarien
Acarien
Acarien

Acarien

Cochenille
Cochenille

Cochenille

Cochenille

Psylle

Aleurode
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Stethorus pusillus
Stethorus silvestris
Stethorus siphonulus
Stethorus tenerifensis
Stethorus utilis
Stethorus vagans
Stethorus wollastoni
Sticholotis ruficeps
Sticholotis rugicollis
Telsimia nitida
Zilus bruneri
Zilus caseyi
Zilus eleutherae
Zilus euleutherae
Zilus iris
Zilus lateralis
Zilus viridimicans
Cladis nitidula
Exochomus bellus
Hyperaspis arrowi
Hyperaspis silvestrii
Rhyzobius bielawskif
Rhyzobius wanati
Scymnillus badius

Zagreus bimaculosus

Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Sticholotidinae
Sticholotidinae
Chilocorinae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Scymninae
Coccinellinae
Coccinellinae
Scymninae
Scymninae
Coccidulinae
Coccidulinae
Scymninae

Chilocorinae

2,50
1,50
1,20
1,50
1,25
1,15
1,30
1,80
1,80
2,00
1,50
1,50
1,50
1,00
1,50
0,85
1,50
4,50
4,50
4,50
4,50
4,50
4,50
4,50

6,25

Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Tres petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit
Petit

Moyen

Acarien
Acarien
Acarien
Acarien
Acarien
Acarien
Acarien
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Aleurode
Aleurode
Aleurode
Cochenille
Aleurode
Cochenille
Aleurode
Cochenille
Puceron
Cochenille
Cochenille
Cochenille
Puceron
Psylle

Cochenille

Acarien

Acarien

Aleurode

Psylle

Cochenille

Cochenille
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Annexe 3 : Présence/Absence dans les iles par Archipels

Acores

(Alaniz et al., 2020; Borges et al., 2017; Borges, 1990a, 1990b; Borges and
Serrano, 1989; Crotch, 1867; Drouét, 1864, 1859; Fursh, 1987, 1966; GBIF.org,
2022; Gillerfors, 1986; Israelson, 1985, 1984; Méquignon, 1942, 1942; Raimundo
and Alves, 1986; Rego et al., 2015; Romano and Ceryngier, 2022; Serrano, 1982;
Serrano and Borges, 1987; A. Soares et al., 2021; Antdénio O Soares et al,, 2003; A.
O. Soares et al.,, 2021b, 2021a; Soares et al., 2023, 2017, 2005; Tarnier, 1860)

Bahamas

(Casey, 1899; Frank and McCoy, 1992; GBIF.org, 2022; Gordon, 1985; Kundoo and
Khan, 2017; Peck, 2016; Taravati et al., 2016; Turnbow and Thomas, 2008)

Canaries

(Arechavaleta et al., 2010; Ceryngier et al.,, 2024; Eizaguirre, 2007; GBIF.org, 2022;
Hernandez et al., 2008; Nicolas, 2010; Nicolas and Rae, 2012; Oromi and Garcia,
1995; Romano and Ceryngier, 2022; Romanowski et al., 2023, 2020b, 2020a,
2020c, 2019, 2018; Suarez et al., 2018)

Comores

(Biddinger et al., 2009; Bordat, 2008; Chazeau, 1975, 1971; Chazeau et al,, 1974;
Escalona and Slipinski, 2012; Julia and Rad-Cp, 2003; Nicolas, 2013a, 2009;
Ollivier and Delvare, 2005; Ryckewaert, 2018)

Grandes

Antilles

(Askew, 1980; Chapin, 1985; GBIF.org, 2022; Hokkanen and Pimentel, 1984;
Nicolas, 2012; Peck, 2016, 2005; Ryckewaert, 2019a, 2019b; Vargas, 2009; Vargas
and Garcia, 2010)

Hawai'i

(Bielawski, 1964; Booth, 1998; Chazeau, 1983a; Hesler et al., 2020, 2019;
Kumashiro et al.,, 2001; Lai et al., 1982; Leeper, 2016, 2015, 1976; Liu et al., 1997;
Lyon and Montgomery, 1995; Nakao et al.,, 1975; Nishida, 2002; J Poorani et al.,
2021; Poorani and Slipiaski, 2009)
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Mascareignes | (Booth, 1998; Escalona and Slipinski, 2010; GBIF.org, 2022; IRFA, 1991, 1990,
1989, 1988, 1987, 1986; Magro et al., 2020a; Manokom, 1986; Mariau, 1996;
MNHN and OFB, 2003; Nicolas, 2015; Nicolas et al., 2015; Poussereau et al., 2018;
Quilici et al., 1995; Ryckewaert, 2013; Vandeschricke et al., 1992b; Vesey-
Fitzgerald, 1940)

Nouvelle- (Bielawski, 1973; Booth, 1998; Chazeau, 1991, 1978; J. Chazeau, 1981; J. Chazeau
Calédonie et al., 1992, 1991a; Jean Chazeau, 1981; Chazeau and de Larbome, 1990; Escalona
and Slipinski, 2010; Gargominy et al., 1996; IAblokov-Khnzorian, 1982; tazynski
and Tomaszewska, 2009; Mille, 2021; Nattier et al., 2015; Nicolas, 2013b; Nicolas
et al,, 2015; Quilici et al., 1995; Sallée and Chazeau, 1985; Vandeschricke et al.,
1992b)

