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RESUME

Originaire d'Amérique tropicale, Wasmannia auropunctata est signalée en Nouvelle-Calédonie depuis
1972. Cette fourmi fait partie des especes ** vagabondes ”, caractérisées par leur capacité a se déplacer, ou a étre
déplacées, ainsi que par un grand opportunisme pour la nidification et I'alimentation. Moins de 25 ans ont été
nécessaires a cet envahisseur pour coloniser tout I'archipel. Au cours de cette étude, nous avons caractérisé l'effet de
cette perturbation de l'environnement sur les équilibres biologiques des écosystémes naturels néo-calédoniens.

Le premier volet de ce travail concerne I'évolution de la diversité des peuplements d'invertébrés dans
trois conditions de milieux : une forét dense humide sur roches ultrabasiques, une forét sclérophylle sur substrat
calcaire et conglomérats, et un maquis sur roches ultrabasiques. Dans chacune des stations, 1’échantillonnage

concerne la faune au niveau de la litiere et du sol (grille de piéges de barber, ou “ pitfall-traps ”) et la faune de la
canopée (thermonébulisation d'insecticides a effet de choc). Les peuplements au sol ont fait 1'objet d’un suivi
saisonnier avec une périodicité trimestrielle des relevés. La faune des vertébrés (reptiles) est aussi étudiée, mais
essentiellement en milieu sclérophylle.

L'évolution des peuplements est abordée par 3 analyses : la comparaison de 1’état envahi a état initial ; la
comparaison des deux étages du milieu explorés (sol et canopée) ; et la comparaison des trois habitats. Ces trois
analyses sont réalisées d'un point de vue taxinomique (analyse des variations de diversité) et d’un point de vue
fonctionnel (approche des guildes trophiques). Les €chantillons sont traités au niveau taxinomique de I'ordre ou de la
famille. Les Formicidae et les reptiles Gekkonidae et Scincidae sont traités au niveau spécifique (espéces ou
morphospecies).

Des déséquilibres faunistiques s'observent dans chacune des situations, mais les résultats montrent une
gradation des conséquences selon les milieux. Les communautés de Formicidae sont les plus affectées.
W. auropunctata peut dominer et saturer les peuplements au point d'en transformer la structure fonctionnelle. Ainsi,
en forét sclérophylle, on observe la disparition et le déplacement de groupes entiers de prédateurs, alors que les
guildes de phytophages et de parasites sont favorisées. La perturbation s’étend aux niveaux trophiques supérieurs, les
populations de reptiles sont affectées. Par contre, en forét dense humide, I'effet de W. auropunctata s'apparente plus a
un effet de lisiere qu'a une perturbation majeure du milieu. La situation observée en maquis minier semble
intermédiaire. Cependant, la pression de I’envahisseur est modulée par d’importantes variations saisonniéres. Les
implications de ces résultats sont discutées dans une perspective de conservation des milieux.

Un second volet concerne les relations entre la présence de W. auropunctata et 1'anthropisation des
milieux. Les feux de brousse constituant la principale cause anthropique de dégradation des milieux naturels
néo-calédoniens, la structure des communautés de fourmis été analysée dans une série de biotopes soumis & incendies.
Cette étude apporte des éléments sur les milieux colonisés préférentiellement par W. auropunctata en
Nouvelle-Calédonie dans le domaine sclérophylle et confirme I'importance, pour sa distribution, des facteurs
abiotiques qui modulent fortement sa compétitivit€ dans les milieux.

Le dernier volet est une approche préliminaire de la structure génétique des populations, en utilisant le
polymorphisme enzymatique étudié par des techniques d’électrophorése sur gels de polyacrylamide et d'acétate de
cellulose. Seize systtmes enzymatiques ont été testés, mais aucun polymorphisme n’a pu étre établi. On peut
émettre deux hypothéses : soit les populations de W. auropunctata sont monomorphes ; soit le “ pool ” initial de
colonisateurs en Nouvelle-Calédonie a été trop peu important et, compte tenu de 1’haplodiploidie des Formicidae, les
25 années écoulées depuis son introduction n'ont pas permis le développement d’un polymorphisme a I’échelle dn
territoire envahi.

Ce travail propose quelques perspectives pour la compréhension du maintien des équilibres biologiques
en milieu insulaire tropical. En définissant des indicateurs sensibles de perturbations des milieux, il suggere des

éléments diagnostics objectifs pour la gestion et la conservation des écosystémes naturels néo-calédoniens.
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- Introduction générale -

Objectifs de I’étude

ar la relative simplicité de leurs communautés, les iles sont un terrain

fertile pour les sciences de I'évolution et 1'écologie. De nombreuses

théories y trouvent leurs origines : théorie de 1'évolution par sélection

naturelle et émergence de la notion de radiation adaptative par Darwin
aux Galapagos (1859) et Wallace en Indonésie (1880), notion de “ taxon cycle ” (Wilson
1959a, 1961) qui a ensuite permis 1'élaboration de la théorie de 1'équilibre dynamique des
communautés (équilibre par immigration/extinction d'especes) avec définition des stratégies
démographiques r et K (Mac Arthur et Wilson 1963, 1967), importance de l'isolement dans
le processus de spéciation (Mayr 1963), importance de la compétition interspécifique et de
la disponibilité en habitat (Lack 1969 et 1976). La problématique de la biologie insulaire
dépasse le cadre des iles océaniques et s'applique aux milieux continentaux, ou l'on assiste a
une fragmentation (une  insularisation ) grandissante des biotopes sous la pression
anthropique (Saunders et al. 1991).

La diversité des situations insulaires offre l'opportunité de tester différentes
hypothéses qu'il serait difficile de mettre en ceuvre en milieu continental : ainsi les
expériences de défaunation et de recolonisation d'ilots cdtiers en Floride par Simberloff et
Wilson (1969, 1970), les expériences de Schoener et Spiller aux Bahamas (1987, 1994,
1995, 1997) sur la structuration et 1'équilibre des peuplements selon des interactions de
prédation et de compétition entre groupes de prédateurs et de proies (lézards et araignées),

le suivi des modalités de colonisation et de succession d'espéces sur Anak Krakatau et
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Introduction générale

Rakata depuis I'explosion volcanique de 1883 (Thornton et al. 1990) ou bien encore les
tentatives de restauration de la biodiversité par éradication d'envahisseurs biologiques
majeurs comme Rattus rattus en Nouvelle-Zélande et en France (Pascal et al. 1996).
Aujourd'hui, l'intérét porté aux thématiques relatives a la biodiversité contribue a
un nouvel essor de la biologie insulaire, notamment pour la définition de la taille et de la
forme des réserves naturelles (Higgs et Usher 1980, Boecklen 1997), ou pour la
conservation de la diversité génétique par une approche métapopulationnelle (Hanski et
Gilpin 1991). Les conclusions tirées des études en milieu insulaire peuvent faciliter la

compréhension de l'organisation des écosystémes continentaux.

Dans cette perspective, la Nouvelle-Calédonie constitue un terrain de choix pour
I'étude des communautés naturelles, de leur organisation et de leur fonctionnement : elle
présente tous les attributs d'une ile, mais son origine continentale contribue a une plus
grande diversité de milieux, une originalité et une diversité des formes de vie plus
importantes. Ce territoire a donc suscité un intérét dans les domaines de la biogéographie et
de I’évolution. La conservation de sa biodiversité est un enjeu important, d'autant plus que
les pressions subies par les milieux natifs augmentent. La Nouvelle-Calédonie subit
aujourd’hui une pression accrue d’envahisseurs, en raison de 1’accroissement des €changes
commerciaux qui favorisent le déplacement rapide d’organismes d’une zone du monde 2a
I’autre. Parmi ces arrivées, certaines espéces sont des pestes pour les activités humaines.

Ainsi, ’introduction de la petite fourmi de feu Wasmannia auropunctata se
traduit-elle par une nuisance majeure. Cette fourmi géne les activités agricoles et de loisirs
par son agressivité : sa piqlire irritante, sur une ile pauvre en insectes agressifs, lui a valu le
nom vernaculaire de “fourmi électrique”. D’abord remarquée dans les milieux
anthropiques, elle progresse aussi dans les milieux natifs, faisant redouter des altérations
majeures et irréversibles des systémes (Guilbert et al. 1994, Jourdan 1997). Nos travaux
portent donc sur I’étude des conséquences de I’arrivée de cette petite Myrmicinae dans

quelques milieux naturels néo-calédoniens.

Etudier limpact d'une invasion biologique sur une faune autochtone insulaire
permet d'aborder les aspects dynamiques et fonctionnels de la biodiversité : il s'agit d'évaluer
les capacités de résistance, de résilience (ou au contraire l'incapacité de faire face) de
milieux insulaires, réputés fragiles, face a une perturbation ; il s'agit encore d'évaluer la
contribution de différents taxa a I'état d'équilibre de 1'écosysteme.

Notre approche s'appuie sur I'étude faunistique de communautés naturelles dans
différents contextes écologiques. Nous avons retenu trois formations primaires : une forét
sclérophylle, une forét dense humide sempervirente et un maquis, les deux derniers sur
roches ultrabasiques. L’étude s’est intéressée principalement a l'impact sur la faune
d’arthropodes (en particulier les Formicidae), dont on a suivi, selon un rythme saisonnier,
I'évolution de la structure des peuplements. La réponse des milieux a la pression d’invasion
a été analysée, et on a tenté de dégager des facteurs explicatifs pour les situations observées

afin d’interpréter les modalités de progression et de répartition de 1’envahisseur. La
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démarche consiste a caractériser les communautés des zones de références indemnes et des
zones envahies, afin de déterminer la réponse des peuplements a la pression de 1'envahisseur,
tant d'un point de vue structurel que fonctionnel. La confrontation de ces trois situations de
milieu conduit alors a dégager les constantes du succeés de Wasmannia auropunctata. Ce

travail s'articule en 5 chapitres :

Le Chapitre 1 rappelle et précise, a partir de données bibliographiques, les notions
d’insularité et d'invasion biologique, en insistant sur le lien a I’Homme et la spécificité

néo-calédonienne.

Le Chapitre 2 présente les caractéristiques de Wasmannia auropunctata en
introduisant la notion de tramp species, il dresse 1’historique de [I’invasion en

Nouvelle-Calédonie et apporte des compléments d’information sur son cycle biologique.

Le Chapitre 3 présente les résultats obtenus au cours de 1’étude écologique dans
les milieux retenus. Deux compartiments des milieux ont fait ’objet d’une étude : la
surface du sol avec des pi¢ges d’interception (suivi annuel), et la canopée, qui a fait 1’objet
d’un sondage lors de la saison humide (ou I’abondance de la faune est maximale). Tous les
groupes d’arthropodes ont été dénombrés. Une attention particuliere a été portée aux
communautés de Formicidae. Nous avons également tenté de mettre en évidence une
interaction avec les niveaux trophiques supérieurs (les reptiles et les oiseaux) en forét

sclérophylle, ou la pression d’envahissement est apparue tres forte.

S

Le Chapitre 4 est consacré a une exploration des conditions favorables de
I’expansion de I’envahisseur et a une tentative d’évaluation de sa capacité a progresser a
partir d’une zone déja envahie. Ce chapitre nous permet également de préciser l'intérét
diagnostic des communautés de fourmis pour la conservation des milieux en

Nouvelle-Calédonie.

Le Chapitre 5 fait le bilan d’une approche préliminaire de la structure génétique
des populations, en utilisant le polymorphisme enzymatique pour la recherche de
marqueurs polymorphes. Ce travail aborde la stratégie de reproduction en tant que facteur
de succes pour l'envahissement. La comparaison avec des résultats obtenus chez d'autres

tramp species permet de mieux caractériser le succes colonisateur de ce groupe de fourmis.

En conclusion, nous dégageons les perspectives ouvertes par ce travail pour la
compréhension du phénomeéne invasif et des processus de maintien de la biodiversité. Nous
envisageons également quelques pistes de recherche pour une lutte intégrée contre - cet

envahisseur.







- Chapitre I -

Notions d'iles et d'invasions
biologiques

“ Les iles sont la clé. ”

Edward O. Wilson, 1994

l. Spécificité insulaire
A. Notion d'iles

Au sens de la géographie, 1'ille se définit comme un espace de terre entouré d'eau
de tous cdtés. Par extension, elle correspond a tout espace isolé de territoires de méme
nature par un environnement différent.

Pendant des décennies, seules les iles dans les océans ont suscité l'intérét des
biologistes, mais depuis les travaux de Mac Arthur et Wilson (1963, 1967), l'insularité est
reconnue comme une caractéristique universelle de la nature. Pour I'écologiste, le terme d'ile
correspond a tout écosysttme isolé d’éléments similaires par un environnement de
caractéristiques différentes, inadapté aux espéces appartenant a 1'écosystéme considéré. L'ile
décrit alors une série de réalités différentes : une masse terrestre au milieu d'un océan, le
sommet d'une montagne, un lac, une grotte, une relique foresticre au milieu d'un espace
cultivé, un parc en milieu urbain, une clairiere ou méme un chablis dans un massif
forestier... Certains auteurs adoptent méme une approche insulaire pour les populations
d'un insecte inféodé & une essence végétale particuliere, pour lequel chaque arbre-héte est

une fle isolée au cceur d'un océan d'essences inhospitalieres ; ou encore chaque individu
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Figure 1 : Illustration de différentes situations insulaires (modifié d'apres
Wilson et Bossert 1971)
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héte est une fle pour un parasite dont la survie ou la reproduction dépend des individus
isolés de l'espece hote (Barbault 1992).
D’une maniére générale, on considére aujourd’hui deux groupes principaux de

conditions insulaires : les iles vraies et les
{(Wilson et Bossert 1971).

iles d'habitats ” ou habitats fragmentaires

1. Iles vraies

Masses terrestres, isolées en milieu marin, les iles vraies présentent une grande

diversité de forme, d'isolement et de complexité. On distingue :

° Les itles océaniques sont des structures d’origine volcanique récentes,
agées au plus de quelques millions d'années. Elles sont isolées ou alignées le long de
“points chauds” (Réunion, Hawaii, Polynésie...), de fosses océaniques (Antilles,
Vanuatu...) ou de dorsales océaniques (Islande, Surtsey...). On distingue les iles hautes qui
sont des reliefs volcaniques émergés et les iles basses, o le volcan a subsidé et ou la
construction de récif corallien a compensé 1'enfoncement du bati volcanique. Les iles basses
présentent différents faciés, mais les milieux y sont toujours simples et uniformes : anneaux

coralliens (atolls), tables coralliennes émergées, bancs de sables et flots sablo-coralliens.

® Les iles continentales correspondent a des fragments continentaux
isolés au cours des temps géologiques. La séparation résulte soit de processus tectoniques,
comme pour la Nouvelle-Zélande et la Nouvelle-Calédonie (il y a 80 MA), les Seychelles (il
y a 60 MA) ou Madagascar (il y a plus de 30 MA), soit des variations eustatiques comme
pour la Grande-Bretagne ou I'Irlande (il y a moins de 18000 ans). Les iles continentales

présentent en général une plus grande diversité de milieux naturels que les iles océaniques.

Les différents contextes insulaires constituent un continuum de systémes
d'une complexité croissante, qui constituent autant de situations tests pour les biologistes et
expliquent le succeés de la biologie insulaire dans le développement des sciences de
I'évolution et de I'écologie. L'approche insulaire permet d'aborder les problémes
d'organisation et de structuration des peuplements, et plus généralement le déterminisme de

la distribution des espéces.

2. “Iles d'habitat’” ou “habitats fragmentaires”

Cette catégorie regroupe des isolats biologiques en milieu continental, qui
forment des “ fles ” a l'intérieur des continents (Figure 1). Ces isolats peuvent avoir une
origine naturelle : ce sont alors souvent des milieux aux caractéristiques extrémes (sommets
de montagnes, lacs, cours d'eau, grottes...). Mais, ces isolats correspondent aussi aux
résultats de l'activité humaine, responsable du morcellement des habitats et de I'insularisation
des reliques. Cette fragmentation d’origine anthropique constitue aujourd’hui une
évolution majeure des milieux, et conditionne le devenir des communautés terrestres
(Saunders er al. 1991, Turner et Corlett 1996).