Petites Antilles | (Bennett and Alam, 1985; Bennett and Simmonds, 1964; Blackwelder, 1944;
Chazeau, 1983b; Coles, 1964; Daltry, 2009; Duverger, 2001; "EENY575/IN1012,"
n.d.; Escalona and Slipirski, 2010; GBIF.org, 2022; Gordon, 1996, 1985a, 1978,
1977; Robert D Gordon, 1994a; Lenteren et al., 2020; P. D. Lucas, 2012; Meurgey,
2011; MNHN and OFB, 2003; Nicolas, 2015, 2012; Pang and Slipinski, 2009; S.
Peck, 2011, 2009; Peck, 2016, 2010, 2006, 2005; S. B. Peck, 2011, 2009; Peck and
Perez-Gelabert, 2012; Ryckewaert, 2015; Ryckewaert and Alauzet, 2002;
Ryckewaert and Vayssieres, 2020; Thomas and Blanchard, 2020; Touroult and
Poirier, 2012; Tucker, 1952; Valentine and Ivie, 2005; Yvie et al., 2008)

Seychelles (Booth, 1998; Guerlach, 2009; Lionnet, 1959; Nattier et al., 2015; Nicolas et al.,
2015; Roy and Migeon, 2010; Vesey-FitzGerald, 1953; Vesey-Fitzgerald, 1940)

Société Duverger archives, les coccinelles de tahiti
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Annexe 4 : Références traits d'especes

Genus epithete Ref

Arawana arizonica Leng, 1908

Arawana cubensis Kondo et al,, 2017; Leeper, 2015

Axion plagiatum Lai and Funasaki, 1986; Leng, 1908

Chilocorus distigma Gordon, 1895; Iperti and Laudeho, 1968

Chilocorus wahlbergi Gordon, 1895

Egius platycephalus Iowa State University, 2023; Thomas and Blanchard, 2013; Vargas et al., 2008

Exochomus flavipes Gordon, 1895

Exochomus ventralis Gordon, 1895

Halmus chalybeus Gordon, 1895; Lo and Chapman, 2001; Logan et al., 2017; SlipiAski and Giorgi, 2006

Halmus coelestris Gordon, 1895; Slipinski and Giorgi, 2006

Orcus artensis Froggatt, 1903; kazynski and Tomaszewska, 2009; Slipinski and Giorgi, 2006
Australian Government, n.d.; Koebele, 1894; tazynski and Tomaszewska, 2009; Marsden,

Orcus australasiae )
1894; Slipinski and Giorgi, 2006

Orcus bilunulatus Lai and Funasaki, 1986; Slipinski and Giorgi, 2006; Swezey, 1925

Orcus chujoi Froggatt, 1903; Slipiriski and Giorgi, 2006

Orcus cyanocephalus Slipinski and Giorgi, 2006; Swezey, 1925

Orcus laferter Chapman, 1938; Lai and Funasaki, 1986; Slipinski and Giorgi, 2006; Swezey, 1925

Zagreus bimaculosus Lima et al,, 2016

Telsimia nigra Bi et al., 2022; Kaneko, 2021

Telsimia nitida GBIF.org, 2022; Tauli'ili and Vargo, 1993

Azya orbigera Gordon, 1980; Liere and Perfecto, 2008

Azya scutata Gordon, 1980

Pseudoazya trinitatis Gordon, 1980, 1895

Cryptolaemus montrouzieri Garcia and O’Neil, 2000; Kairo et al., 2013; Persad and Khan, 2002; Siddhapara et al., 2013

Erithionyx lanosus Eizaguirre, 2007; Gordon, 1895; Koebele, 1892; Tomaszewska and Slipinski, 2013

Psorolyma baorucensis Robert D. Gordon, 1994

Psorolyma doyeni Robert D. Gordon, 1994

Rhyzobius bielawskii Nattier et al., 2015a

Rhyzobius caecus Tomaszewska, 2010

Rhyzobius chrysomeloides Tomaszewska, 2010

Rhyzobius cyaneus Tomaszewska, 2010

Rhyzobius fagus Tomaszewska, 2010

Rhyzobius forestieri Tomaszewska, 2010

Rhyzobius hirtellus Tomaszewska, 2010

Rhyzobius litura Tomaszewska, 2010

Rhyzobius lophanthae Poussereau et al., 2018

Rhyzobius nigripennis Gordon, 1895
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Rhyzobius
Rhyzobius
Rhyzobius
Rhyzobius
Rhyzobius
Novius
Anisorcus
Brumoides
Chilocorus
Chilocorus
Chilocorus
Chilocorus
Chilocorus
Chilocorus

Chilocorus

Chilocorus

Chilocorus
Chilocorus
Chilocorus
Exochomus
Exochomus
Exochomus
Exochomus
Exochomus
Exochomus
Exochomus
Cladis
Adalia

Adalia
Alolocaria
Archegleis
Calvia
Ceratomegilla
Cheilomenes
Cheilomenes
Cheilomenes
Coccinella
Coccinella

Coccinella

Coccinella

Coccinella

pulchellus
pulcher
speculifer
teresae
wanati
cardinalis
affinis
suturalis
bipustulatus
cacti
circumdatus
infernalis
kuwanae
nigritus

orbus

politus

renipustulatus
schioed'tei
stigma

bellus
hypomelas
laeviusculus
melanocephalus
nigripennis
quadriplagiatus
tetradymus
nitidula
bipunctata
decempunctata
hexaspilota
edwardsi
decemguttata
undecimnotata
propinqua
sexmaculata
sulphurea
californica
miranda

septempunctata
transversalis

trifasciata

Rakimov, A., Hoffmann, A. and Malipatil, M. 2015

Tomaszewska, 2010

Tomaszewska, 2010

Eizaguirre, 2007; Gordon, 1895

Gordon, 1895

Pang et al., 2020

Taylor, 1935

Poussereau et al., 2018

Poussereau et al., 2018

Diaz et al., 2016; Flores et al., 2013; Hernandez-Gonzélez and Cruz-Rodriguez, 2018
Elder & Bell 1998 ; https://bugguide.net/

Rasheed et al. 2019

Ricci et al, 2006 ; Kuznetsov & Pantyuchov 1988 ; Tanaka 1981 ; Nohara 1962a, Tanaka 1981
Poussereau et al., 2018

Leng, 1908

Brito et al., 2021; Jean Chazeau et al., 1992; El Aalaoui et al., 2019; Michaud and Olsen, 2004;
Poussereau et al., 2018

Bierikowski and Orlova-Bienkowskaja, 2020

Gordon, 1985; Guttin, 2022

EPPO, 2024
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Gordon, 1895

Poussereau et al., 2018
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Eizaguirre, 2007; Gordon, 1895

Eizaguirre, 2007; Gordon, 1895

Eizaguirre, 2007; Gordon, 1895

Li et al., 2020; Nicolas, 2012; Pluke et al., 2005

Blackman, 1967; Hajek and Dahlsten, 1987; MNHN and OFB, 2003; Slipinski et al., 2019
Hodek, 2013; Mills, 1981; MNHN and OFB, 2003

Matsura, 1976; Savoiskaya, 1983; Wen-mei et al.,, 2017

Leeper, 2015; Slipinski et al., 2019

Gordon, 1985; MNHN and OFB, 2003

Kontodimas et al., 2008; MNHN and OFB, 2003

Abdel-Salam et al., 2018; Romanowski et al., 2020b

Agarwala and Yasuda, 2000; Slipinski et al., 2019; Srikanth and Lakkundi, 1990
Okrouhla et al., 1983; Poussereau et al., 2018

Dobzhansky, 1930; Frazer and Gill, 1981; Ives, 1981

Costamagna et al., 2008; Hippa et al., 1984; Marin et al., 2010; Romanowski et al., 2020c
Triltsch, 1999, 1999; Zhou et al., 1995

Chakraborty and Korat, 2014; Debaraj and Singh, 1990; Shukla and Jadhav, 2014; Veeravel
and Baskaran, 1997
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Coccinella
Coelophora
Coelophora
Coelophora
Coelophora
Coelophora
Coelophora
Coelophora
Coelophora
Coelophora
Coleomegilla
Coleomegilla
Coleomegilla
Cycloneda
Cycloneda
Cycloneda
Cycloneda
Dysis

Eriopis

Harmonia

Harmonia

Harmonia
Harmonia
Harmonia
Harmonia
Harmonia
Harmonia

Harmonia

Hippodamia

Hippodamia

Hippodamia

Hippodamia

llleis

Megalocaria

Micraspis

undecimpunctata
atrolineata
biplagiata
circumusta
Inaequalis
mulsanti
newporti
pupillata
quadrivittata
saucia
cubensis
innotata
maculata
conjugata
delauneyi
munda

sanguinea

bisquatuorguttata

connexa

acuata

axyridis

conformis
coryphaea
dimidiata
lapeyrousei
octomaculata
otomaculata

testudinaria

convergens

quinquesignata

sinuata

variegata

galbula

fijiensis

crocea
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J. Chazeau, 1981; Gordon, 1985; Poorani, 2023

Manaaki Whenua, 2024; Mora et al., 1995; Pluke et al., 2005; Wang and Tsai, 2001
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Fuentes et al. 1998 and Masso 2007.

Gordon, 1985; Lundgren and Wiedenmann, 2004; Moser et al., 2008; Sebolt and Landis, 2004
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Gordon, 1985; Sebolt and Landis, 2004
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Gordon, 1895
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Sheela and Shinde, 2019
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Lai and Funasaki, 1986; Swezey, 1925
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Currie, 1960

Gordon, 1985; Kaddou, 1960; Timberlake, 1919
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1965
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Micraspis

Micraspis

Micraspis

Micraspis

Micraspis
Micraspis
Micraspis
Micraspis
Mulsantina
Mulsantina
Myrrha

Oenopia
Olla

Paranaemia

Phrynocaria

Propylea

Henosepilachna

Henosepilachna
Henosepilachna
Henosepilachna
Henosepilachna
Henosepilachna
Mada
Psyllobora
Psyllobora
Psyllobora
Psyllobora
Psyllobora
Psyllobora
Psyllobora
Psyllobora
Psyllobora
Vibidia
Platynaspis
Psyllobora

Parastethorus

discolor

frenata

furcifera

lineata

lineola

striata

tricolor
vittipennis
labyrinthica

picta
octodecimguttata

doublieri

v-nigrum

vittigera

gratiosa

quatuordecimpunctata

blanchardis

boisduvali
buqueti
sumbana

urvillei
vigintisexpunctata
desarmata
lineola
marginenotata
nana

nassata
octopunctata
punctella
schwarzi
variegata
vigintimaculata
duodecimguttata
capicola

parvinotata

incompletus
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Australian Government, n.d.; Begum et al., 2002; Rapusas and Shepard, 1989

Australian Government, n.d.; Begum et al., 2002; Rapusas and Shepard, 1989

Australian Government, n.d.; Begum et al., 2002; Rapusas and Shepard, 1989

Gordon, 1985

Gagné and Martin, 1968; Gordon, 1895

Mills, 1981 ; https://www.insecte.org/
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Pope, 1988 ; Houston 1983: 19 & 1988: 199
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Hodek, 2005 ; Rogers et al., 1972

Abdin & Siragelnour, 1991 ; Ganga et al, 1985, Qamar et al, 2009 ; Poorani et al, 2021 ;
Katakura et al. 2001, f Kobayashi et al. 1998, g Nakano et al. 2001, h