-7-



log s (Nombre d'especes d'oiseaux)

2,64
Région e
méditerranéenne /,/
24 Balk /’Ksie mineure
{215 ¢ibérie-France-ltalie
./~ «Maghreb
2,2] Sordai e
Sardaigne,”
Corses '/é]oponése
icile
2,0]
ACréte
Baléares/ «Chypre
1'8J 'ﬁ{\odec 0,22
yd ” S=129A"
e «Cyrénaique r=0,97
1,6 Formerlter
+Malte
14,
/'éabrera
1,2}
1 log A (Superficie)
A T T T L — T T
2 3 4 5 6 7

Figure 2 : [llustration de la relation aire/espéces avec 'exemple des faunes d'oiseaux nicheurs
dans l'aire Meditérranéenne (modifié d'aprés Blondel 1995)
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se situe a l'intersection des courbes de colonisation et d'extinction et dépend de la taille et de
I'éloignement de I'ile (modifié d'aprés Mac Arthur et Wilson 1967)
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B. Syndrome insulaire et biodiversité

“ Les espéces de toutes sortes qui peuplent les iles océaniques sont en petit nombre, si on les compare a
celles habitant des espaces continentaux [...]. Les iles océaniques sont quelquefois dépourvues de certaines
classes entiéres d’animaux ”

Charles Darwin, 1859

Aujourd’hui les auteurs s'accordent pour reconnaitre la part importante des
phénomenes historiques et des aléas stochastiques pour expliquer la physionomie des
peuplements insulaires, en dépassant la stricte application des théories de la niche
écologique et des équilibres dynamiques (Vitousek et al. 1995). Chaque ile apparait comme
un cas particulier, mais il est possible de dégager certaines constantes. Ces tendances
communes aux peuplements insulaires constituent, selon Carlquist (1974) et Blondel (1986,
1995), un syndrome d'insularité, expression des stratégies de survie et des ajustements
écologiques des espéces en milieu isolé. 1l correspond a “l'ensemble des modifications
d'ordre morphologique, écologique, éthologique et génétique présentées par les systemes
vivants en situation d'isolement géographique et de confinement ” (Blondel 1995). Bien
que décrit a partir de l'observation des milieux insulaires océaniques, il s'applique en grande
partie aux iles d'habitat, pour lesquelles il est souvent plus difficile @ mettre en évidence.

Les caractéristiques intrinséques de l'insularité sont I’isolement géographique
et I'existence de limites spatiales parfaitement identifiables. On considére souvent qu’a ces
deux invariants s’ajoute une relative uniformité climatique des iles par rapport aux zones
continentales de méme latitude, uniformité qui est la résultante de 1'isolement et de la taille
finie des fles (Williamson 1981). Ces attributs de ’insularité conditionnent ['écologie et la
biologie des espeéces rencontrées sur les iles. En effet, 1'isolement est responsable d'une
sélection des candidats a Ia vie insulaire, alors que la dimension finie des iles implique une
limitation des ressources, donc une dépendance étroite entre le nombre d'espéces
rencontrées et la surface disponible (avec 1’accroissement de superficie, I'hétérogénéité et la
diversité en habitats du milieu augmentent). Cette derniere caractéristique se trouve illustrée

par les courbes aires/especes (Figure 2).

=  Appauvrissement des communautés insulaires

Les peuplements insulaires n'apparaissent donc pas comme un échantillon
aléatoire des peuplements des sources continentales proches. Il existe un ajustement
écologique des peuplements par un tri des candidats a la colonisation : il faut pouvoir
atteindre 1'ile et s'y maintenir (Figure 3). La sélection des candidats est, soit passive, pour des
espéces isolées du fait de Ia création de Ifle, soit active, pour celles qui s’installent lorsque
I’isolement est achevé. Dans ce dernier cas, il faut &tre capable de se disperser a longue

distance pour coloniser une ile. L'anémochorie, la zoochorie ou l'hydrochorie sont alors
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favorables pour les plantes, alors que pour les animaux, la capacité a voler, nager ou a étre
transportés par les courants sur des radeaux flottants ou par le vent (plancton aérien)
permettent la colonisation insulaire (Williamson 1981, Blondel 1995, Vitousek et al. 1995).

On parle d'un effet de filtrage, dont la principale conséquence est un
déséquilibre taxinomique et une pauvreté spécifique des communautés insulaires par
rapport aux zones continentales les plus proches, de tailles comparables. Des le 19 *™ sigcle,
cet appauvrissement des communautés est reconnu comme un trait fondamental de
lI'insularité (en particulier Hooker (1866 in Williamson 1981)).

=  Compensation de densité et expansion de niche

Le “tri” des colonisateurs potentiels implique qu'il y a non seulement
réduction par appauvrissement des communautés continentales, mais aussi mise en place
d'une organisation et d'un fonctionnement régis par des coactions inter et intra-spécifiques
différentes de celles observées sur les continents sources. Le moindre nombre d'espéces tend
a réduire les pressions de compétition et de prédation, mais conduit 3 une exacerbation des
pressions intra-spécifiques. La diminution de la fonction prédatrice se traduit par un
écrétement des niveaux trophiques supérieurs et un écrasement des pyramides écologiques
sur les iles (Williamson 1981, Blondel 1995). Cela entraine deux conséquences majeures

pour l'organisation des communautés insulaires :

® D'une part, on remarque une tendance a une compensation du plus faible
nombre d'especes par la densité. Le déficit en especes sur les iles permet une augmentation
de la densité des populations présentes (Williamson 1981, Blondel 1995). Ce phénomene est
identifié comme une conséquence directe du relachement de la compétition interspécifique.
Cette tendance est plus ou moins marquée, selon les aptitudes propres de chaque population
et des caractéristiques de I'habitat insulaire concerné. Il faut noter que la capacité a accroitre
sa population augmente les chances de survie de l'espece, puisqu'on sait que les risques
d'extinction d'une population sont inversement proportionnels a son abondance (Frankham
1997).

® D'autre part, une plus grande densité des populations conduit a une
accentuation des pressions intra-spécifiques, ce qui pousse les populations a envahir les
marges de leur biotope optimal. Il en résulte une tendance a l'occupation d'habitats plus
variés et a l'utilisation d'une gamme élargie de ressources, notamment celles qui sont
exploitées sur les continents par des compétiteurs: c’est le phénomene d'expansion de
niche (Williamson 1981). Il représente, soit une adaptation évolutive pour exploiter plus de
ressources, soit une réponse écologique a une distribution différente des ressources dans le
milieu. Ces glissements de niches sont le moteur de déplacement de caractere et/ou de
radiation adaptative. Ainsi, les taxa insulaires présentent souvent des déplacements de
caracteres (modifications des rapports allométriques de certains organes), par rapport a leurs
homologues continentaux, en particulier en relation avec la préhension de la nourriture ou

l'accentuation du dimorphisme sexuel. Ces phénomenes de radiation adaptative insulaire
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sont classiquement illustrés par les 13 especes de Geospizinidae (pinsons de Darwin) aux
Galapagos et la quarantaine d'espéces de Drepanididae (pics) a Hawaii (Wilson 1992,
Blondel 1997). L'expansion de niche peut aussi se caractériser par une moindre stéréotypie
comportementale (relachement de la vigilance...), ou une réduction des dispositifs ou des
techniques d'évitement des prédateurs (disparition de défense chimique ou mécanique,
comme la perte des épines chez Rubus hawaiiensis et chez certains palmiers
néo-calédoniens ; plumage moins cryptique et inaptitude au vol pour certains oiseaux

insulaires, comme les Rallidae dans le Pacifique (Carlquist 1974, Williamson 1981).

=  Insularité et tendance a ’uniformisation des tailles

Une autre caractéristique des espéces insulaires est illustrée par la régle de Van
Valen (1973 in Blondel 1995), méme s'il existe de nombreuses exceptions : on note une
tendance a l'uniformisation des tailles (au moins pour les Vertébrés), par un nanisme
généralisé des grands et, inversement, un gigantisme généralisé des petits. On estime que la
diminution des ressources pour les especes prédatrices conduirait au nanisme, alors que le
fléchissement des pressions de compétition et de prédation conduirait au gigantisme des
consommateurs primaires (Foster 1964 in Williamson 1981). La diminution de taille des
grandes especes permettrait une survie dans des espaces confinés ou la nourriture est
moindre, alors que 1'augmentation de taille des petites espéces favoriserait 1'élargissement du
spectre des ressources consommées. On trouve de nombreuses illustrations de ce
phénoméne dans les mégafaunes insulaires fossiles : éléphants et hippopotames nains de
Sicile, Chypre et Malte (Blondel 1995) ou oiseaux géants comme les oiseaux-éléphants de
Madagascar (dont Aepyornis maximus, de plus de 3m de hauteur), les Moas en
Nouvelle-Zélande ou le dodo Raphus cucullatus a I'ille Maurice (Blondel 1997). La
Nouvelle-Calédonie n’y fait pas exception (voir infra).

Ces contraintes de taille contribuent a expliquer la diminution de la fonction
prédatrice en milieu insulaire : les prédateurs sont en moyenne de grandes especes, qui ont
besoin de vastes espaces pour présenter des effectifs viables, ce qui est un handicap pour la
colonisation d'espaces exigus. La réduction de taille est, soit une réponse adaptative a une
moindre productivité en ressources, soit I'expression de contraintes métaboliques moins
séveres en raison d'un climat plus constant que sur les continents (Williamson 1981). En
outre, sur un territoire donné, une petite espece est représentée par des effectifs plus
importants qu'une grande : une petite taille procure alors un avantage adaptatif pour la
construction de populations abondantes, donc moins vulnérables aux risques stochastiques

d'extinction.

=  Insularité et tendance a la sédentarité

On note une tendance a la sédentarité des espéces insulaires. Selon Mac Arthur et
Wilson (1967), sur les iles trés isolées, les outils de dispersion perdent leur utilité et les
génotypes qui en font l'économie sont favorisés. Aussi, il n'est pas rare d'observer la

a

disparition du vol ou des dispositifs de dispersion passive a grande distance. Chez les
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oiseaux, on peut observer une plus ou moins grande atrophie des ailes comme chez le
cormoran des Galapagos Nannopterum harrisi ou le groupe des Rallidae dans le Pacifique.
Chez les insectes, cela peut méme aller jusqu'a l'aptérie comme dans le cas de certains
Dipteres (Anatalanta aptera aux Kerguelen, ou les especes de Scaptomyza a Hawaii) ou de
Lépidopteres (Embryonopsis halticelle aux Kerguelen). De méme, il n'est pas rare
d'observer, pour les diaspores des espéces végétales insulaires, l'atrophie des structures
permettant une dispersion anémochore ou zoochore, comme dans le cas des graines des
Composées du genre Bidens aux Iles Marquises (Carlquist 1974, Williamson 1981, Blondel
1997).

=  Cycle des taxons

La disponibilité des ressources et la modification des interactions interspécifiques
(compétition et prédation) favorisent 1’établissement sur les iles d’especes généralistes, ou
prédisposées a le devenir, plutét que de spécialistes a niche étroite. En outre, la moindre
surface et la nécessité de construire des populations numériquement abondantes favorisent
les especes a fort dynamisme reproductif et de petite taille. En revanche, apres 1’installation,
les conditions insulaires agissent comme des pressions de sélection qui favorisent les
spécialistes. L.a théorie de la biogéographie insulaire (Mac Arthur et Wilson 1967) souligne
ce paradoxe de la vie insulaire : on observe un passage d'une stratégie colonisatrice de type
“r” (bon pouvoir de dispersion, fécondité élevée) a une stratégie de stabilisation et de
spécialisation a l'environnement insulaire de type “ K~ (perte de l'aptitude de dispersion,
diminution de la fécondité, élargissement et spécialisation de la niche). L'insularité conduit
ainsi les especes a une impasse évolutive : les pressions de sélection exercées par le milieu
insulaire font progressivement diverger 1'espéce colonisatrice de la forme souche, par une
spécialisation accrue, qui la conduit a l'extinction quand un nouveau colonisateur
performant arrive sur I'ile. En outre, les mouvements d'especes sont unidirectionnels : du
continent source vers les fles, parfois d'une fle a2 une autre dans un archipel, mais jamais
l'inverse. Au cours du temps, on observe sur les fles une succession de
colonisation-spécialisation-extinction, qui a d'abord été décrite par Wilson (1959, 1961)

comme “cycle de taxons ” a partir de 1'étude des communautés de fourmis de Mélanésie.

=  Insularité et endémisme

Les caractéristiques des especes insulaires permettent de les distinguer de celles
rencontrées sur les continents, et expliquent Il'ampleur de I'endémisme insulaire.
L'endémisme, défini comme le caractere propre a une unité taxinomique de se confiner
dans une région plus ou moins restreinte mais toujours bien déterminée (Anderson 1994),
correspond a la forme ultime de variation des espéces insulaires par rapport aux formes
continentales. Une fois réalisée la rupture du flux de genes avec les populations
continentales, rien ne s'oppose a la spéciation de formes endémiques. En regle générale,
plus une ile est isolée moins elle compte d'especes, mais plus le taux d'endémisme y est élevé
(Carlquist 1974).
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On distingue classiquement le paléo-endémisme, ou endémisme par conservation,
et le néo-endémisme, ou endémisme par novation. Le premier correspond a un endémisme
relictuel. Dans ce cas, les domaines insulaires sont des aires de préservation de lignées
anciennes : la forte disjonction géographique et le long isolement leur permettent de
survivre, alors qu'elles ont disparu ailleurs sous différentes pressions de sélection. C'est le cas
en Nouvelle-Zélande du Tuatara, Sphenodon punctatus, dernier représentant des
Lépidosauriens Rhynchocephalidae qui abondaient au cours de 1'¢re Secondaire, ou du
genre primitif de grenouille Leiopelma, ou aussi des Varans de Komodo (Varanus
komodoensis), des tortues géantes des Galapagos et des Seychelles (Dipsochelys sp.), ou des
grands lémuriens de Madagascar (Blondel 1995).

Dans le cas du néo-endémisme, les conditions insulaires agissent comme des
pressions de sélection qui permettent 4 un groupe d'espéces colonisatrices de radier in situ.
Les exemples sont nombreux, comme celui des Drosophilidae a Hawaii, ol apparemment
plus de 700 especes dérivent d'une seule espéce colonisatrice (Kaneshiro 1995), ou celui des
57 especes de gastéropodes arboricoles du genre Partula des iles de la Société, en Polynésie
Francaise (Cowie 1992).

. Concepts d'invasion biologique

“ En vérité, nous vivons aujourd’hui un moment de l'histoire de la planéte ou le mélange de milliers de
sortes d'organismes de différentes parties du monde provoque un bouleversement terrifiant de la nature.
Nous observons d'immenses changements dans 'équilibre naturel des populations de la planéte. ”

Charles S. Elton, 1958

A. Présentation de la problématique

L'invasion biologique qualifie le processus, souvent explosif, de colonisation d’un
milieu par un organisme qui lui est étranger, colonisation qui s'effectue souvent au
détriment de la faune ou de la flore autochtone. Dans la nature, la survie des organismes est
conditionnée par leur capacité a se maintenir sur des territoires ou a en conquérir, et tous les
organismes ont une certaine capacité a migrer ou a se disperser.

Ainsi, depuis les travaux de Wilson (1959, 1961) sur le “ cycle des taxons” et
ceux de Mac Arthur et Wilson (1963, 1967) sur la biogéographie insulaire, (méme si
aujourd’hui ces travaux paraissent simplificateurs), il est bien établi que les communautés
sont en équilibre dynamique : & un instant t, la structure observée d'un peuplement
correspond 2 un instantané arbitraire isolé d'une dynamique continue. La structure n'est pas
figée mais en perpétuel remaniement, sous le contrble de quatre facteurs principaux

l'extension et le déplacement d'aire biogéographique, 1'extinction et la spéciation. L'invasion
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est donc un processus naturel qui a fagonné les écosysttmes et qui continue de les
remodeler, y compris au cours des phénomeénes de spéciation : pour survivre, une espece
nouvellement apparue doit avoir la capacité d’envahir une aire et de s’y maintenir.

D'un point vue fonctionnel, on peut observer au cours d’une invasion la mise en
jeu dans les chaines alimentaires de processus verticaux (prédation) comme de processus
horizontaux (compétition, commensalisme, remplacement) (Williamson 1996).

Le facteur causal d'une invasion est la disparition ou le franchissement d'une
barriecre d'isolement qui précédemment excluait une espéce d'une région (Ashton et
Mitchell 1989). Certaines invasions sont “ naturelles ” (sans intervention humaine) : elles
s'observent quand une barriére d'isolement disparait, ou lorsqu'il y a développement de
mécanismes biotiques ou abiotiques permettant de contourner la barriere. A macro-échelle,
on les observe lors de changements géologiques ou climatiques globaux, comme le grand
interchange Pléistocéne de faune mammalienne entre I'Amérique Nord et Sud, aprés
I'apparition de l'isthme d'Amérique centrale (Shigesada et Kawasaki 1997), ou l'interchange
de faunes malacologiques entre le Pacifique et 1'Atlantique via le détroit de Behring et
I'Océan Arctique (Vermeij 1991b).

A plus petite échelle, c'est ce qui est observé lors d'événements “ catastrophiques ”
ponctuels, tels que les cyclones, qui provoquent en forét une ouverture du milieu qui
favorisent l'envahissement par certaines plantes, comme dans le cas de Miconia calvescens
en Polynésie Francaise (Meyer 1994) ; ou encore dans le cas d’inondations qui favorisent la
propagation d’envahisseurs, tels que la jacinthe d'eau douce, Fichhornia crassipes (Ashton
et Mitchell 1989).

Parmi les invasions spontanées, on trouve aussi les colonisations liées a un transport
par les courants marins ou aériens, comme dans le cas de milieux isolés et vierges, tels que
cela a pu étre observé sur les iles d'Anak Krakatau et de Rakata, vestiges de 1'explosion en
1883 du volcan Krakatau, au large de Java (Thornton et al. 1990) ou encore sur l'ile de
Surtsey, émergée au large de 1'Islande a la fin des années 60 (Blondel 1997).

Ces invasions “ spontanées” sont le résultat de fluctuations naturelles de
I'environnement. Ce sont des événements isolés, dont I’occurrence est déterminée par des
interactions entre hasard et “ timing ” : il faut avoir la chance d'étre au bon endroit, au bon
moment (Crawley 1989). Ainsi, lorsque le milieu est isolé comme Hawaii, le rythme
d'apparition d'une invasion sans intervention anthropique est estimé a 1 tous les 50 000 ans
(Brown 1989). Par contre, le développement de 'activité humaine abolit en grande partie les
barrieres de l'isolement géographique, avec comme corollaire une augmentation de la
fréquence des invasions : 2 Hawaii, la fréquence d'introduction d'une nouvelle espéce est
estimée a 1 introduction tous les 10 ans pour la période polynésienne et a 20 par an pour la
période actuelle (Brown 1989, D'Antonio et Dudley 1995).
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B. L'homme et les invasions

Comme le soulignent Elton (1958), Mann (1984) ou Olson (1989), ’Homme se
comporte avant tout comme un envahisseur biologique trés performant. Depuis son origine,
il n'a cessé d'étendre la gamme des milieux qu'il fréquente. A chaque nouvelle implantation,
il utilise les ressources présentes et modifie par son action les communautés rencontrées.

Mais, 'Homme est aussi et surtout un vecteur d'invasion :

- directement, par 1’établissement volontaire d’espéces (cultures,
animaux domestiques, gibiers, auxiliaires de lutte biologique... Elton 1958, Crosby 1986),
par l’extension incontrolée d’espeéces délibérément introduites (plantes ornementales,
especes de voliére ou d’aquarium, aquaculture... Lodge 1993, Meyer 1994, Naylor 1996),
ou par I'introduction accidentelle d'un cortege d'animaux et de plantes indésirables qui lui
sont souvent associés (ravageurs, parasites, pathogenes Crosby 1986, Von Broembsen 1989,
Steadman 1997).

- indirectement, par des pratiques culturales telles que les
défrichements et les feux, qui déstabilisent les milieux et les ouvrent plus largement aux
especes pionniéres, comme dans le cas de I'expansion de Myrica faya a Hawaii (Vitousek et
Walker 1989) ou de Melaleuca quinquinerva en Floride (Ewel 1986) ; le transport du
“ fouling ” sur les coques de navires, ou des pratiques de navigation comme les vidanges
de ballastes, avec 'exemple de l'invasion de la région des grands lacs en Amérique du Nord
par la moule zébrée Dreissena polymorpha, ou l'expansion en Tasmanie de 1'étoile de mer
Asterias amurensis (Lodge 1993); ou encore a l'occasion de grands travaux, comme I’ont
montré les invasions “ lesseptiennes ”’ observées entre la mer Rouge et la mer Méditerranée

via le Canal de Suez (Vermeij 1991a).

La notion d’invasion biologique apparait indissociable de celle d’acclimatation.
Au cours de son établissement dans de nouvelles contrées, I'Homme (et en particulier le
colonisateur européen) a tenté de recréer un environnement familier, déplagant tout un
cortege de plantes et d'animaux (Crosby 1986, Di Castri 1989). Si les premiéres
introductions étaient surtout motivées par un souci vivrier, toutes sortes d'étres vivants ont
ensuite été introduites, au gré des fantaisies, aux quatre coins du monde, et ont échappé a
leurs initiateurs pour conquérir les écosysttmes natifs. Dans ce processus, les jardins
d'acclimatation occupent une place prépondérante (Crosby 1986, Heywood 1989) car,
instruments de développement agricole des régions tropicales, ils sont a l'origine de
I’installation de multiples plantes “ domestiques ” et responsables de la modification

définitive des paysages, empéchant le retour des espéces locales.
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C. Les phases d'une invasion

Le processus d'invasion n’apparait pas comme un continuum, mais plutét comme
une série d'étapes discretes (Figure 4) : chaque étape suppose le franchissement de barriéres
biotiques et abiotiques, ou hasard et “ timing ” jouent un rdle déterminant pour le succes
de I'envahisseur (Crawley 1989). Cette interaction est bien illustrée par des exemples tirés de
la lutte biologique : plusieurs introductions sont parfois nécessaires pour établir une espéce,
alors que parfois une seule femelle fécondée suffit (Simberloff 1989).

Mais, selon Simberloff (1989), une part de ce qui est attribué au hasard
proviendrait de différences dans la taille des propagules. La propagule représente le nombre
minimum d'individus capable d'initier une population susceptible de se reproduire, lorsque
les conditions sont favorables (MacArthur et Wilson 1967). Pour connaitre une issue
favorable, le pool initial de colonisateurs doit &tre capable de faire face aux aléas de
reproduction et de conditions de milieux.

Le nombre minimum d'individus colonisateurs en dessous duquel l'extinction est
probable fait 1'objet de nombreuses discussions (Shigesada et Kawasaki 1997). Selon Goel
et Richter-Dyn (1974 in Shigesada et Kawasaki 1997), ce nombre peut étre estimé par :

3/In(b/d) (avec b : taux de natalité, d : taux de mortalité)

Cette taille critique de la propagule varierait le plus souvent entre 10 et 20, méme
s'il existe de nombreuses exceptions. Ce nombre est modulé par différents parametres, qui
concernent aussi bien la population envahissante (sex-ratio, structure d'age, diversité
génétique, mode d'élevage des jeunes, structure sociale...) que les conditions de
I'environnement a I'endroit de I'introduction, ou les interactions développées avec les espeéces
indigénes (Mooney et Drake 1989, Moller 1996).

Au cours d’une invasion, I’établissement et la progression des populations d’un

envahisseur suivent toujours le méme scénario.

1) - Phase d'établissement

Elle correspond a l'arrivée des fondateurs et a 1'établissement de ’espece. 1l y a
peu ou pas d'extension du territoire occupé. C'est la phase la plus critique et la plus discréte
: il doit y avoir survie des propagules, reproduction de ceux-ci, puis survie de la
descendance et dispersion de celle-ci. Cette étape obligatoire est plus ou moins longue.
Plusieurs hypothéses sont avancées pour expliquer la non-expansion initiale (Moller 1996,
Williamson 1996, Shigesada et Kawasaki 1997). Souvent, la propagule est de trés petite taille
et I'espace initial ou se déroule I'introduction est suffisamment grand pour permettre la
survie de l'espece ; la dispersion avec gain de territoire interviendra lorsque cet espace initial
sera “ saturé 7. Cela peut aussi refléter un moindre succes reproducteur de I'espeéce
envahissante, lorsque la densité des populations est faible, ou une inadaptation de la

population initiale aux nouvelles conditions : on assiste alors au maintien a faible densité,
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jusqu'a I’apparition d'une descendance plus performante. Parfois aussi, le pool initial des
colonisateurs peut se disperser rapidement au niveau de la zone d’introduction (cas
notamment des insectes sociaux) et ils ne seront a nouveau détectés que lorsque leurs

descendants seront assez nombreux.
2) - Phase d'expansion

L’envahisseur est souvent détecté pendant cette phase, qui correspond a son
explosion démographique. Le dynamisme démographique permet la conquéte de nouveaux
territoires : des pullulations impressionnantes sont parfois enregistrées. C'est la phase la plus
dangereuse, car les communautés indigénes se trouvent démunies face a ce phénomeéne
nouveau. Le taux de progression d'une invasion dépend du nombre de propagules dans
I’'inoculum initial et au moment de 1'étape de dispersion.

La comparaison de nombreux cas d'invasions a conduit Shigesada et Kawasaki
(1997) a reconnaitre 3 types principaux d’expansion au cours du temps (Figure 5).

* Elle peut étre linéaire : la surface conquise croit régulierement au cours du
temps, il s'agit de populations pour lesquelles l'accroissement de surface se réalise a la
périphérie du territoire déja colonisé ; la descendance se disperse a courte distance.

* Elle peut &tre biphasique : croissance d'abord lente, puis croissance linéaire plus
rapide. Elle s’observe pour des populations qui montrent une dispersion a court et &8 moyen
terme. Des populations périphériques sont installées par la dispersion a moyen terme : elles
progressent par elles-mémes avant de fusionner avec la population initiale, qui a continué
d'accroitre son territoire par une dispersion a court terme. C’est notamment ce qui est
observé dans les invasions réussies par les insectes sociaux (Moller 1996).

* Enfin, elle peut se caractériser par un taux de progression qui augmente
continuellement au cours du temps. Dans ce cas, il existe une dispersion a longue distance
de la descendance et chaque nouvelle population croit indépendamment des autres.

Les deux demiers modes d'expansion peuvent ausst traduire une meilleure
adaptation génétique a I'environnement, acquise par la descendance et qui se traduit par une

accélération de la propagation (Shigesada et Kawasaki 1997).

3) - Phase de saturation

[N

Elle s'observe lorsque l'espace a conquérir est géographiquement limité. La
population se stabilise tout en continuant souvent a pulluler. Ensuite, aprés un temps plus ou
moins long, il n’est pas rare d’observer une phase de déclin des populations de
I'envahisseur, avec une stabilisation des effectifs & un niveau inférieur a celui atteint pendant
les premiers temps de I’invasion. Cette stabilisation s'accompagne ou non de la régression
des surfaces envahies. Cette diminution inexpliquée des populations est souvent
accompagnée d’une diminution de taille des individus et traduit le jeu complexe des
facteurs régulateurs internes et extemes : dégénérescence génétique, arrivée de parasites,

manque de ressources... (Shigesada et Kawasaki 1997, Erneberg 1999). Mais, avant que

-19 -



Chapitre 1 - Iles et Invasions biologiques

cette stabilisation n’intervienne, la structure des communautés autochtones peut avoir subi
des altérations irréversibles.

Cette phase d'indigénisation peut étre treés spectaculaire, comme pour la fourmi
Solenopsis geminata aux Antilles. Au 17 *™ sicle, les colonisateurs espagnols 1’ont
introduite et dispersée dans plusieurs fles des Caraibes a l'occasion d’échanges
commerciaux. Cette fourmi a alors rapidement atteint des niveaux de pullulations
insupportables pour les populations humaines. Aujourd'hui, cette espéce est intégrée aux
faunes de la plupart des fles de cette région et ne constitue plus une nuisance majeure

(Holldobler et Wilson 1994),

D. Les attributs d'un envahisseur efficace

“ We have the apparent double anomaly, that Australia is better suited to some English plants than
England is, and that some English plants are better suited 1o Australia than those Australian plants were
which have given way before english intruders. ”

Joseph D. Hooker, 1853 (in Crosby 1986)

La plupart des introductions ont des conséquences mineures. En généralisant les
proportions de colonisations observées chez différents animaux et plantes, Williamson
(1996) établit une regle empirique permettant d'estimer qu’une espece introduite sur dix
réussit a s’établir au moins temporairement, parmi lesquelles une sur dix se naturalise, et

3

enfin parmi ces demiéres, seule une sur dix devient une “ peste ”. Dans ce dernier cas, les
especes envahissantes montrent une grande souplesse écologique, donnant 1’impression
d’une meilleure réussite dans ’espace envahi que dans leur région d’origine, ou souvent
elles paraissaient inoffensives. Les espéces introduites apparaissent plus compétitives,

profitant souvent de 1’action de 'Homme, ou y étant moins sensibles (Brown 1989).

Les especes envahissantes se rencontrent dans tout le réegne vivant (Mooney et
Drake 1989) et tous les milieux sont susceptibles d'étre envahis (MacDonald et al. 1989,
MacDonald et Cooper 1995, Vitousek 1988, Williamson 1996). Les situations sont trés
variables en fonction des caractéristiques de l'espece impliquée et des conditions de
I’introduction (Simberloff 1995). La plupart des auteurs (Mooney et Drake 1989, Pimm
1991, Carlton 1996, Williamson 1996, Shigesada et Kawasaki 1997) s’accordent pour
estimer qu’il est difficile de prédire le succés ou ’échec d’un envahisseur. Le manque de
données est réel, du fait que les documents qui décrivent les invasions réussies sont bien plus
nombreux que ceux qui décrivent les échecs, 1'échec impliquant souvent l'incapacité a
atteindre un niveau de population susceptible d'étre observé. Néanmoins, le succes semble

varié en fonction de la complexité de la communauté (nombre d'especes) et du degré de
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spécialisation trophique de l'envahisseur : plus la communauté est complexe, plus les

espéces a spécialisation trophique tendent a étre des envahisseurs efficaces (Mooney et
Drake 1989, Williamson 1996).

L'origine des envahisseurs est aussi trés variable. Elle traduit souvent les
opportunités offertes, comme les principales voies du commerce. Cela explique une certaine
dominance des especes d'origine paléarctique (Crosby 1986, Di Castri 1989, Simberloff
1989), dominance sans doute amplifiée par la sélection ancienne d'un grand nombre
d'especes paléarctiques pour supporter le voisinage et les activités de |'Homme. Le
développement de l'agriculture et de l'élevage ont conduit a la promotion de certains
milieux et de certaines especes, en quelque sorte une co-évolution entre la flore, la faune et
I'Homme. Cette sé€lection est illustrée par de nombreux exemples comme le remplacement
progressif de la faune mammalienne du pourtour méditerranéen, de I’est vers I’ouest du
bassin (en particulier sur les iles ou il n'existe plus que des peuplements mammaliens
d'origine anthropique), qui s'opere avec la méme chronologie que celle observée pour la
diffusion de l'élevage a partir du Moyen-Orient (Vigne 1997). Le méme type de
phénomene est observé pour la flore avec la diffusion de la culture des céréales et de leurs
especes associées (Di Castri 1989). Cela suggeére que le phénomeéne invasif dans cette zone
est profondément lié a la néolithisation, période au cours de laquelle les populations
humaines se sont appropriées la nature. Il y a eu un appauvrissement des faunes et des
flores (méme si les traces n'ont pas été conservées) et une sélection d’espéces capables de
supporter 1’action anthropique, c’est-a-dire une transformation des communautés avec la
sélection d’especes opportunistes, envahisseurs potentiels, que 1’Homme dispersera plus tard
par ses activités (Di Castri 1989, Brown 1989). Ce processus peut aussi expliquer la plus
grande résistance (au moins apparente) des communautés paléarctiques aux invasions
originaires des autres régions de la planéte. Cette résistance apparente peut aussi étre
expliquée par le fait que pendant plusieurs siecles, les flux de déplacements ont été plutot

unidirectionnels, a partir de cette zone plutdt que vers elle (Crosby 1986).

Les envahisseurs tendent a avoir plus de succeés quand il n'existe pas d'éléments
natifs qui occupent la méme niche : les mammiféres et les poissons colonisent mieux les fles
que les oiseaux car ils y sont peu représentés naturellement (du fait de problemes de
dispersion, Brown 1989). Méme s'il existe de nombreuses exceptions, il apparait aussi que
les envahisseurs supportent de plus grandes variations de conditions abiotiques quand le
niveau de résistance biotique est faible, comme dans le cas des iles (Brown 1989, Williamson
1996). Le succes envahisseur est également accru quand il existe des similitudes dans les
conditions des milieux “ source ” et “cible ” (climat, formations végétales...) (Williamson
1996). Enfin, pour prévoir le succeés ou ’échec d'un envahisseur, la réussite d'une espéce ou
d'un genre taxinomique proche est un parameétre important : les especes apparentées 2 un
envahisseur sont potentiellement de bons colonisateurs (Williamson 1996).