Fujiyama et al. 1998, i Katakura 1997, j Kobayashi et al. 2000, and Pang and Mao 1979
El-Abdin and Siragelnour, 1991; Ganga et al., 1985; J. Poorani et al,, 2021; Qamar et al., 2009
El-Abdin and Siragelnour, 1991; Ganga et al.,, 1985; J. Poorani et al., 2021; Qamar et al., 2009
El-Abdin and Siragelnour, 1991; Ganga et al., 1985; J. Poorani et al,, 2021; Qamar et al., 2009
El-Abdin and Siragelnour, 1991; Ganga et al.,, 1985; J. Poorani et al., 2021; Qamar et al., 2009
El-Abdin and Siragelnour, 1991; Ganga et al., 1985; J. Poorani et al,, 2021; Qamar et al., 2009
Lai et al., 1986 ; Swezey et al., 1939

Gordon, 1895

Gordon, 1895

Gordon 1985, casey, 1899

Giorgi et al., 2009; Gordon, 1895

Giorgi et al,, 2009; Gordon, 1895

Gordon, 1895

Gordon, 1895

Hodek 1996 ; Poussereau

Gordon 1985, Sutherland & Parrella, 2006 , Parrella & Sutherland, 2005

Linchtenstein, 1917

Quilici et al. 1988 ; Vinson, 1960 ; Boyer de Fonscolombe, 1841

Gordon, 1895

Biddinger et al., 2009; Gordon and Chapin, 1983; Igbal et al., 2019; Li et al., 2015; Poussereau
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Epilachna borealis Gordon, 1975

Epilachna tredecimnotata Gordon, 1975
Cyrea quinquenotata Canepari & Gordon & Hanley, 2016 ; Leeper, 2015 ; Chapman, 1938
Hyperaspidius comparatus wezey, 1925c: 373; Lai et al,, 1986 ; Chapman, 1938 ; gordon
Hyperaspidius vittigerus https://bugguide.net/node/view/165199 ; Koebele, 1894
Hyperaspis albicollis Chapman, 1938; Lai and Funasaki, 1986
Hyperaspis apicalis Gordon, 1895
Hyperaspis arrowi Eizaguirre, 2007; Gordon, 1985
Hyperaspis c-nigrum Chapman, 1938; Gordon and Canepari, 2008; Lai and Funasaki, 1986
Hyperaspis connectens Gordon, 1895
Hyperaspis donzeli Gordon, 1985; iNaturalist, 2023
Hyperaspis inflexa Chapman, 1938; Koebele, 1894; Swezey, 1925
Hyperaspis japonica Chapman, 1938; Lai and Funasaki, 1986; Swezey, 1925
Hyperaspis lateralis Dobzhansky, 1941; Mckenzie, 1932
Hyperaspis octonotata Chapman, 1938; Lai and Funasaki, 1986; Swezey, 1925
Hyperaspis oculaticauda Dobzhansky, 1941 ; Swezey, 1925 ; Lai et al., 1986 ; Chapman, 1938
Hyperaspis onerata Gordon, 1895
Hyperaspis osculans Leeper, 2015
Hyperaspis pantherina Booth et al. 1995 ; Mason et al, 2013 ; Felix et al, 2018
Hyperaspis postica Dobzhansky, 1941 ; Swezey, 1925 ; Lai et al., 1986 ; Chapman, 1938
Hyperaspis raynevali Gordon, 1895
Hyperaspis silvestrii taille
Hyperaspis trilineata Lai et al., 1986 ; Davis & Krauss, 1964 ; Bianchi, 1964 ; Abd-Rabou, 2007
Hyperaspis unadulata Dobzhansky, 1941 ; Swezey, 1925c: 373; Lai et al., 1986 ; Chapman, 1938 ; Koebele, 1894
Hyperaspis vinciguerrae Spodek et al, 2018 ; Attia & Awadallah, 2016
Thalassa montezumae Francis et al, 2022, Francis 2016
Hyperaspis ornatella Gordon, 1899 ; Gordon 1985
Thalassa flaviceps Milléo et al., 2004
Thalassa pentaspilota Milléo et al.,, 2004
Scymnomorphus australis Chazeau, 1975 Escalona, 2012
Anovia peruviana Gordon, 1972
Gonzalez & Kondo 2014 ; EC PINCHAO1
Anovia punica
Postello et al. 2017
Novius canariensis Pang et al., 2020; Romanowski et al., 2020b
Novius cardinalis Pang et al., 2020
Novius cruentatus Eizaguirre, 2007; Pang et al., 2020; Romanowski et al., 2020b
Novius koebelei Pang et al., 2020
Novius pumilus Pang et al,, 2020; Tang et al., 2022
Rodolia cardinalis Debach, 1964; Pang et al., 2020
Rodolia delobeli Chazeau, 1991; Pang et al., 2020
Rodolia fumida Pathan et al., 2018; Poussereau et al., 2018; Rasheed et al., 2019
Rodolia lydiae Chazeau, 1991; Pang et al., 2020
Rodolia pronuba Chazeau, 1991; Pang et al., 2020
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Cryptogonus orbiculus Huo et al, 2015; Mayadunnage et al., 2007; Saengyot and Burikam, 2011

Tenuisvalvae bromelicola MIré & Castillo 2010
Cryptognatha nodiceps Lopez et al, 2010 ; Gonzalez et al, 2019; Lopez et al. 2004
Diomus australasiae Leeper, 2015
Diomus austrinus Gordon, 1999; Hall and Bennett, 1994; Slipinski, 2013Pang & slipinsky, 2009
Diomus bruneri Gordon, 1999; Hall and Bennett, 1994; Slipinski, 2013
Diomus caledoniensis Bielawski, 1973
Diomus clement Gordon, 1999; Hall and Bennett, 1994; Slipinski, 2013
Diomus debilis Leeper, 1976 ; https://mczbase.mcz.harvard.edu/MediaSet.cfm?media_id=185761
Diomus ementitor Pang & Slipinski, 2009 ; Terry, 1904
Diomus fidelis Gordon, 1999; Hall and Bennett, 1994; Slipinski, 2013
Diomus gillerforsi Eizaguirre, 2007; Gordon, 1999; Hall and Bennett, 1994; Slipinski, 2013
Diomus notescens Pang & Slipinski, 2009 ; Hopkinson et al, 2016, williams et al, 2011
Diomus ochroderus Gordon, 1999; Hall and Bennett, 1994; Slipinski, 2013
Diomus pumilio Pang & Slipinski, 2009 ; Meyerdirk, 1983 ; Dreistadt & Hagen, 1994 ; Gomez-Marco, 2022
Diomus roseicollis Rodriguez-Veléz et al, 2019, mesure GBIF
Diomus seminulus Hall and Bennett 1994, Gordon 1999, S “lipin “ski 2007
Diomus sexualls Bielawski, 1973
Diomus terminatus Gordon, 1999; Hall and Bennett, 1994; Slipinski, 2013
Diomus thoracicus Gordon, 1999; Hall and Bennett, 1994; Slipinski, 2013
Pentilia castanea Joop c. Van Lenteren et al, 2020 ; Gordon et al, 2019
Pentilia egena Swezey et al., 1939; Lai et al,, 1986 ; Gordon et al, 2019
Pentilia insidiosa Lai et al., 1986 ; Weber, 1955 ; Gordon et al, 2019
Scymniflus badius Gordon, 1985
Apolinus lividigaster Anderson, 1982; Poorani and SlipiAski, 2009
Clitostetus dispar Bathon & Pietrzik 1986 ; Mills 1981 ; Liu et al. 1997, Liu & Stansly 1999, Ren et al. 2002
Nephaspis bicolor Vyjayanthi et al, 2014 ; Lopez & Kairo, 2010
Nephaspis bootes Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b
Nephaspis equuleus Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b
Nephaspis indus Chen et al,, 2016
Nephaspis namolica Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b
Nephaspis oculata Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b
Egerer et al, 2017 ; Whitehead 1957, Urban 1985 ; Martin NA. 2017. Dusky lady beetle,
Nephus binaevatus
https://bugguide.net/; Gordon, 1976
Nephus binotatus Kontodimas et al., 2004; Magro and Hemptinne, 1999
Nephus bisignatus Kontomidas et al, 2005 ; Romanowski & Vétrovec, 2020
Nephus conicollis Romanowski et al, 2020
Nephus conjunctus https://bioplanet.eu/
Bielawski, 1973 ; Gonzales-Hernandez et al. 1999 ; Kontodimas et al. 2005Bielawski, 1973;
Nephus fauveli
Gonzélez-Hernandez et al., 1999
Nattier et al, 2015 ; Gonzales-Hernandez et al. 1999 ; Kontodimas et al. 2005Gonzélez-
Nephus fijiensis
Hernandez et al., 1999; Nattier et al., 2015a
Nephus flavopictus Poussereau et al, 2018, Romanowki et al, 2019
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Nephus
Nephus
Nephus
Nephus
Nephus
Nephus
Nephus
Nephus
Nephus
Nephus
Sasajiscymnus
Scymnobius
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus
Scymnus

Scymnus

guttulatus
hiekei
nigricans
peyerimhoffi
reunioni
roepkei
rufidorsis
seychellensis
ulbrichi
voeltzkowi
anomalus
bilucernarius
ambulans
angusticollis
apiciflavus
binotulatus
blackburni
canariensis
cercyonides
coccivora
cochereaui
constrictus
cyanipennis
distinctus
dorcatomoides
fifensis
floralis

gilae
grenadensis
haemorrhoidalis
horni
insularis
interruptus
latemaculatus
levaillanti
margipallens
marinus
medanensis
mediterraneus
micros
nebulosus
nubilus

nubilus

https://eol.org/pages/989415
Najajrah et al., 2019; Ramezani et al., 2021
Aslan & Murat, 2005 ; Al Ansi et al, 2020

GBIF.org, 2022

Poussereau et al., 2018

Nechols, 1995; Priatno, 1989; Xiong-fei and Gordon, 1986

Bielawski, 1973

Poussereau et al., 2018
Romanowski et al, 2020

Poussereau et al., 2018

Nandwani, 2003

Triapisyn et al, 2020 ; https://www.coccinellidae.cl/

Slipinski et al, 2012

Bielawski, 1973 Lu and Montgomery 2001, S “lipin “ski 2007
Chatterjee et al, 2018
Swezey et al., 1939 ; Lai et al., 1986

Slipinski et al, 2012

Lu and Montgomery, 2001; Romanowski et al., 2019; Slipinski, 2013
Eizaguirre, 2007; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013

Gordon, 1985

Bielawski, 1973; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013
Poussereau et al., 2018

Giorgi et al., 2009; Gordon, 1895

Giorgi et al,, 2009; Gordon, 1895

Kamiya, 1961

Gordon, 1985; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013
Giorgi et al., 2009; Gordon, 1895

Giorgi et al,, 2009; Gordon, 1895

Giorgi et al., 2009; Gordon, 1895

Canovai et al,, 2014; phpBB, 2000

Nestor-Arriola et al., 2022

Gordon, 1985; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013
Eizaguirre, 2007; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013
Alaoui et al, 2019 : Singh, 2012El Aalaoui et al., 2019