Un certain nombre de régles empiriques semblent donc pouvoir &tre dégagées.

Une série d’attributs qualifient une espéce comme un envahisseur compétitif (Brown 1989,
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Tableau 1 : Répartition du nombre d'extinctions répertoriées sur les iles et les continents depuis le 17¢me
sigcle et proportions d'esptces menacées sur les iles et les continents (d'aprés Goombridge
1992, Frankham 1997)

Especes éteintes Espéces actuellement menacées
fle Continent  Total % insulaire ile Continent Total % insulaire

Mammiféres 34 24 58 58,6 48 159 207 23,2
Oiseaux 104 11 115 90,4 87 91 178 49
Reptiles 20 1 21 95,2 21 41 62 34
Amphibiens 0 2 2 0 0 14 14 0
Poissons 1 22 23 4,3 21 443 464 4,5
Mollusques 151 40 191 79,0 - - - -
Autres Invertébrés 48 49 97 49,5 338 371 709 47,7
Plantes vasculaires 139 245 384 36,2 2706 3895 6691 40,4

497 394 891 55,8 3221 5014 8325 38,7
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Ehrlich 1989, Heywood 1989, Noble 1989, Simberloff 1989, Lodge 1993, Carlton 1996,
Moller 1996, Rejmanek et Richardson 1996, Williamson 1996) : le taux d’accroissement,
'abondance dans le milieu d’origine, le recouvrement climatique ou d’habitats, la présence
de niche vacante et l'isolement taxinomique, méme si la possession de tous les attributs
favorables par une espeéce ne suffit pas a garantir son succes (Mack 1996).

Ainsi, on considére que les caractéristiques suivantes sont favorables pour qu’une
'plante envahisse : des conditions de germination peu restrictives, un grand nombre de
graines facilement dispersées (donc plutét de petite taille), une croissance rapide, la
pérennité, une floraison précoce, une propagation végétative, la compétitivité pour 1’espace
et I’association a I’Homme (Ashton et Mitchell 1989, Heywood 1989, Noble 1989, Lodge
1993, Rejmanek et Richardson 1996, Williamson 1996).

Pour les animaux, on considére comme caractéristiques favorables : une large
niche écologique, un taux intrinseéque d’accroissement élevé, une grande variabilité
génétique, la capacité des femelles & coloniser seules et 1’association a2 1'Homme (Brown
1989, Ehrlich 1989, Simberloff 1989, Lodge 1993, Carlton 1996, Moller 1996, Williamson
1996).

E. Les iles plus sensibles aux invasions biologiques que les espaces
continentaux ?

“ Les tles présentent un double paradoxe de diversité et de stabilité. Elles sont souvent pauvres
en espéces mais présentent un intérét biologique considérable en raison de la présence de genres
endémiques et de groupes taxinomiquement isolés. Elles apparaissent stables par la conservation
d'endémiques méme apres plusieurs millions d'années et par la constance de leur climat océanique, mais
elles apparaissent fragiles lorsqu'elles sont soumises a des perturbations externes et sont alors victimes de
changements écologiques catastrophiques.

Q. C. B. Cronk, 1997

Dans la littérature scientifique, on retrouve réguliérement répétée l'affirmation
selon laquelle “les iles sont plus faciles & envahir que les continents ”. Mais dans quelle

mesure cela est-il supporté par les faits ?

1. Tles et extinctions

Les travaux de Mac Arthur et Wilson (1963, 1967) sur la biogéographie insulaire
ont non seulement contribué a établir la prépondérance du phénomene d'invasion mais
aussi celle de l'extinction dans les communautés insulaires. Au cours du temps, les iles
subissent une répétition intermittente de colonisation, spécialisation, extinction. Cette
alternance est source d'instabilité et de fragilité pour les peuplements insulaires. Cette
fragilit¢ insulaire est classiquement illustrée par la comparaison des proportions

d'extinctions observées sur les fles et les continents depuis le 17 €™€ siecle (Tableau 1). Plus
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de 50 % des extinctions répertoriées a ce jour ont eu lieu sur les iles, alors que les espéces

insulaires ne représentent qu'une minorité du total des espéces décrites.

Ces chiffres donnent l'impression que les plantes disparaissent plus vite que les
animaux, mais il s'agit sans doute d'un biais d'observation : il y a moins de plantes que
d'animaux et les connaissances acquises sur leur statut sont souvent plus grandes (Smith
etal. 1993). Les causes de ces disparitions ne sont pas établies précisément mais la
responsabilité de 'Homme semble toujours impliquée de prés ou de loin. Soulé (1991)
répertorie 4 atteintes anthropiques majeures de la diversité biologique : la destruction des
habitats, les invasions biologiques (y compris l'introduction de maladies), la surexploitation
des especes et la fragmentation des milieux. La hiérarchie entre ces 4 phénomeénes n'est pas
établie. Ainsi, si Olson (1989) estime que depuis 50 000 ans toutes les extinctions
répertoriées sur les iles ont pour origine l'introduction d'especes, la destruction des habitats
et la surexploitation des especes, Reid et Miller (1989) estiment que la surexploitation et
l'introduction d'espéces sont les causes principales de disparition, au moins pour les
Vertébrés. Goombridge (1992) estime que l'introduction d'espéces et la destruction des
habitats sont les principaux facteurs de disparition, au moins pour les animaux. Le World
Ressources Institute (1989 in Ehrlich 1995) estime que de 20 a 40 % des extinctions
enregistrées sont dues aux especes introduites. Enfin, Pimm (1996) estime qu'il y a synergie
entre ces différentes causes. Les envahisseurs biologiques sont donc trés largement
impliqués dans les phénomeénes d'extinction ou au moins dans la transformation des

communautés.

Pourtant, la spécialisation inhérente a la vie insulaire conduit ces communautés a
apparaitre comme des ensembles co-adaptés, structurés et intégrés, qui de ce fait seraient
capables de résister a certains niveaux de perturbations (Blondel 1995). Ces observations
ont méme poussé des auteurs comme Diamond (1975 in Blondel 1995) a proposer des
regles d’assemblage pour expliquer le maintien des communautés. Ces regles reposent sur
le postulat empirique d'une relation entre diversité et stabilité, pourtant jamais formellement
démontrée dans la nature (Pimm 1984, 1994, Naecem et Li 1997).

En tout cas, si ces reégles d'assemblage apparaissent comme une généralisation
abusive, la relation empirique entre diversité et stabilité reste, depuis les travaux d'Elton
(1958), un argument souvent utilisé pour expliquer la sensibilit¢ des communautés
insulaires aux envahisseurs. Cet auteur a été 1'un des premiers a remarquer l'existence d'une
disproportion d'espéces introduites dans les milieux insulaires, qu'il a mis en relation avec le
nombre d’espéces par unité de surface (sur une ile, ce nombre est toujours inférieur a celui
observé dans des espaces continentaux de tailles comparables). Depuis de fagon empirique,

I'idée s'est largement répandue que les zones riches en espéces devaient €tre moins sensibles
aux invasions que les zones pauvres.

Au-dela de cette généralisation, différents auteurs (D'Antonio et Dudiey 1995,
Cushman 1995, Frankham 1996, 1997, MacDonald et Cooper 1995, Loope et Mueller-
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Dombois 1989, Simberloff 1995, Vitousek 1988) ont essayé d'identifier les facteurs de la
plus grande fréquence d'invasions des iles :

® Territoires de petite dimension par comparaison a ceux d'un continent : ce qui
implique de faibles réservoirs de populations, donc de faibles possibilités de s'étendre et de
se diversifier. Il en résulte que dans un espace insulaire les relations espéce/milieu sont
exacerbées, les ressources y sont plus limitées, les écosystemes par conséquent plus
vulnérables.

® Dysharmonie des peuplements : I'isolement a conduit & une moindre diversité
taxinomique des peuplements, de nombreux groupes taxinomiques sont absents par rapport
aux systemes continentaux les plus proches : par exemple & Hawaii, 2/3 des ordres d'insectes
ne sont pas représentés (Loope et Mueller-Dombois 1989). Cette moindre diversité a des
répercussions sur la structure fonctionnelle qui présente moins de niveaux et toujours avec
peu d'intervenants par niveau fonctionnel (en particulier les niveaux trophiques supérieurs).
Souvent il y a moins d'espéces mais avec des niches plus larges et une gamme plus large
d'habitats : les especes insulaires sont moins bien adaptées a une source de nourriture ou a
un habitat particulier que leur compétiteur continental.

® Moindre diversité génétique (i.e. variabilité génétique) des especes insulaires
par rapport a celles qui leur sont apparentées sur les continents (Frankham 1997). Cette
dépression est d'autant plus grande que l'espéce est endémique. Cette perte de variabilité
génétique est liée a la fondation (effet de goulet d'étranglement) - petit nombre de
colonisateurs et rupture avec la population d'origine, qui réduit le flux génique -. Mais c'est
aussi le fruit d'une dérive génétique liée a la taille finie (toujours petite) des populations
insulaires. L'effet de fondation associé a la dérive génétique peut accroitre le risque
d'extinction par l'apparition d'une dépression de consanguinité et/ou l'accumulation de
mutations déléteres mais aussi par l'acquisition d'adaptations a la vie insulaire qui figent les
caractéristiques anatomiques et/ou comportementales (aptérisme, diminution des capacités a
éviter les prédateurs...). Ce plus faible niveau de variabilité laisse supposer un potentiel
évolutif moindre, c’est-a-dire une plus faible capacité a s'adapter génétiquement aux
changements de l'environnement, y compris a l'arrivée d'espéces compétitrices ou
prédatrices. Ces facteurs génétiques ne peuvent expliquer a eux seuls la plus grande
susceptibilité a l'extinction des populations insulaires, mais ils interagissent certainement

avec les autres facteurs pour accroitre ce risque d'extinction (Frankham 1996, 1997).

En tout cas, la disharmonie et la moindre diversité génétique ont souvent été
stigmatisées comme source d'une moindre résistance biotique des communautés insulaires.
Enfin, il est a noter qu'en milieu insulaire, les espéces animales sont plus susceptibles
d’envahir les écosystemes natifs que les plantes exogenes : pour se disséminer dans les
habitats insulaires, les plantes ont besoin de l'apport de certains animaux introduits
(Vitousek 1988, Merlin et Juvik 1992 in D'Antonio et Dudley 1995). Par ailleurs, aux

Etats-Unis, une étude destinée & évaluer la proportion d'especes introduites dans la flore de
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parcs nationaux en zone continentale et insulaire a montré que la contribution des
introduites varie de 6 a4 27 % (évaluée sur 7 réserves naturelles) contre 47 a 64 % a Hawaii
(évaluée sur 2 parcs naturels). En outre, sur le continent, les introduites se limiteraient
souvent aux bords des voies d'acces et aux zones occupées par I'Homme avant la mise en
réserve alors qu'a Hawaii on les trouve dans les milieux non perturbés, ce qui induit un
changement de nature des sites occupés (Vitousek 1988).

D’une facon générale, il semble que les colonisateurs sur les iles ont plus de
chance d'étre des especes appartenant a des groupes fonctionnels non présents ou sous-
représentés (D'Antonio et Dudley 1995) et les especes envahissantes tendent a étre
originaires d'habitats vastes et non isolés sur les continents (Brown 1989, MacDonald et
Cooper 1995). Toutefois, il n'est pas exclu que cette tendance repose sur une plus grande
chance d'avoir un transfert dans ce sens : le pool d'espéces continentales est beaucoup plus
vaste, et sur un continent la probabilité est plus grande de rencontrer un compétiteur ou un
prédateur capable d'empécher le démarrage d'une population (Brown 1989, Simberloff
1989, 1995).

Or, cette moindre résistance biotique par rapport aux zones continentales est loin
d'étre toujours vérifiée : on recense de plus en plus d'exemples continentaux et les
transformations subies par de nombreuses communautés insulaires rendent hasardeuses les
conclusions faites aujourd'hui quant a une résistance biotique moindre de communautés
déja transformées (D'antonio et Dudley 1995, Simberloff 1995). Auwjourd'hui, il est acquis
que les transformations de la structure et des processus des écosystémes résultant d'une
invasion peuvent étre aussi importantes sur les continents que dans les communautés
insulaires : comme par exemple l'action physique des cochons sauvages (Sus scrofa) sur le
sol et ses conséquences pour le couvert végétal dans le Parc naturel de “ Smoky
mountains ” a I'Est des USA (Singer et al. 1984), le succes d'Acacia saligna en Afrique du
Sud qui enrichit des sols en azote et avec modification a terme du couvert végétal (Musil
1993 in D'antonio et Dudley 1995), le changement du régime des feux dans certaines
communautés végétales avec 1'introduction de certaines herbacées comme Bromus tectorum
aux USA (D'Antonio et Vitousek 1992) ou encore les bouleversements des communautés
animales face A l'arrivée de la fourmi Solenopsis invicta dans le Sud Est des Etats-Unis
(Vinson 1997). Néanmoins, on ne connait pas d’exemples d'extinctions consécutives a
l'arrivée d'un envahisseur sur un continent (action de I’Homme exclue), méme si on a pu
observer des extinctions locales de populations comme dans le cas de certains marsupiaux
australiens face a l'introduction du renard (Vulpes vulpes) (MacDonald etal. 1989).
Cependant, on note que les écosystemes continentaux a forte disjonction géographique
(cours d'eau, fragments forestiers placés en réserves, zones littorales...) sont les milieux les
plus sensibles a l'invasion : comme l'extinction des Cichlidae du lac Victoria en raison de
I'introduction de la perche du Nil (Lates niloticus) (Kaufman 1992), l'invasion de la région

des Grands lacs nord américains par la moule zébrée (Dreissena polymorpha) (Lodge 1993,
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Berkman et al. 1998), la propagation d’herbacées africaines (Melinis minuflora et
Brachiaria decumbens) au détriment des especes natives dans la plupart des réserves
naturelles de savanes ouvertes (Cerrade) au Brésil (Pivello et al. 1999)...

Cette disproportion peut étre li€e a un facteur d'échelle et de temps : compte tenu
de la surface plus réduite des fles, les phénomeénes apparaissent plus rapides et leur
développement atteint des proportions remarquables rapidement.

Mais, cette sensibilité des 1les aux invasions pourrait étre aussi le reflet d'une
colonisation humaine plus récente. En effet, la figure 6 nous permet de constater que les
régions peuplées le plus densément depuis de longues périodes (Europe et Asie) sont celles
qui présentent le moins d'extinction au cours des 400 dernieres années. Ainsi de
nombreuses 1iles de la ceinture tropicale connaissent une colonisation récente, souvent a
peine plus de 1000 ans. Les extinctions ont pu étre rapportées par des témoignages ou par
les faunes subfossiles alors que dans les zones continentales les indices ont disparu depuis
longtemps, car peuplées et sillonnées en tous sens par 'Homme et les espéces qu'il véhicule.
Pourtant, 'étude des faunes fossiles tend a montrer l'importance de I'extinction sur les
continents : par exemple, on estime que plus de 80 % de la faune mammalienne d'Amérique
a disparue lors de la colonisation humaine et de l'arrivée de son cortege d'espéces
introduites, au cours de la période 18 000 et 12 000 ans (Wilson 1992).

2, Conséquences des invasions biologiques dans le Pacifique insulaire

La zone pacifique offre de nombreux exemples de l'influence des invasions sur les
communautés insulaires, c'est la zone ou I’on a enregistré le plus d'extinctions au cours des
derniers siecles (Figures 6 et 7). Le Pacifique est le continent insulaire par excellence : il
couvre 35 % de la surface du globe alors qu'il contribue 2 moins de 0,5 % de la surface des
terres émergées. Sa partie Sud, ou sont situés les principaux ensemble insulaires, est aussi le
dernier “ continent ” 2 avoir été peuplé par I'humanité (a partir de 1500 a 2000 ans avant
notre ¢re) et le dernier a avoir été exploré et colonisé par les puissances européennes
(principalement au 19*™sigcle). Pourtant, les écosystémes et les communautés du Pacifique
insulaire sont marqués par l'empreinte de 1'Homme : son action y est sensible des les

premiers peuplements humains (Doumenge 1966, James 1995).