Iskiber & Copland, 2001 ; Davis & Krauss, 1963 ; Gordon 1976

Gordon, 1976

Ba M'hamed & Chemseddine, 2001 ; Lu and Montgomery 2001, S lipin “ski 2007

Lu and Montgomery, 2001; Romanowski et al., 2019; Slipinski, 2013
Eizaguirre, 2007; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013

Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013

Slipinski et al, 2012, Gordon, 1976

Borges et al., 2013; kumar and Chakraborty, 1997; Rosagro et al., 2020

Chen et al, 2013 ; Borges et al, 2013 ; Kumar & Chakraborty, 1997
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Scymnus ocellatus Beingolea Guerrero, 1967; Beingolea, 1967; GBIF.org, 2022

Scymnus ocellatus Gordon, 1985; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013

Scymnus pallens https://mczbase.mcz.harvard.edu/MediaSet.cfm?media_id=186140 ; Koebele, 1894

Scymnus phloeus Gordon, 1985

Scymnus pictus El-Shafie, 2012; Mani, 2016

Scymnus plutonus Lu and Montgomery 2001; Slipinski 2013

Scymnus putus Lu and Montgomery 2001; Slipinski 2013

Scymnus rubromaculatus Biranvand et al., 2019; Pentinsaari et al., 2019

Scymnus rufipennis Eizaguirre, 2007; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013
Chen et al.,, 2013; https://www.coleoptera.org.uk/, n.d.; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski,

Scymnus schmidti
2013

Scymnus socer Lu and Montgomery 2001; Slipinski 2013

Scymnus subvillosus Klausnitzer, 1992

Scymnus suturalis GBIF.org, 2022; Gordon, 1982; Lyon and Montgomery, 1995; Nakao and Funasaki, 1979

Scymnus uncinatus Egelie and Gillett-Kaufman, 2015; Sicard, 1924

Scymnus unicolor Bielawski, 1973; Lu and Montgomery, 2001; Slipinski, 2013

Scymnus voeltzkowi Poussereau et al., 2018

Tetrabrachys deserticola Eizaguirre, 2007; Romanowski et al., 2020b

Coelophora pentas Mulsant, 1966 ; Gordon 1985, Chazeau 1981,

Stethorus albipes Giorgi et al,, 2009; Gordon, 1895

Stethorus caribus Giorgi et al., 2009; Gordon, 1895

Stethorus comoriensis Giorgi et al,, 2009; Gordon, 1895

Stethorus gilvifrons Kapur, 1948

Stethorus nigripes Chazeau, 1979; Kapur, 1948

Stethorus pinachi Gordon, 1985

Stethorus proximus Chazeau, 1979; Gordon, 1985

Stethorus pseudocaribus Gordon, 1985

Stethorus punctum picipes Houck, 1991, 1986; Kapur, 1948

Stethorus pusillus phpBB, 2000; Putman, 1955

Stethorus silvestris Gordon, 1985; LI et al., 2013

Stethorus siphonulus Chazeau, 1979; Kapur, 1948

Stethorus tenerifensis Eizaguirre, 2007; Gordon, 1985; Romanowski et al., 2019

Stethorus utilis Gordon, 1985

Stethorus vagans Khan et al., 2002; Khan and Spooner-Hart, 2017; Khan and Inamullah, 2000

Stethorus wollastoni Gordon, 1985; Kapur, 1948

Zilus bruneri Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b

Zilus caseyi Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b

Zilus eleutherae Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b

Zilus euleutherae Gordon, 1985

Zilus iris Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b

Zilus lateralis Gordon, 1985

Zilus splendidus Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b

Zilus viridimicans Gordon, 1985; Robert D Gordon, 1994b
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Coccidophilus
Delphastus
Delphastus
Delphastus
Delphastus
Delphastus
Delphastus
Serangiella
Serangium
Pharoscymnus
Pharoscymnus
Sticholotis
Sticholotis
Coccidophilus
Coccidophilus

citricola
barti
catalinae
diversipes
nebulosus
pallidus
pusillus
coconiensis
maculigerum
decemplagiatus
flexibilis
ruficeps
rugicollis
cariba

nigra

Silva et al., 2005, 2004
Gordon, 1985

Guershon and Gerling, 2006; Heinz et al., 1999; Liu and Stansly, 1999; Lucas et al., 2004

Lai and Funasaki, 1986; Weber, 1954
GBIF.org, 2022; Medina-Gaud et al., 1991
Dowell and Cherry, 1981; Gordon, 1985

Gordon, 1985; Guershon and Gerling, 2006; Heinz and Parrella, 1994; Hoelmer et al.,, 1994

Escalona, 2012

Chapin, 1940

Ghani and Ahmad, 1966; Kehat, 1968; Romanowski et al., 2019
Ghani and Ahmad, 1966; Kehat, 1968; Romanowski et al., 2019
Escalona and Slipirski, 2010; Poussereau et al., 2018
Poussereau et al., 2018

Gordon, 1978

Gordon, 1985
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Annexe 5 : Curriculum Vitae

Expiériences dany la Recherche
Etudes

Etude des succes d'établissement et de I'efficacité des especes de Coccinellidae
introduites pour la lutte biologique en milieu insulaire tropical

These de doctorat — UMR PVBMT (Université de La Réunion — CIRAD)

Contribution a l'inventaire de I'arthropofaune et étude de la diversité des habitats de
I'Etang de Saint-Paul pour I'orientation du plan de gestion de la Réserve Naturelle Nationale

Muséum d’Histoire Naturelle - Saint-Denis (Réunion)

Mise au point d'un protocole de terrain pour la collecte des roses anciennes de
Bourbon et élaboration d'un itinéraire technique pour leurs multiplications sous serre en vue
de leur préservation

Armeflhor - Saint-Pierre (Réunion)
Etude de la diversité des rhopaloceres de la forét seche de Kirindy
Parc National de Kirindy - Madagascar

Caractérisation des polluants industriels et agricoles des eaux et des sédiments du
barrage de Loskop

Tshwane University of Technology - Afrique du Sud

Etude de I'entomofaune comme outil de diagnostic écologique d'une parcelle de
forét hydrophile de moyenne altitude pour la prise de décision quant a son exploitation
agricole

SCAB - Ravine des cafres (Réunion)
Communications et congres

XII European Congress of Entomology : « Composition and structure of psyllid
ladybird communities »

Rencontre Nationale des Coccinellistes : « Relations de Prédation intraguilde chez les
coccinelles psylliphages »

Congres National de la Recherche en IUT : « Composition des communautés de coccinelles
psylliphages de La Réunion »
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Participation au concours Ma These en 180 secondes :
https://www.youtube.com/watch?v=I50NBvMsAx4&ab_channel=Universit%C3%A9deLaR%C
3%A9union

Pint of Sicence Festival : « Succes d'invasion et communautés écologiques des Coccinellidés
introduites pour la lutte biologique en milieu insulaire tropical »

Nombreuses communications et présentations orales/écrites du sujet de these en
vue d'établir des collaborations et partenariats

Encadrements

Stage de deuxieme année de Master Biodiversité Ecologie et Evolution (Univesité de
La Réunion) : Corey Bouchard

Stage de premiere année d'école d'ingenieur Agronome (AgroParisTech): Coline
Dubois

Stage de premiere année de DUT Génie Biologique I'Environnement (IUT Saint Pierre —
Université de La Réunion) : Saina El Had et Luna Kim-Foo

Stage de deuxieme année de DUT Génie Biologique option Génie de
I'Environnement (IUT Saint Pierre — Université de La Réunion) : Pauline de Martin de Viviés

Projet tutoré de deuxiémes années de DUT Génie Biologique option Génie de
I'Environnement (IUT Saint Pierre — Université de La Réunion): Pauline de Martin de Viviés,
Evan Techer et Théo Sechet

Projet tutoré de deuxiemes années de DUT Génie Biologique option Génie de
I'Environnement (IUT Saint Pierre — Université de La Réunion) : Manon Dijoux, Thomas
Nacaouele et David Idmont

Expériences professionnelles
Ingénieure en charge du Barcoding des bio-agresseurs des plantes zone sud-ouest
de I'Océan Indien
CIRAD - Saint-Pierre

Assistante gestionnaire de collection — Entomologiste

Muséum d’Histoire Naturelle - Saint-Denis

209 |PAGE



Formations

Doctorat : « Succes d'établissement et efficacité des espéces de Coccinellidae
introduites pour la lutte biologique en milieu insulaire tropical »

ED Sciences Technologies et Santé — UMR PVBMT (Université de La Réunion — CIRAD)

Master BEE (Biodiversité, Ecologie, Evolution) option BEST-T (Biodiversité et
EcoSystémes Tropicaux — Terrestres)

Licence Sciences de La Vie Université de La Réunion

Dipldme Universitaire de Technologie (DUT) Génie Biologique - Génie de
I'Environnement

Université de La Réunion
Intérits et unvestissements personnels
Elue représentante des doctorants de I'Ecole doctorale Sciences Technologie et
Santé — siege au conseil de I'Ecole Doctorale
Elue Représentante des doctorants de 'UMR PVBMT - siege au conseil d'unité
Présidente de la Société Réunionnaise des Amis du Muséum

Organisation de |I'événement « Au Bonheur Des Enfants » : Exposition « Reine,
Soldats, Ouvrieres... Ca s'active sous la terre | » _ Muséum d’Histoire Naturelle

Exposition féte de la science : « Pourquoi protéger les animaux « moches » ? »
Elue au conseil de Formation Vie Etudiante
Membre fondatrice et présidente de I'association étudiante IDEENA
Responsable de la Maison des Etudiants

réalisation de jardins en permaculture dans dix villages de Madagascar (IDEENA)

plantation de 180 arbres fruitiers dans un village de Madagascar (IDEENA).

Membre active de plusieurs associations : SEOR, IDEENA, BESTRUN, SPA, Vie
Océane, Association des Coccinellistes de France (ACOF), Société Réunionnaise des Amis du
Muséum (SRAM)

Nombreuses actions avec le projet Life+ forét seche, NOI, le CEDTM, AVE2M

Sport : krav maga, course a pied, randonnées, moto, péche, vélo.
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ATTESTATION SUR L'HONNEUR DE NON PLAGIAT

Je soussigné(e) Marine Baujeu déclare sur I'honneur que ce mémoire est le fruit d'un
travail personnel et que je n‘ai ni contrefait, ni falsifié, ni copié tout ou partie de I'ceuvre
d'autrui afin de la faire passer pour mienne. Toutes les sources d'information utilisées
(supports papiers, audiovisuels et numériques) et les citations d'auteur ont été mentionnées
conformément aux usages en vigueur. Je suis conscient(e) que le fait de ne pas citer une
source ou de ne pas la citer clairement et completement est constitutif de plagiat, que le
plagiat est considéré comme une faute grave au sein de |'Université et qu'il peut étre
séverement sanctionné.

Date et signature de I'étudiant :

Les 04/07/2024

=

Réglement intérieur de I'Université de la Réunion (tel que validé par le Conseil
d’Administration en date du 11 décembre 2014)

Article 9 : « Protection de la propriété intellectuelle : Faux et usage de faux, contrefacon,
plagiat »

« Le plagiat est constitué par la copie, totale ou partielle d'un travail réalisé par autrui,
lorsque la source empruntée n’est pas citée, quel que soit le moyen utilisé. Le plagiat constitue
une violation du droit d'auteur (au sens des articles L 335-2 et L 335-3 du code de la propriété
intellectuelle). Il peut étre assimilé a un délit de contrefacon. C'est aussi une faute disciplinaire,
susceptible d’entrainer une sanction.