Ainsi en Mélanésie, I'étude de la répartition des plantes cultivées introduites
(cultivars d'ignames et de taros) permet de reconstituer les voies de peuplement de la région
(Doumenge 1966, Bourret 1981) et 1'occurrence du rat Polynésien retrace également cette
colonisation de 'Homme (Roberts 1991). Les transformations se sont considérablement
accentuées a partir du 18 °™ siecle avec les circumnavigations et la mondialisation des

échanges, qui ont aboli les demiéres barridres géographiques naturelles. On trouve de
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Nbre d'extinctions chservées

Figure 6 : Evolution depuis le 17** sidcle du nombre d'extinctions enregistrées dans les différentes zones
géographiques (d'apres Smith et al. 1993)
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Nbre d'extinctions emregistrées

—{— Océan Atlantique
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Figure 7 : Evolution depuis le 17** si¢cle du nombre d'extinctions enregistrées sur les fles dans
les principales zones océaniques (d'apres Smith et al. 1993)
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nombreuses invasions spectaculaires pour les intéréts humains et qui se sont répandues treés
rapidement entre la plupart des iles via les échanges : la cochenille du cocotier (Aspidiotus
destructor), le thinocéros du cocotier (Oryctes rhinoceros) ou ’escargot géant d'Afrique
(Achatina fulica) (Doumenge 1966, Gargominy 1993). D'autres colonisateurs ont la
capacité a se disperser a grande distance, comme le psylle du Leucaena Heteropsylla
cubana (capable d'étre porté par les courants aériens), mais qui doit sa dispersion dans le
Pacifique aux activités humaines (Chazeau 1987).

Les récits des naturalistes offrent des témoignages de ces transformations souvent
rapides. Ainsi, en Nouvelle-Zélande, Cook observe, entre 1769 et 1773, l'explosion de
l'alpiste (Phalaris arundinacea), responsable de la transformation des paysages (Crosby
1986). En Nouvelle-Calédonie, des observations similaires ont été réalisées a propos de
I'introduction de chiens laissés par Cook lors de son passage en 1774 et responsables de la
disparition de la faune aviaire (remarquable lors du premier passage) au voisinage des
habitations des indigénes. Cette modification de I'environnement a été responsable d'une
attitude plus hostile des indigénes vis-a-vis des navigateurs européens (Pisier 1974). La
colonisation européenne récente des territoires du Pacifique a permis un suivi des invasions.

Mais ce sont les faunes fossiles qui témoignent de 1'intensité du phénomene.

L'invasion des milieux insulaires peut se solder par une augmentation apparente
du nombre net d'especes, alors qu'il correspond a une homogénéisation. Par exemple, a
Hawaii, on estime a 86 especes la faune d'oiseaux avant 'Homme, 30 endémiques ont
disparu avec la colonisation polynésienne puis 11 autres avec l'arrivée des européens. Par
contre, au moins 50 introductions réussies ont eu lieu depuis 1780. Il y a bien eu
accroissement du nombre d'especes (+ 9) mais la faune est aujourd’hui largement composée
de cosmopolites. Le méme phénomeéne s'observe pour les mammiféres : 1 seul chiroptére
natif contre 18 especes de mammiferes présents aujourd'hui (Vitousek 1988). Pour la flore,
la situation est assez comparable : on estime la flore vasculaire native avant l'arrivée de
I'homme a environ 1765 espéces (dont 200 aujourd'hui éteintes et 800 menacées) alors que
le nombre de plantes introduites dépasserait aujourd’hui 4600 (dont 700 maintiennent des
populations spontanées dans la nature et 86 sont considérées menagantes pour le maintien
de la flore) (Vitousek 1988). Cette tendance est valable pour la plupart des iles de la région
et peut méme étre proportionnellement plus dramatique, comme par exemple en
Nouvelle-Zélande ou 1623 espéces végétales introduites maintiennent des populations pour

une flore native estimée a 2450 especes (Atkinson et Cameron 1993).

En tout cas, ’'Homme et son cortége de commensaux (y compris les maladies
qu’il véhiculent) seraient responsables de 1’extinction récente de nombreux vertébrés
insulaires. A partir des données paléontologiques ((Hawaii, Nouvelle-Zélande,
Nouvelle-Calédonie, Fidji, Polynésie, Samoa, Tonga), Steadman (1997) chiffre cette

disparition a preés de 2000 especes d’oiseaux, soit I’équivalent de 20 % de la faune aviaire
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Proportions observées de Vertébrés autochtones,

lynésiens et européens
%_..

Niveaux statigraphiqnes»

Figure 8 : Double remplacement de la faune Vertébrée sur 'ile de Maui (Hawaii), déterminé 2 partir
des ossements retrouvés dans 5 niveaux statigraphiques successifs d'une grotte (Modifié
d'apres James et al. (1987 in Vigne 1997))
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actuelle connue et Pimm et al. (1995) extrapolent méme que 50 % de l'avifaune originelle

du Pacifique pourrait avoir disparu depuis les débuts de la colonisation humaine.

Ainsi a Hawaii, sur I'lle de Maui, on a pu établir, a partir des résultats de fouilles
archéologiques d'un abri sous roches (sur 5 niveaux stratigraphiques congruents),
I'existence d'un double remplacement faunistique : on passe dune faune native a une faune

polynésienne puis a une faune européenne (Figure 8).

Cette situation est également remarquable en Nouvelle-Zélande ou 30 espeéces
d'oiseaux dont une guilde complete de ratites herbivores et inaptes au vol ont disparu depuis
l'arrivée des Polynésiens, de Rattus exulans et d'une espece de Chien (il y a environ, 1000
ans), 10 autres especes ont disparu depuis 1840 et 1'établissement des populations
européennes (Atkinson et Cameron 1993). Prés de 1500 especes d'insectes ont été
introduites en Nouvelle-Zélande, dont certaines avec un succés extraordinaire comme les
guépes Vespula germanica et Vespula vulgaris pour lesquelles on observe des nids
colossaux dans certaines formations végétales (la biomasse des guépes dépassent la
biomasse des oiseaux, des rongeurs et des mustélidés introduits). Elles interférent alors
grandement avec les pollinisateurs, les oiseaux insectivores et certains nectarivores (Atkinson
et Cameron 1993, Beggs et al. 1998, New 1994). Mais, la situation peut étre plus complexe
comme par exemple avec les chats (Felix catus) : ils ont exercé au départ un impact sur les
reptiles et les oiseaux natifs alors qu'aujourd'hui ils controlent les populations de rongeurs
introduits (Rattus exulans, Rattus rattus Rattus norvegicus et Mus musculus), réduisant ainsi

I'impact de ceux-ci sur la flore forestiere néo-zélandaise (Atkinson et Cameron 1993).

Ces phénomenes d'extinction sont encore 2 l'ceuvre aujourd’hui dans une large
partie du Pacifique, comme aux Iles Mariannes ou I’introduction du serpent arboricole
(Boiga irregularis) en provenance de Papouasie Nouvelle-Guinée, a déja fait disparaitre 7
sur 11 espéces d’oiseaux endémiques, et est responsable du déclin d'au moins 1 Geckonidae
et de 3 Scincidae (Pimm 1991, 1994, Rodda 1992, Steadman 1997). Dans le méme archipel,
on assiste a la régression d'une plante endémique (Seriarithes nelsonii) du fait de
l'introduction de 3 cochenilles (Dysmicoccus neobrevipes, D. brevipes et Planococcus citri)
(Schreiner et Nafus 1992). Des processus analogues sont en cours pour les invertébrés,
comme le montrent Hadfield et Miller (1992) avec la régression d'une espéce endémique
d'escargot arboricole (Achatinella mustelina) en raison de la prédation exercée par 2
especes introduites R. exulans et d'Euglandina rosea. Le méme processus est enregistrée a
Moorea avec l'introduction d'E. rosea, responsable de la disparition de 9 espeéces du genre

endémique Partula sp. (Murray er al. 1988).

A la lumiére de ces multiples illustrations, il apparait qu'en milieu insulaire, on a
souvent confondu “ invasion avec de plus grandes conséquences ” et “ plus grande facilité

a étre envahie ”. Les iles ont plus de risque d'étre le théatre d'invasions: lorsqu'un
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envahisseur réussit a s'implanter sur une ile, il y a plus de chance d'observer des
conséquences importantes sur la structure et le fonctionnement des écosystemes (déclin et
extinction plus spectaculaires du fait de processus démographiques liés a la taille toujours
finie des peuplements) (MacDonald et Cooper 1995, D'antonio et Dudley 1995). Mais,
fondamentalement, elles ne sont pas plus faciles a envahir comme l'atteste 'accroissement
des exemples continentaux (D'antonio et Dudley 1995, MacDonald et Cooper 1995,
Simberloff 1995). Ce sont les spécificités de l'espece introduite et de la communauté cible
qui déterminent le succes bien plus que la taille de la communauté (Simberloff 1995).
D'ailleurs, le nombre d'espéces introduites est souvent moindre sur une ile que sur les zones
continentales les plus proches (comme certaines iles au large da la Californie ou de
I'Afrique du Sud (D'Antonio et Dudley 1995)). Mais, la proportion est souvent supérieure
dans les iles, méme si cela apparait biaisé, car on ne tient pas compte du nombre d'échecs

(qui est souvent impossible a quantifier), et les données pour les continents ne sont pas

ramenées a une échelle compatible avec la surface des iles (D'Antonio et Dudley 1995).

Si l'invasion est donc reconnue aujourd’hui comme un phénoméne universel, par
contre, les iles offrent des attributs intéressants pour étudier et comprendre rapidement les
phénomenes invasifs (en particulier avant qu'ils ne se produisent sur les continents). Elles
offrent la possibilité d'identifier les envahisseurs les plus menacants et de définir la
typologie des habitats menacés (D'antonio et Dudley 1995). L'étude des phénomeénes
invasifs en milieu insulaire donne acces a autant de situations tests, dont 1'analyse peut jouer

un rdle pour la compréhension et le maintien des écosystémes au mieux des intéréts

humains.
F. Perception du phénoméne invasif et conservation de Ila
biodiversitée
¢ Invasions et milieux anthropiques

La perception des phénomenes invasifs est étroitement liée aux intéréts humains.
L'analyse du vocabulaire utilisé pour qualifier ces processus est significative : on parle
d'acclimatation pour une espéce dont l'implantation bénéficie & 'Homme, ou qui a une
action neutre sur ses intéréts (indépendamment des conséquences sur les milieux naturels).
En revanche, on parle d'invasion, et plus souvent de pestes ou de ravageurs, pour qualifier
I'établissement d'une espece qui pose des problémes aux intéréts de I’Homme. En pratique,
ce sont surtout les cas spectaculaires par les nuisances induites, ou les plus explosifs a
'échelle humaine, qui ont prévalu dans 1'étude des phénomeénes invasifs. Ceci a conduit
plusieurs auteurs a estimer que les milieux anthropiques sont plus sensibles aux invasions

que les milieux naturels. Mais cette position semble n’€tre que le fruit d'un biais
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d'observation : comme le souligne Simberloff (1989), I'Homme étant responsable du
déplacement de la plupart des especes envahissantes, celles-ci sont surtout des especes
adaptées a son voisinage ou aux milieux qu'il utilise. Ces espéces ont donc plus de chances
de s'établir dans des zones qui intéressent I'Homme et, pour les mémes raisons, plus de
chances d'étre détectées.

Par ailleurs, l'introduction d'espéces implique souvent la création de nouveaux
niveaux trophiques (en particulier en milieu insulaire). Souvent, il n'y a pas d'especes natives
disponibles pour les exploiter et seules des especes introduites peuvent les utiliser (Loope et
Mueller Dombois 1989, D'Antonio et Dudley 1995). C'est, par exemple, ce qui a été observé
pour les coprophages capables de dégrader les excréments des ruminants domestiques en
Nouvelle-Calédonie, ou seule l'introduction de Coléoptéres Geotrupidae a pu remédier au
probléme des bouses (Gutierrez 1979). Ce principe a largement ét€ mis a profit dans le
développement des programmes de lutte biologique (Simberloff 1989).Parfois, la
colonisation de ces nouveaux niveaux trophiques par des envahisseurs peut avoir des
conséquences spectaculaires, comme dans le cas du faux mimosa (Leucena leucocephala) et
du psylle qui lui est inféodé (Heteropsylla cubana) en Nouvelle-Calédonie. La prolifération
de cette plante diffusée par les éleveurs de bétail lui a permis, du fait de l'absence de
consommateurs spécifiques locaux, de dominer de nombreux paysages au détriment
d'autres herbacées. Mais l'arrivée de son parasite spécifique s'est traduite par 1’effondrement
des peuplements de L. leucocephala, modifiant les paysages et menacant une ressource

devenue localement essentielle pour les bovins (Chazeau 1987).

* Invasion et milieux naturels

L'approche anthropocentrée a prévalu jusqu'a une période récente, méme si des
1958, Elton posait le probléme des invasions biologiques pour tous les écosystémes.
Aujourd'hui, cette tendance s'inverse avec la prise de conscience de la nécessité du maintien

3

de la biodiversité. On assiste a 'effondrement du stéréotype “ milieu anthropique fragile
aux invasions” contre “ milieu naturel résistant aux envahisseurs ”. Les zones contrdlées
par 'Homme ou dégradées par ses activités sont plus sujettes aux invasions, mais toutes les
communautés sont susceptibles d'étre envahies (MacDonald et al. 1989, D'Antonio et
Dudley 1995, MacDonald et Cooper 1995, Williamson 1996). De plus en plus d'invasions
en milieux naturels sont recensées (Bratton 1975, Usher 1988, Brockie etal. 1988,
Heywood 1989, MacDonald et al. 1989, MacDonald et Cooper 1995). Le cas des zones
littorales est particulierement significatif : jusqu'a récemment 1'Homme n'avait pas d'intérét
majeur pour le phénomene invasif dans ce domaine alors que la navigation se pratique dans
cet espace depuis des siécles et qu'elle y a impliqué de nombreux transferts d'espéces
(Lodge 1993, Carlton 1996). L'Homme reste un facteur déterminant pour l'envahissement
des habitats naturels : ainsi Usher (1988) et MacDonald ez al. (1989) ont montré que dans
les réserves naturelles, il existe une corrélation entre le nombre de visiteurs et le nombre
d'espéces introduites. Toutefois, il semble que les especes animales soient plus susceptibles

d’envahir les écosysttmes natifs que les plantes exogeénes. L'association a un animal
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introduit serait souvent nécessaire pour permettre la dispersion ou I'établissement de
conditions adéquates a l'implantation du végétal (Ramakrishnan et Vitousek 1989). Il
apparait également que l'invasion affecte non seulement la structure des communautés mais
aussi leur fonctionnement en altérant les propriétés des écosysteémes envahis (Cushman
1995). Certains envahisseurs sont capables de transformer la disponibilité et le
renouvellement des ressources dans le milien, modifiant a terme les conditions de
I'écosysteme comme dans le cas de Myrica faya a Hawaii, qui enrichit les sols en azote
(Vitousek et al. 1987) ou l'altération de la libération des nutriments minéraux sur l'ile
Marion (Kerguelen) du fait de la prédation exercée par la souris introduite (Mus musculus)
sur les macro-invertébrés responsables de la décomposition de la litiere (Crafford 1990 in
Cushman 1995). Parfois, les especes introduites peuvent aussi perturber le cours de la
succession naturelle, par exemple altérer le régime des feux et ainsi favoriser la disparition
des natives au profit d'espéces exotiques pyrophylles, qui empéchent le retour ultérieur des
especes natives. Le déréglement de la succession écologique induit par des espéces
introduites se traduit alors par I'établissement d'un état de transition ou d'un nouvel équilibre
pour I'écosysteme (Ramakrishnan et Vitousek 1989, D'Antonio et Vitousek 1992, Gentle et
Duggin 1997, Mack et D'Antonio 1998).

. L’invasion en perspective

Comme le soulignent D'Antonio et Dudley (1995), l'invasion est un phénomeéne
global qui affecte la structure et le fonctionnement des écosysteémes. Il pose la question
cruciale de 1'érosion de la biodiversité et de sa conservation. La diversité biologique est un
patrimoine issu d'une longue histoire évolutive et il constitue un réservoir potentiel de

ressources que les invasions menacent.

La biodiversité se définit selon Wilson (1997), comme * toute variation d'origine
héréditaire a tout niveau d'organisation, depuis les génes a l'intérieur d'une seule population
ou espece locale, jusqu'aux espeéces composant tout ou partie d'une communauté locale et
finalement jusqu'aux communautés elles-mémes qui composent les parties vivantes des
multiples écosystemes de la planéte ”. On peut distinguer 5 niveaux d’expression : le gene,
la population, l'espéce, la communauté et I'écosysteme. La biodiversité apparait encore mal
connue, méme au niveau spécifique, le nombre d’especes vivantes est largement débattu et
inconnue (May 1988, Stork 1988, Wilson 1992). En outre, elle n'est pas répartie de fagon
identique 2 la surface de la planéte, il existe un gradient latitudinal, dont l'origine n'est pas
élucidée (Rohdes 1992, 1998, Gaston et Williams 1996, Gaston er al. 1998). Ainsi, plus de
50 % de la biodiversité mondiale se trouve concentrée dans les foréts de la zone tropicale,
alors qu'elles ne couvrent pas plus de 7 % de la surface des terres émergées (Lovejoy 1997).
De méme 20 % de la flore et une proportion supérieure d’animaux seraient concentrées
dans 0,5 % de la surface terrestre (Myers 1997). Aujourd'hui, ces zones et le patri‘moine
qu'elles hébergent sont menacées par I’accroissement des échanges qui augmentent

considérablement le rythme des invasions.
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L'invasion se solde souvent par un désastre au plan conservation de la biodiversité,
lorsqu’elle entraine l'extinction d'espéces indigénes, comme dans le cas de la faune des
mollusques arboricoles d'Hawaii dont la moitié (parmi les 1000 espéces initiales) a déja
disparu notamment sous la pression de mollusques introduits (Cowie 1998), ou encore la
disparition d'un troglodyte endémique (Xenicus hyalli), sur Stephens island, au large du
Canada, dont les 22 exemplaires connus ont été tués par le chat (Felix catus) du gardien du
phare de I'fle (Lodge 1993). Au niveau des communautés, l'invasion ne se solde pas
uniquement pas la modification de la composition (ajout ou disparition d'espéces), elle

affecte la structure et le fonctionnement des écosystemes (Cox 1983, Vitousek et al. 1987).

L'altération de ces deux dimensions peut, a terme, mettre en péril les processus
globaux et 1'équilibre de la biosphére (Bond 1994, Schulze et Mooney 1994). Vitousek
etal. (1996) considérent méme que les invasions biologiques sont responsables d'un
changement global de I'environnement qui est aussi significatif que le changement global
résultant de la pollution de l'air, des sols et de l'eau. En outre, le changement global du
climat sous l'influence des activités humaines apparait aujourd’hui comme un facteur
favorable a I’expansion des espéces introduites (Dukes et Mooney 1999). D'une maniére
générale, les processus induits par l'invasion semblent accentués par la destruction de
I’environnement et l'utilisation croissante des terres sous la pression démographique
humaine (Brown 1989).

De nouvelles menaces d’invasions pésent sur les écosystemes, avec la dispersion
par I'Homme d’organismes génétiquement modifiés (OGM). Leur propagation et les
interactions susceptibles d’étre mise en jeu sont totalement incontrdlables et pourraient
engendrer une érosion accrue de la biodiversité planétaire (Kareiva et al. 1996, Williamson
1996).

Enfin, les problématiques de conservation de la biodiversité peuvent conduire a
des situations paradoxales ou une espece menacée, implantée dans de nouveaux biotopes en
vue de sa sauvegarde, se comporte comme un envahisseur, remettant en cause l'intégrité de
I'écosysteme dans lequel on 1'a implanté. C'est ce qui est observé par Conant et al. (1992) a
Hawaii, avec la création d'une métapopulation d'envahisseurs menacés d'extinction (le
pinson de Layzan, Telespiza cantans), pour laquelle il y a non seulement une divergence
rapide d’avec la population souche (tant génétique, morphologique que comportementale),
du fait de la faible taille de l'inoculum, mais aussi un changement de la dynamique de
I'écosystetme d'introduction en raison du déclin important de I'herbe dominante

(Eragrostis variabilis), du fait de la prédation exercée par les pinsons sur les graines.

Cependant, comme le souligne Lugo (1992) et Lodge (1993), on ne peut juger
une espece a partir de son seul statut de native ou d'introduite, avec l'idée que toutes les
introduites sont nuisibles et qu'il faut les éradiquer. En effet, il est illusoire de penser qu'on
peut maintenir une biosphére dans un état originel. On ne peut conserver a tout prix, le flot

des envahisseurs ne pouvant €tre totalement endigué. Les transports modernes ont détruit
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les barri¢res géographiques naturelles, méme si on tente, avec plus ou moins de succes, de
les remplacer par des conventions sur les échanges internationaux et par le renforcement
des contrdles sanitaires aux frontiéres. L'homme est responsable de nouvelles combinaisons
d'especes qui formeront les foréts et les écosystemes du futur. Il est nécessaire de trouver un
équilibre entre vie sauvage et intéréts humains, pour a terme gérer tous les écosystémes, y
compris ceux perturbés par I'Homme (puisque les espéces introduites sont souvent les seules
capables de coloniser des milieux trés dégradés).

Dans cette perspective, le probleme plus classique des introductions a des fins de
lutte biologique se trouve également posé : seuls les organismes, dont l'innocuité aura été
reconnue ou ceux dont le bénéfice attendu est supérieur aux risques de modifications des
écosystemes, devraient €tre diffusés (Simberloff et Stiling 1996, Williamson 1996).

Mais, pour tout cela, encore faut-il disposer d'éléments de diagnostic pour
distinguer ce qui peut étre préservé. L'abondance des espéces introduites est le signe de
changements fondamentaux de l'environnement. Une attention doit leur étre portée pour
comprendre les conditions de leur succes, et aborder les processus dynamiques de la
biodiversité afin de mieux comprendre et de gérer les écosystémes. Les habitats insulaires,
par leur caractere confiné, peuvent tenir une place importante dans la recherche de ces

éléments.

il. Les particularités de la Nouvelle-C alédonie

“ The very name of the place meant, and still means, "alien ” and "distant " to me ”
E. O. Wilson 1994

A. Présentation générale
1. Géographie physique
L’archipel de Nouvelle-Calédonie est situé dans le Pacifique austral, a la limite

méridionale de la zone intertropicale (Figure 9). Il s'étend entre 18° et 23° de latitude Sud et

158° et 172° de longitude Est, a environ 1500 km de la cOte australienne et a 1000 km du
nord de la Nouvelle-Zélande. Il couvre une surface émergée de 19100 km2 (2 fois la
surface de la Corse). Il comprend une ile principale (la “ Grande-Terre ”, 16890 km2), les

iles Loyauté (Lifou, Maré, Quvéa, et Tiga, 1970 km2), I'le des Pins (152 km2), les iles
Belep, des ilots et récifs coralliens inhabités (Huon, les Surprise, les Chesterfield, Walpole), et

des ilots volcaniques (Hunter et Mathew). La Zone Economique Exclusive associée a

l'archipel couvre une surface de 1 400 000 km?2.
La Grande-Terre est partagée par une chaine montagneuse centrale qui suit
I’orientation générale de 1'ile (nord-ouest / sud-est). L'altitude dépasse rarement 1500 m,

culminant au Mont Panié (1628 m) au nord. et au Mont Humbolt (1618 m) au sud. Le
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versant oriental est le plus abrupt avec une étroite bande cétiere alors que le versant

occidental offre de plus larges plaines. La Grande-Terre est entourée par un récif barriére,

qui délimite un lagon d'environ 8000 km?2, d'une profondeur maximale de 40 m. L'ile des
Pins et les Belep sont des structures parentes de la Grande-Terre, tandis que les Loyauté sont

un groupe d'iles plates calcaires, issues d'atolls coralliens soulevés.

2. Contexte climatique

Du fait de son isolement géographique et de sa situation dans le courant des alizés,
la Nouvelle-Calédonie présente un climat plutét tempéré pour une région tropicale (climat

dit “ tropical océanique ).

On ne peut distinguer de véritables saisons séches ou humides. Les précipitations
sont trés irrégulieres d'une année a l'autre, variant en fonction du nombre et de I’amplitude
des dépressions tropicales et des cyclones (Anonyme 1981a; Blaize et Lacoste 1995).
Néanmoins, on distingue empiriquement 2 saisons, séparées par 2 intersaisons, qui
traduisent localement le jeu des fluctuations annuelles de la ceinture anticyclonique
subtropicale (au sud) et de la zone de convergence intertropicale ou ZCIT (au nord).

La période de mi-novembre & mi-avril correspond a une saison chaude et humide,
dite saison des cyclones (le territoire est uniquement soumis a l'activité de la ZCIT) ; une
saison de transition lui succéde, de mi-avril & mi-mai, pendant laquelle la température et la
pluviosité diminuent (l'activité de la ZCIT décroit). De mi-mai a mi-septembre, c'est la
saison fraiche : les températures sont minimales et la pluviosité peut étre abondante (la ZCIT
n'affecte plus le territoire, qui subit alors des perturbations d'origine polaire). A partir de
mi-septembre, on observe une nouvelle période de transition, appelée saison séche, au cours
de laquelle les pluies sont minimales, les températures augmentent, et 1’alizé souffle
quasiment en permanence (l'archipel est sous l'influence de la ceinture anticyclonique

subtropicale, qui le protege des perturbations polaires).

La pluviométrie moyenne annuelle est de 1700 mm, mais l'orientation générale de
lile, le relief et le régime prédominant des vents (est, nord-est et sud-est) sont a l'origine
d'une forte dissymétrie : la cote Est (au vent) est plus arrosée que la cote Ouest (sous le
vent). Les valeurs observées varient de moins de 1000 mm par an pour certains secteurs de
la cote Ouest, a plus de 4000 mm par an dans le sud-est de la Grande-Terre et au voisinage
des plus hauts sommets (Figure 10). L.’hygrométrie moyenne annuelle oscille entre 75 et
80 % avec un maximum pendant la saison des cyclones (80-90 %) et un minimum en

octobre, novembre (50-70 %).

La température moyenne annuelle est voisine de 23°C. Les maxima en saison
chaude dépassent 32°C et les minima journaliers sont de 1’ordre de 15°C en saison fraiche.
L'effet de latitude est faible : 2°C sur la cdte Ouest et 1°C sur la cote Est. En altitude, le
gradient thermique atteint 0,5°C par 100 m en saison fraiche et 0,8°C par 100 m en saison

chaude (pour la couche des 400/600 m). L’insolation annuelle est d’environ 2500 heures,
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avec un ensoleillement maximal d’octobre a décembre et minimum en juin (Anonyme
1981b, Blaize et Lacoste 1995).

3. Histoire géologique : mise en place de I'archipel

A T'extrémité sud de I’arc mélanésien interne, la “ Grande-Terre ” est I'une des
plus anciennes et des plus grandes terres émergées du Pacifique Tropical (450 km de long,
50 km de large). A partir des travaux de Paris (1981a, 1981b), Récy et Dupont (1982),
Cabioch (1988), Roux (1991) et Monzier (1993), on peut retracer les grands traits de son

histoire géologique.

L'édification de l'archipel a commencé avant le Permien (noyau axial de la chaine
centrale). Entre la base du Permien (280 M.A)) et celle du Crétacé (80 M.A.), la Grande-
Terre appartient a une marge continentale active du Gondwana, sans doute située au nord-
est de I'actuel Queensland. Au Crétacé supérieur (vers 80 M.A)), alors que le Gondwana se
fragmente, on assiste a I'ouverture de la mer de Tasman, qui se poursuit jusqu'au Paléocene
(vers 60 M.A.). L'Australie se sépare de la ride de Norfolk, structure continentale portant la
Nouvelle-Zélande, la Nouvelle~-Calédonie, le plateau de Campbell, les iles Chatham et la ride
de Lord Howe. Dans le méme temps (entre 70 et 60 M.A.), s’ouvre le bassin de
Nouvelle-Calédonie qui isole la ride de Lord Howe de celle de Norfolk. Deés lors, le socle
néo-calédonien occupe une position définitive par rapport a la bordure Est de 1'Australie
(Figure 11).

Au cours de I'Eoceéne inférieur et moyen (entre 58 et 45 M.A.), le bassin des
Loyauté se met en place. A 1'Eocéne moyen et supérieur, le socle néo-calédonien connait
une surrection partielle en liaison avec une grande activité tectonique (apogée de
I'orogenése alpine). A 1'Eocéne supérieur, le biti néo-calédonien subit le charriage du nord-
est vers le sud-ouest d'un lambeau de lithosphére océanique, en concordance avec le bassin
des Loyauté (Figure 12). Commencé sous lI'eau (il y a 39 M.A), ce phénoméne
d'obduction est lent : il s’achéve dans le sud du territoire vers 37 M.A. La majeure partie de
la Grande-Terre est alors recouverte dune couche de péridotites d'environ 2000 m
d'épaisseur. Pendant la méme période, le nord-est de 11le est affecté par un métamorphisme

haute pression.

L'émersion du bati amorcée a 'Eocéne se généralise au cours de 1'Oligocéne (37 a
23 M.A.). Cette phase de tectonique active favorise les déformations et la fracturation du
socle ainsi que le remaniement de la nappe ophiolitique. Au Miocéne inférieur (22 M.A.),
une transgression marine partielle interrompt ce processus. La surrection reprend au
Mioceéne supérieur et se poursuit jusqu'a la fin du Pliocene. Depuis le Pléistocéne
(1,8 M.A.), on observe un mouvement général de subsidence du socle (226 m d'amplitude),
qui permet le développement d'un récif barriére par compensation de I'enfoncement. Cette

construction récifale a connu plusieurs interruptions a 1’occasion des différents épisodes
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glaciaires. Depuis la derniere glaciation (18000 ans), le niveau marin n'a cessé de remonter
en Nouvelle-Calédonie (plus de 120 m), avec un optimum supérieur de 1,3 m par rapport a
l'actuel, atteint voici 5500 ans. Le Pléistocéne et 'Holocéne sont également marqués par une
forte activité tectonique, liée au basculement du sud de la Grande-Terre. Ce dernier est la
conséquence du bombement de la plaque australienne avant sa subduction au niveau de la

fosse des Nouvelles-Hébrides.

Le groupe des Belep et I'lle des Pins sont des prolongements structuraux de la
Grande-Terre isolés par I'eustatisme. Les iles Loyauté et Walpole correspondent aux vestiges
d'une chaine de volcans dont l'activité s'est arrétée au Miocene supérieur lors de la mise en
place de la subduction des Nouvelles-Hébrides (9 & 10 M.A.). Ces volcans semblent portés
par une ride plus ancienne, correspondant a un volcanisme de fracture. Aprés l'arrét du
volcanisme, une période de subsidence a permis le développement de récifs coralliens
jusqu'au Pléistocéne inférieur. Depuis cette époque, l'activité tectonique de la zone de
subduction des Nouvelles-Hébrides est a ’origine de I'émersion et du basculement du
groupe des Loyauté. Ces mouvements sont contemporains des variations eustatiques
glaciaires et expliquent l'érosion karstique, responsable de la géomorphologie de l'archipel

Loyaltien.

La période plio-quaternaire explique la géomorphologie actuelle du territoire, en
particulier le creusement des vallées et la répartition des altérites ultrabasiques (péridotites et
serpentines), olt sont concentrés les gisements de nickel, et qui, en raison de 'érosion, ne

couvrent plus que le tiers de la Grande-Terre (Figure 13).

La variété des substrats géologiques et des conditions de pédogenése rencontrées
induit une grande diversité physico-chimique et minéralogique des sols. Tous les stades
d’altération minérale en milien tropical sont observés, depuis les sols minéraux bruts
jusqu’a la ferritisation absolue (avec uniquement des oxydes et hydroxydes de fer). Huit
des douze classes de sols de la classification frangaise sont d'ailleurs représentés : sols peu
évolués, vertisols, sols calcimagnésiques, sols brunifiés tropicaux, sols podzolisés, sols
fersialitiques désaturés, sols ferralitiques fortement désaturés et sols hydromorphes (Latham
1981).

B. Les milieux naturels de la Nouvelle-Calédonie

L’histoire géologique explique I'originalité et la diversité de la flore et de la faune.
L'origine gondwanienne, le long isolement de toute masse continentale, le compartimentage
des milieux par le relief et I’originalité des substrats édaphiques (en particulier ceux issus de
la couverture ultrabasique) ont permis le maintien d'un fond biologique primitif

(paléoendémisme) ainsi que la sélection de formes plus récentes (néoendémisme).
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1. La Flore
“ Chaque jour, ils* découvraient de nouvelles espéces végétales ”
*Foster pére et fils, botanistes de l'expédition
James Cook, 1774 in Pisier (1974)
a) Présentation générale

Clest d'abord la grande richesse et I’originalité de la flore néo-calédonienne qui
ont fasciné les naturalistes. Alors que son inventaire est inachevé, on recense actuellement
3344 especes natives de plantes vasculaires, avec un taux d'endémisme supérieur a 76 %.
Cette flore se répartit en 863 genres, dont 110 endémiques, et 191 familles, dont 5
endémiques (Jaffré er al. 1994, Morat et al. 1995).