Les sources et les références utilisées dans le cadre des travaux (préparations, devoirs,
mémoires, theses, rapports de stage...) doivent étre clairement citées. Des citations intégrales
peuvent figurer dans les documents rendus, si elles sont assorties de leur référence (nom
d'auteur, publication, date, éditeur...) et identifiées comme telles par des guillemets ou des
italiques.

Les délits de contrefacon, de plagiat et d'usage de faux peuvent donner lieu a une
sanction disciplinaire indépendante de la mise en ceuvre de poursuites pénales. »
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Résumé

Nos travaux de these sur I'écologie des invasions biologiques, évaluent les effets des introductions
d'especes non indigenes dans de nouveaux habitats, en particulier dans les écosystemes insulaires
tropicaux. Les coccinelles qui présentent des traits d'histoire de vie diversifiés et qui ont fait I'objet de
nombreuses introductions pour la lutte biologique sont une famille d'insecte d'intérét pour
comprendre ces phénomenes.

Pour déterminer les facteurs expliquant le succés d'invasion, une analyse de données relatives
aux introductions de coccinelles dans 86 iles réparties dans 11 archipels a été réalisée. Nous avons
montré que la richesse en espéces de coccinelles diminue avec I'isolement de I'lle et augmente avec
sa taille, confirmant les principes de la biogéographie insulaire de MacArthur et Wilson (1960). Les iles
abritent principalement des especes indigénes qui se nourrissent d'aphides et de cochenilles, et de
petite taille. A Hawai, les especes psylliphages obtiennent un succes d'établissement significativement
plus élevé contrairement a La Réunion.

Afin de comprendre les facteurs déterminant la présence et I'abondance des populations de
coccinelles psylliphages déja présente a La Réunion, nous avons ensuite étudié les communautés de
coccinelles psylliphages. Cette analyse inteégre des parametres environnementaux tels que le paysage,
le climat et I'abondance des proies. Un échantillonnage a été réalisé sur deux especes de plantes les
plus infestées de psylles, Leucaena leucocephala et Acacia heterophylla. Nous avons observé que sur
16 especes collectées, seulement trois especes de coccinelles utilisent les psylles comme ressource
essentielle ou alternative : une espéce indigene polyphage, Exochomus laeviusculus, une espece
exotique aphidiphage, Coccinella septempunctata et une espece exotique psylliphage, Olla v-nigrum.
La diversité du paysage favorise la présence et I'abondance de I'espece polyphage.

Enfin, nous avons étudié les effets de I'introduction nouvelle espéce de coccinelle psylliphage,
Harmonia conformis, sur la communauté présente de coccinelles. Dans un laboratoire de quarantaine,
nous avons étudié une interaction interspécifique, la prédation intraguilde, entre cette espéce
exotique et les trois espéces se nourrissant de psylles a La Réunion. Nous avons constaté une relation
de prédation asymétrique entre Harmonia conformis et Exochomus laeviusculus. Cependant, aucune
des espéces ne semble préférer activement les ceufs interspécifiques, limitant ainsi la prédation des
ceufs de I'espéce indigene.

L'ensemble des résultats donnent des éléments clés pour mieux comprendre les invasions

biologiques par les coccinelles dans les iles tropicales et pour conseiller les gestionnaires du territoire
réunionnais dans leur stratégie d'utilisation de la lutte biologique.
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Abstact

Our doctoral research focuses on the ecology of biological invasions, assessing the effects of non-
native species introductions into new habitats, especially within tropical island ecosystems. Ladybugs,
which exhibit diverse life history traits and have been extensively introduced for biological control, are
a significant insect family for understanding these phenomena.

To determine the factors that explain invasion success, we analyzed data related to ladybug
introductions across 86 islands within 11 archipelagos. Our findings indicate that ladybug species
richness decreases with island isolation and increases with island size, supporting the principles of
island biogeography formulated by MacArthur and Wilson in 1960. The islands predominantly host
native species that feed on aphids and scale insects and are relatively small. In Hawaii, psyllophagous
species show significantly greater establishment success compared to La Réunion.

In order to understand the factors determining the presence and abundance of psyllophagous
ladybug populations already present in La Réunion, we subsequently examined these ladybug
communities. This analysis incorporates environmental parameters such as landscape, climate, and
prey abundance. Sampling was carried out on the two-plant species most infested by psyllids,
Leucaena leucocephala and Acacia heterophylla. We observed that among 16 species collected, only
three ladybug species use psyllids as a primary or alternative resource: a native polyphagous species,
Exochomus laeviusculus; an exotic aphid-eating species, Coccinella septempunctata, and an exotic
psyllophagous species, Olla v-nigrum. The diversity of the landscape promotes the presence and
abundance of the polyphagous species.

Finally, we studied the effects of introducing a new psyllophagous ladybug species, Harmonia
conformis, on the existing community of ladybugs in La Réunion. In a quarantine laboratory, we
investigated interspecific interaction, specifically intraguild predation, between this exotic species and
the three species feeding on psyllids in La Réunion. We found an asymmetric predation relationship
between Harmonia conformisand Exochomus laeviusculus. However, neither species seems to actively
prefer interspecific eggs, thus limiting the predation on the eggs of the native species.

Overall, our results provide key insights into the dynamics of biological invasions by ladybugs in
tropical islands and offer strategic guidance for land managers in La Réunion on the use of biological
control.
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