A partir des travaux de Jaffré (1993), Jaffré et al. (1994), Morat er al. (1995), on

peut en dégager les caracteres singuliers :
= L’ancienneté du fond floristique, qui s'exprime par I'abondance de
Gymnospermes et  d’Angiospermes  primitives  (Amborellacées,  Balanopacées,
Paracryphiacées, Sphénostémonacées, Triméniacées, Wintéracées), mais aussi par la présence
de Ptéridophytes primitives notamment les Gleichéniacées (Tmesipteris sp. et Stromatopteris
sp.) ou encore les Cyateacées (Cyathea sp. et Dicksonia sp.), remarquables par leur

gigantisme (Jusqu'a 30 m pour C. novacaledoniae)

= La sur-représentation de certains groupes jeunes ui témoigne d'une
p group J > q g

spéciation active récente (Pittosporum sp., Phyllanthus sp., Psychotria sp., Pancheria sp....)

— La place prépondérante inhabituelle de certaines familles pantropicales
(Myrtacées, Cunoniacées et Protéacées), la faible représentation d'autres familles
(Composées, Campanulacées, Ericacées, Labiées, Mélastomacées, Scrophulariacées,
Tiliacées), et 1’absence de certaines (Balsaminacées, Bégoniacées, Marantacées,
Zingibéracées...)

Cette richesse floristique est inégalement répartie dans l'archipel : la plupart des
especes proviennent de la Grande Terre, en particulier de sa partie ultrabasique (Sud et
massifs ultrabasiques isolés de 1’Ouest) et des massifs micaschisteux du Nord-Est. On
recense 1844 especes sur 1'ultrabasique, dont prés de 1200 sont inféodées a ce type de
substrat, ainsi que 9 familles (dont 2 endémiques). La contribution du domaine ultrabasique
(ou ultramafique) a la flore est donc importante puisque ce domaine représente moins du
tiers de la surface de la Grande Terre. Dans le méme temps, 1300 especes se trouvent
confinées aux autres substrats édaphiques (Jaffré etal. 1987, Morat etal. 1995).
L'isolement et I'existence de sols ultrabasiques, trés pauvres en éléments majeurs (N, P, K et
Ca) mais enrichis en Mg et Fe et en métaux lourds toxiques (Ni, Mn, Co), ont agi comme de

puissants agents de sélection pour la flore. Les végétaux a faible amplitude écologique ont
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disparu et la spéciation par radiation adaptative a été facilitée. En outre, les conditions
particuliéres de l'ultrabasique ont joué un réle de barriere pour l'installation d'especes

pantropicales dispersées par 1'activité humaine.

b) Les principales formations végétales

o La forét sclérophylle se rencontre toujours a une altitude
inférieure a 300m, dans des secteurs ou la pluviométrie n'excéde pas 1100 mm par an et
qui sont soumis de fagon apériodique a des sécheresses sévéres. Cet écosystéme occupe
des substrats sédimentaires variés (phtanites, grés, flyschs, calcaires) et peut s'observer sur
basaltes ; des colluvions ultramafiques peuvent recouvrir le substrat sédimentaire sans
nuire a son développement. Le caractere sclérophylle de cette formation est donc lié au
seul déficit hydrique du milieu (Jaffré et Veillon 1994). Ce type de forét comporte une
strate arborescente lache, dont la hauteur n’excéde pas 15 m, avec un sous-bois dense,
constitué d'une importante strate arbustive sans stratification ou les lianes sont abondantes
(18 % de la flore totale).Cette formation se caractérise par l'absence de gymnospermes et
d'angiospermes primitives telles que les Palmae, Winteraceae, Epacridaceae ou Fagaceae
(Jaffré et al. 1993, 1994). Certains arbres de la strate dominante perdent simultanément
leurs feuilles en période séche, ce qui lui confére un caractere de forét semi-décidue de
basse altitude. Ce type de forét appartient aux foréts sempervirentes saisonnieres tropicales
et subtropicales de la classification UNESCO (1973 in Jaffré et Veillon 1991). On y
compte 409 especes de phanérogames et de ptéridophytes réparties en 246 genres et 91

familles. Le taux d'endémisme atteint 56,3 %.

Sous la pression des feux de brousse, du paturage et des défrichements, cette
formation n'occupe plus aujourd’hui qu'une surface de 350 km2 (1,8 % du territoire), sous
forme de fragments reliques isolés, plus ou moins dégradés. Avant ’arrivée de 1’homme,
elle recouvrait la majorité des plaines de la c6te Ouest, sur plus de 4000 km2 (Figure 14).
En raison de la faible superficie couverte (3 % de la surface initiale), cette formation
apparait appauvrie floristiquement par rapport a la forét dense humide et au maquis minier :
sa contribution 2 la flore autochtone du territoire n’atteint pas 13 % du total. A I'image des
autres formations sclérophylles tropicales de la planéte, reconnues comme les écosystemes
forestiers les plus menacées (Janzen 1988), la forét sclérophylle est le milieu primaire
néo-calédonien le plus menacé de disparition (Jaffré er al. 1993, Jaffré et Veillon 1994,
Bouchet et al. 1995).

° La forét dense humide, avec ses formes de transition, couvre prés
de 4000 km2 (soit plus de 20 % du territoire). Répartie surtout au-dessus de 300 m
d’altitude, elle est peu représentée sur la c6te Ouest, a l'exception des pentes de quelques
massifs (Koghis, Mt Mou, Mé Maoya). Cette formation peut étre considérée comme un
ensemble, malgré des différences de composition floristique liées a la nature du substrat

édaphique (sédimentaire, métamorphique ou ultramafique) et a l'altitude (Jaffré etal
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Figure 14 : Evolution des surfaces couvertes par les principales formations végétales en
Nouvelle-Calédonie (modifié de Jaffré et Veillon 1994)
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1994, Jaffré et Veillon 1990, 1994, 1995). Elle appartient a la catégorie des foréts
sempervirentes tropicales et subtropicales définie par 'UNESCO (1973 in Jaffré et al.

1993).
I1 s'agit de la formation néo-calédonienne la plus diversifiée, avec 2011 especes

vasculaires, réparties en 132 familles. Parmi elles, 1659 sont endémiques (soit 82,4 %). Cette
formation abrite 58 % des espéces de la flore autochtone (Jaffré eral. 1994, Jaffré et
Veillon 1994). La strate arborée culmine 2 40 m, voire 60 m pour les Araucaria qui

surciment la canopée.

Un trait remarquable de cette végétation est 'abondance des groupes primitifs de
gymnospermes et d'angiospermes, notamment les palmiers avec 44 espéces recensées
(Pintaud comm. pers). Les épiphytes y sont nombreuses (188 especes) alors que les lianes
ne représentent que 7,9 % de la flore. Sur une parcelle de 1,25 ha de forét dense humide sur
roches ultrabasiques, 131 espéces d’arbres (avec un diameétre supérieur 2 10 cm) ont été

recensées, soit autant que sur des parcelles de méme taille en Amazonie (Morat et al. 1995).

Cette formation constitue donc un réservoir exceptionnel de biodiversité, compte
tenu de la faible surface de I’archipel. Pourtant, 3 2 5 % de sa surface ont été coupés au
cours des 20 derniéres années (Morat et al. 1995).Selon Jaffré et Veillon (1994), une
exploitation forestiere mesurée et sélective ne menace pas a elle seule l'existence de ces
foréts. En revanche, on observe une régression constante de cette formation du fait de
dégradations injustifiables, parmi lesquelles la répétition d’incendies incontrdlés qui
rognent ses marges (Figure 14). Cela explique qu'a basse et moyenne altitudes la forét
dense humide se réduise a des reliques toujours situées sur des versants abrités des alizés, sur

les flancs et les fonds de vallées encaissées (Jaffré er al. 1997).

° Le magquis minier couvre environ 4500 km? (soit plus de 25 %
de la Grande-Terre et 80 % des affleurements ultrabasiques). Il s'agit d'une formation
spécialisée liée au facteur édaphique : on y trouve toutes les formations sur péridotites et
serpentines qui n'appartiennent pas a la forét dense humide ou aux foréts rivulaires. Le
maquis se rencontre depuis le littoral jusqu’aux plus hauts sommets (Mont Humbolt), sur
les deux versants de la Grande-Terre et méme sur certains ilots du lagon. Cette répartition
est indépendante des facteurs climatiques (pluviométrie annuelle de 800 a 4000 mm : Jaffré
et Veillon 1994). Cette formation regroupe un ensemble diversifié de groupements
sclérophylles, héliophiles, sempervirents. Ils peuvent &tre arbustifs, plus ou moins
buissonnants, voire ligno-herbacés a strate cypéracéenne dense. La hauteur de la strate
arbustive varie de 50 cm a 6-8 m; elle est localement surcimée de plus de 10 m par une
strate lache d'Araucaria sp., d'Agathis sp., de Gymnostoma sp. ou d'Arillastrum sp. (Morat
et al. 1986). Avec 1142 especes recensées, cette flore apparait moins riche que celle de la
forét dense humide sur ultrabasique, malgré un degré d’originalité équivalent (I’endémisme

atteint 89,1 % pour les especes et 18,2 % pour les genres). Néanmoins, la flore des maquis
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minier contribue grandement a la richesse de la flore néo-calédonienne, avec prés de 35 %

des espéces et 36 % des genres de la flore autochtone (Jaffré ez al. 1994).

La croissance des especes y est lente. La pauvreté des sols est la principale cause
de ce faible dynamisme. Elle explique aussi la remarquable stabilité floristique et structurale
de cette formation. Les conditions ou se développent les maquis permettent une certaine
résistance aux invasions : en 1’absence de perturbation, on ne connait pas d'exemple
d'envahissement durable par des especes introduites grégaires, a 1’exception de
I’introduction volontaire récente de Pinus caribaea (Morat et al 1986, Mac Kee 1994,
Lemire Pécheux 1996).

A Torigine, le maquis minier se rencontrait 12 ou les conditions écologiques
étaient défavorables a I’établissement de la forét (crétes rocheuses d’altitude, bas versants
secs et hypermagnésiens...). Mais la surface occupée par le maquis s’accroit depuis
plusieurs décennies en raison des incendies répétés et de l'activité miniere (Figure 14).
D'une maniere générale, ces maquis apparaissent comme des formations secondaires,
appauvries par rapport a la flore forestiere initiale, mais qui possédent cependant des
éléments floristiques trés originaux car pré-adaptés aux conditions ultrabasiques (Jaffré
etal. 1997).

. Les formations transformées : 11 s'agit de formations
secondaires trés appauvries par rapport a la flore forestiere initiale, exclusivement
rencontrées entre 0 et 700 m d'altitude en dehors des substrats ultrabasiques. Cette catégorie

regroupe les savanes, les fourrés et les maquis sur roches acides. Ces formations dominent le

paysage des plaines et couvrent actuellement 6500 km2. On estime qu’elles résultent pour
I'essentiel de l'activité humaine, principalement des feux de brousse. De ce fait, leur

superficie est en continuelle expansion (Jaffré et al. 1997).

Principale formation de cette catégorie, la savane est une formation ouverte, avec
une strate herbacée continue, parsemée d'arbres ou d'arbustes. On y recense 129 especes,
dont 8 seulement sont endémiques. La strate arborée est dominée le plus souvent par une
Mpyrtacée indigeéne, le niaouli, Melaleuca quinquenervia. L.a strate arbustive est presque
absente alors que la strate herbacée est assez diversifiée (plus de 100 espéces) et dominée le
plus souvent par un mélange de graminées. On peut observer localement un
embroussaillement, qui transforme la savane en fourré arbustif monospécifique dominé le
plus souvent par des plantes introduites : faux mimosa, goyavier, sensitive géante... mais
parfois par une essence native, le gaiac Acacia spirorbis (Jaffré et al. 1994, Morat et al.
1995).

Enfin, on distingue 3 autres formations végétales qui ne couvrent que des surfaces
restreintes (Jaffré er al. 1994) : les mangroves (formation forestiere basse, regroupant une
vingtaine d'especes 2 répartition indo-pacifique et couvrant prés de 200 km®), les formations

des plages et arriéres plages (ensemble hétérogene de formations psammophiles ou
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saxicoles, soumis aux embruns, regroupant 180 especes de phanérogames) et les foréts

marécageuses et rivulaires, trés localisées.

2. La Faune

a) Présentation générale

Les données disponibles concernant la faune sont beaucoup moins abondantes
que celles disponibles pour la flore : on recense un millier de travaux sur la systématique,
I’écologie et la biogéographie de la faune terrestre de Nouvelle-Calédonie (Chazeau 1995).
Moins de 5000 especes sont décrites (Tableau 2), mais l'inventaire est trés incomplet : une
évaluation modérée de la faune totale conduit 2 un nombre d’especes compris entre 15000
et 25000 especes (Chazeau 1995). Si l'on se réfere a la méthode d'estimation de la richesse
spécifique en insectes décrite par Gaston (1992), une estimation modérée du nombre
d'especes pourrait atteindre 40 000 especes (cette évaluation s’appuie sur le nombre
d’especes de plantes, 1'évaluation du ratio insecte/plante dans différentes régions tempérées,

et la contribution globale des insectes a la faune mondiale).

L’intérét de cette faune tient a son endémisme et au caractére archaique de
nombreux groupes. Ces traits correspondent a la spécificité de la flore qui la supporte. Les
données paléontologiques et les révisions faunistiques s’accordent sur le méme modéle : un
fond faunistique trés ancien, qui a évolué sur place, sur lequel sont venus se superposer des
éléments modernes appartenant a des groupes mobiles, d’origines géographiques variées.
La faune montre, pour les groupes les moins mobiles, des affinités avec la Nouvelle-
Z€lande, 1'Afrique du Sud et le Sud de I'Amérique du Sud et, pour les groupes les plus
mobiles, des affinités avec I'Australie et 1a région orientale (Chazeau 1993). Comme pour la
flore, le domaine ultrabasique semble avoir joué un réle de refuge pour la conservation de
lignées primitives, favorisant la radiation ultérieure de certaines d'entre elles (Chazeau
1997).

® La faune invertébrée est la plus mal connue. On remarque que la
dysharmonie est peu marquée au niveau supérieur, puisque seuls 3 embranchements ne sont
pas représentés : les Cnidaires (en eau douce), les Tardigrades et les Onychophores. Chez les
insectes, seuls quelques ordres sont absents : les Plécopteres, les Zorapteres, les
Grilloblatodea, les Strepsipteres et les Mécopteres. Le taux d'endémisme varie de 100 %
(Ephéméropteres, Coléoptéres Pselaphidae, Trichoptéres, Diptéres Tabanidae...) a 38 %
(Lépidopteres). Plus la capacité du groupe taxinomique a se disperser est faible, plus le taux
d'endémisme est élevé, indiquant souvent un isolement ancien et l’absence d’une
colonisation récente par des éléments extérieurs (Chazeau 1993). Pour les mollusques
terrestres, 'endémisme atteint preés de 85 % (Solem 1964). Les arachnides mygalomorphes
sont endémiques a plus de 95 % (Raven 1991, 1994) ; ce taux est estimé a 65 % pour les

araneomorphes (qui incluent cependant une famille endémique, les Bradystichidae), mais
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Tableau 2 : Nombre d'especes inventoriées dans les principaux groupes taxinomiques de la faune terrestre
néo-calédonienne, y compris les especes introduites qui maintiennent des populations 2 l'état
spontané dans la nature (modifié de Chazeau 1993)

Sous-

Embranchements Classes Ordres
Embranchements
Inyertébrés < 5000
Spongiaires 5
Plathelminthes 39
Nemathelminthes 2
Annélides 44
Mollusques 213 Gasteropodes 210
Bivalves 3
Arthropodes > 4100 Chelicerates >400 Arachnides > 400 Acari 119
Araneae > 300
Scorpionida 6
Autres 10
Antennates >3700 Crustacea 100
Myriapoda 88
Entognathes 51
Insectes > 3500 Coléopteres > 1500
Dipteres > 410
Hymenoptéres > 300
Hemiptéres > 350
Lépidopteres 524
Orthoptéres 127
Autres > 300
Vertébrés 250
Poissons 80
Amphibiens 1
Reptiles 54
Oiseaux 94
Mammiféres 2]
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cet endémisme est largement sous-estimé du fait d'un grand nombre d'espéces non encore
décrites (Platnick 1993). Certains groupes présentent des éléments trés primitifs : le groupe
des Lépidopteres Micropterygidae (Holloway 1979, 1993), les Phasmes Eurycanthinae
(Nakata 1961), les Coléopteres Cupedidae (Nébois 1984 in Chazeau 1993), les Gryllidae
Podoscirtinae (Ote etal. 1987 in Chazeau 1993). De plus, on trouve une importante
radiation adaptative dans de nombreux groupes : Psocopteres Philotarsidae, Lépidopteres
Micropterigydae, Mygalomorphes Barychelidae, Collemboles Neanuridae... (Thornton et
Smithers 1974 in Chazeau 1993, Holloway 1993, Raven 1994, Deharveng comm. pers.).
Pour les groupes diversifiés, on observe souvent un fort microendémisme, qui s'explique par
la présence de substrats ultrabasiques ou par le compartimentage des milieux par le relief
(Ward 1984, Chazeau 1997, Deharveng comm. pers.).

® La faune vertébrée est mieux inventoriée. Elle apparait tres
disharmonique par rapport a celle de 1'Australie : amphibiens et ophidiens terrestres sont
introduits, les seuls mammiféres autochtones sont les chiroptéres. La faune actuelle est

relativement pauvre, avec moins de 215 espéces natives de Vertébrés.

L’inventaire des poissons d’eau douce (en cours) constate une grande diversité :
au moins 80 especes (10 endémiques), réparties en 33 familles. Sept especes introduites
maintiennent des populations dans la nature. Mais, seulement un tiers des cours d'eau ont
été prospectés et I’on ignore tout des zones au-dessus de 600 m (Marquet et al. 1997). Les
eaux dulcaquicoles montrent des éléments reliques, témoins de la faune Gondwanienne :
Rhyacichthys guilberti et Nesogalaxias neocaledonicus, qui appartiennent a 2 familles
strictement d’eau douce (Rhyacichthidae et Galaxiidae), alors que les autres familles
représentées sont & dominante marine. Le faible endémisme (12 %) est interprété comme la
conséquence des éveénements tectoniques de I'Eocéne, qui ont fortement affecté les cours
d'eau (Séret et Dingerkus 1992, Marquet et al. 1997).

Pour les amphibiens, seule est présente la rainette Litoria aurea, a priori introduite
par I'Homme au sieécle dernier (Bauer et Vindum 1990). Paradoxe de la conservation, cette
espéce est menacée dans son aire d'origine en Australie, alors qu'elle pullule ponctuellement
en Nouvelle-Calédonie et que la prédation exercée sur la faune locale est considérée comme

une menace (Gargominy 1993).

Par contre, la faune herpétologique terrestre actuelle est exceptionnellement riche.
La Nouvelle-Calédonie est un centre majeur de radiation des Scincidae et des Geckonidae
dans le Pacifique (Bauer 1988, Bauer et Sadlier 1993, Adler et al. 1995). Actuellement, 62
espéces sont décrites en 21 genres; 12 genres et 54 especes sont endémiques (Bauer et
Sadlier 1993, Sadlier et Bauer 1997, Sadlier et al. 1997, 1998, 1999, Bauer et al. 1998).
Enfin plusieurs espéces sont encore a décrire, notamment dans des espéces composites
(Bavayia cyclura, B. sauvagii, Caledoniscincus austrocalidonicus), constituées en fait de
plusieurs especes apparentées cryptiques (Sadlier et al. 1998, Sadlier comm. pers., Jourdan

et al. in press). Cette faune montre des éléments spectaculaires : on y trouve les plus grands
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geckos avec le genre Rhacodactylus et de trés grands lézards vrais (Scincidae) du genre
Phoboscincus. Au moins 3 des 4 espéces de serpents terrestres répertoriés sont introduites
(2 parmi les 3 espéces appartenant au genre Typhlops (Bauer et Devaney 1987) ainsi que le
boa polynésien Candoia bibroni), il en va de méme pour deux espéces de Geckonidae
(Hemidactylus frenatus et Lepidodactylus lugubris) (Bauer et Sadlier 1993). Cet inventaire
peut étre complété par cing espéces marines qui fréquentent la frange terrestre littorale : un

Hydrophilidae et quatre tortues marines (Bauer et Vindum 1990).

L'avifaune compte 116 espéces établies ou rencontrées régulieérement en
Nouvelle-Calédonie (Grande-Terre, iles Loyauté et lagon) : 94 sont strictement terrestres,
dont 11 introduites et 20 endémiques (21,3 %). On observe 4 genres endémiques et 1
famille endémique monospécifique (Rhynochetidae). L'endémisme est sans doute plus
important, si on considére que 45 espéces sont décrites comme des variétés propres a la
Nouvelle-Calédonie. Si on comptabilise les espéces maintenues en captivité ou en semi-
liberté, le total atteint prés de 150 especes (Sirgouant comm. pers.). Enfin, 30 espéces sont
répertoriées comme accidentelles ou ne se rencontrent que sur des ilots isolés (Walpole, iles
Chesterfield et iles Surprises). La faible proportion des passeriformes (a peine 1/3 du total)
est la caractéristique la plus remarquable de cette avifaune (Delacour 1966, Hannecart et
Letocart 1980, 1983).

La faune mammalienne indigéne est exclusivement constituée par des Chiroptéres
(Flannery 1995) : quatre espéces de mégachiropteres frugivores (3 endémiques) et cing
microchiropteres insectivores (3 endémiques). Tous les autres mammiferes ont été introduits
par 'Homme et au moins 12 espéces maintiennent des populations a I'état sauvage : le cerf
rusa (effectifs estimés a plus de 100000 individus : Chardonnet 1988), le chat domestique,
le chien domestique, le porc domestique, trois espéces de rats (Rattus norvegicus se
cantonnerait aux zones urbaines, alors que Rattus exulans et Rattus rattus s'observent
également en dehors des zones anthropiques), la souris domestique (Mus musculus), la
chévre, la vache et deux espéces de lapins localement abondants (Tourneur 1994,

Gargominy et al. 1996).

b) Mise au point sur la myrmécofaune néo-calédonienne

A partir des données de la bibliographie (Emery 1883, 1914, Forel 1894, Wilson
1957, Wilson et Taylor 1967a, Ward 1984, 1985, Bigot 1985, Taylor 1987, Shattuck 1993),
on répertorie 100 espéces de Formicidae en Nouvelle-Calédonie. Mais, cet inventaire
apparait incomplet. En effet, nos récoltes et la visite de la collection de Formicidae de
I'Australian National Insects Collection (Canberra) permettent d’estimer l'effectif de la
myrmécofaune a 155 espéces, avec une quarantaine d’espéces a décrire (Annexe 1). Ce
nombre est certainement encore sous-estimé, compte tenu de la nécessité de révision
taxinomique précise dans certains genres (Camponotus, Monomorium (Chelaner),

Paratrechina et Pheidole), de lexistence de collections en provenance de
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Nouvelle-Calédonie dispersées dans différents Muséums (Paris, Londres, Bale, Harvard,
Génes...) et surtout de l'absence de prospection méthodique de la myrmécofaune (a
I’exception des missions de Sarrasin et Roux entre 1911 et 1913 et celle de Wilson entre
décembre 1954 et janvier 1955, mais dont seules les Ponerinae ont été exploitées).

Les 155 especes se répartissent en 45 genres et 6 sous-familles (Figures 15 et 16).
Le taux d'endémisme est estimé, d’apreés les données disponibles, & au moins 66 % (102
especes).

D'une maniere générale, cette faune présente des caractéristiques ancestrales, avec
un fond faunistique ancien, de type continental (Ward 1985). Cela est illustrées par la
présence d'une espece de Myrmeciinae (seule région en dehors de 1'Australie ou cette sous-
famille est présente (Ogata 1991)) et la forte contribution des Ponerinae (au moins 41
especes) et des Cerapachyinae (au moins 8 especes). En effet, ces 3 sous-familles se
caractérisent par une morphologie “ ancestrale ” : en particulier un faible dimorphisme
entre reines et ouvrieres) et des structures sociales de type primitives (sociétés sans reines,
présence d’ergatoides, colonies fermées de petites tailles, affouragement solitaire sans
recrutement de masse... (H6lldobler et Wilson 1990, Baroni Urbani et al. 1992, Peeters
1997). Ward (1985) souligne la grande originalité de cette myrmécofaune au travers de
I’existence de sociétés sans reines “ primaires ” chez plusieurs especes de Ponerinae et de
Cerapachyinae (considérées comme “ ancestrales”), constituant un témoignage de
I’ancienneté de I’assemblage faunistique, et de I’existence de sociétés sans reines
“ secondaires ” chez certaines Myrmicinae (considérées comme plus “ évoluées ”) et
expression de I’insularité. Enfin, on considére que les Cerapachyinae représentent des

formes primitives de fourmis légionnaires (Wilson 1958c, 1964).

Le fort endémisme s'accompagne d'une radiation massive dans plusieurs genres :
Lordomyrma sp. (19 especes), Rhytidoponera sp. (18 espéces), Camponotus (au moins 8
especes), Monomorium sp. (au moins 8 espéces), Cerapachys sp. (au moins 7 espéces),
Discothyrea sp. (au moins 6 espeéces). Selon Taylor (comm. pers), la radiation adaptative
observée pour le genre Lordomyrma est I'une. des plus spectaculaires de la planeéte compte
tenu de la taille de I'ile, du nombre d'espéces présentes (au moins 19 espeéces) et de leur
grande disparité morphologique (typiquement non monophylétique). Les 3 seules especes
décrites a ce jour ont été initialement rattachées a 3 genres différents (dont les 2 genres
endémiques Prodiocraspis et Promeranoplus, qui depuis ont été mis en synonymie avec
Lordomyrma (Bolton 1995a)). Pour le genre Discothyrea, les especes non décrites présentes
dans les collections de 1'ANIC montrent que ce genre est plus diversifi€é en
Nouvelle-Calédonie qu'il ne l'est pour l'ensemble de I'Australie. Les espéces sont tres
dissemblables, les variations observées semblent bien plus importantes que celles jamais
observées pour ce genre sur n'importe quel continent (Taylor comm. pers.). Enfin, le genre
Rhytidoponera, constitue un groupe d'espéces morphologiquement disparates et qui

présente une diversité plus importante que n'importe quel territoire australien de taille
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comparable ou pourtant le genre Rhytidoponera est un genre majeur (Ward 1985, Taylor

comm. pers.).

En outre, le micro-endémisme apparait tres élevé : certaines especes sont trés
localisées et ne sont quelquefois connues que d'une localité, parfois méme par le seul
spécimen type (Emery 1883, 1914, Brown 1948, Wilson 1957, Ward 1984, Taylor comm.
pers.). La spécificité de certains substrats géologiques et le fort morcellement des habitats
résultant du relief accidenté de Iile ont contribué a développer ce micro-endémisme. A
partir de la bibliographie et d'observations personnelles, deux pbles principaux
d’endémisme semblent émerger : celui du domaine des foréts denses sur ultrabasique au
Sud Ouest du territoire et celui des foréts denses humides sur roches acides du Nord-Est.
Cette tendance est identique a celles observées pour la végétation (Morat et al. 1995) et

pour différents groupes faunistiques (Chazeau 1997).

La situation est particulitrement intéressante dans le domaine ultrabasique. A
partir des données disponibles dans la bibliographie (Emery 1883, 1897, 1914, Forel 1894,
1902a, Wilson 1957, 1958a, b, 1959b, ¢, Wilson et Taylor 1967a, Ward 1984, Taylor 1987,
Bigot 1985) et d'observations de terrain, au moins 90 espéces fréquentent les substrats
ultrabasiques dont 55 apparaissent endémiques a ce type de substrat (61 % des especes
rencontrées), soit 53,34 % des espéces endémiques du territoire. Ces especes endémiques,
spécifiques du domaine ultrabasique, représentent 35,5 % de la myrmécofaune totale. Ce
dernier chiffre excede de beaucoup I'endémisme attendu, estimé a 20% de 1la
myrmécofaune totale (31 especes), (taux théorique dans I'hypothése d'une répartition de
I'endémisme proportionnelle aux surfaces occupées, l'ultrabasique couvrant seulement le
tiers de la superficie de I'lle principale). Ainsi, 7 des 8 especes de Cerapachyinae, la seule
Myrmeciinae et au moins 19 Ponerinae apparaissent cantonnées a ce domaine.
L'ultrabasique a pu constituer un milieu refuge permettant la survie et la radiation in situ
d'especes moins compétitives dans d'autres conditions de milieux, a l'image de I'endémisme
ultrabasique des Lépidopteres hétérocéres (Holloway 1993). L'oligotrophie des sols et leur
toxicité constituent une barriére trophique a l'installation des especes végétales et par voie de
conséquences aux especes animales. Les conditions de l'ultrabasique ont pu constituer un
filtre efficace pour permettre la survie des espéces capables de s'y adapter et de s'y
maintenir, leur conférant aujourd’hui un statut de reliques, a I'image de ce qui a été décrit
pour la végétation (Jaffré et al. 1987). Tout se passe comme si cette faune primitive avait
survécu, protégée dans un premier temps par l'insularité puis dans un second temps par les
conditions drastiques du domaine ultramafique, lequel a donc pu jouer le role d'une sorte
d'ile dans 1'lle. Néanmoins, 1'échantillonnage des Formicidae n'offre pas une couverture
complete de l'archipel. Il faut donc rester prudent et éviter de tirer des conclusions trop
hétives, méme si ces tendances semblent trés significatives. Ainsi, on peut estimer que la
myrmécofaune montre une diversité représentative de la variété des habitats

néo-calédoniens.
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Chapitre 1 - Iles et Invasions biologiques

Pour replacer cette faune dans un contexte biogéographique, Bolton (1995b)
considere que le territoire appartient a la région australasienne (Australie, Nouvelle-Zélande,
Norfolk, Chatham), alors que le reste de la Mélanésie (Papouasie Nouvelle-Guinée, Iles
Salomon, Vanuatu, Fidji) est rattaché a la région Indo-australienne. Cette opinion s'appuie
sur les travaux de Wilson (1959a, 1961) qui estiment que la myrmécofaune
néo-calédonienne n'est pas apparentée directement a celle de la Mélanésie, mais dérive
quasi-exclusivement de myrmécofaune rencontrée en 1'Australie orientale (Figure 17). Cette
affinité avec 1'Australie, et notamment le Queensland, a également été établie pour de
nombreux groupes faunistiques (Chazeau 1993). Malgré un manque de données
actualisées, cette opinion apparait confortée par la comparaison avec les inventaires
myrmécologiques menés en Mélanésie et en Polynésie (Mann 1919, 1921a,, Wilson 1958a,
b, 1959a, b, ¢, Wilson et Taylor 1967a, b, Taylor 1976), dont les myrmécofaunes
apparaissent dominées par des espeéces orientales. En outre, la faune des fourmis de
Nouvelle-Calédonie, a I'image de la myrmécofaune australienne, ne montre aucun exemple

de parasitisme social ou d'especes esclavagistes (Andersen 1997a).

Du fait de son isolement ancien, la Nouvelle-Calédonie montre une faune
disharmonique par rapport aux myrmécofaunes Australasienne et Indo-australienne
voisines (Tableau 3). Elle se distingue de ces autres régions tropicales par les

caractéristiques suivantes :

o Absence de genres largement répandus partout ailleurs sous les

Tropiques : Pachycondyla sp., Podomyrma sp., Oecophylla sp., Aphaenogaster sp.

o Faible représentation de genres dominants ailleurs : Crematogaster sp.,
Dolichoderus sp., Polyrhachis sp. (1 espece seulement chacun). Cette absence renvoit a une
autre caractéristique spectaculaire de la myrmécofaune de l'archipel : contrairement a la
plupart des zones tropicales, les fourmis participent peu aux peuplements de la canopée en
forét dense humide et en forét sclérophylle, elles représentent au mieux 5 % des guildes
(Guilbert 1994, Guilbert et Casevitz-Weulersse 1997, voir le chapitre 3 de ce travail). Cette
faiblesse des arboricoles avait déja été suspectée par Wilson (1976). Cela explique pour une
bonne part la disharmonie de la myrmécofaune avec la région Indo-australienne. Cette
disharmonie laisse supposer que les niches écologiques occupées ailleurs par les Formicidae
sont utilisées par d'autres organismes, qui ne sont pas forcément les mieux adaptés pour les
exploiter ou alors que ces niches sont vacantes. Cela n'est pas sans conséquence pour
I'évolution des peuplements face a l'arrivée d'un envahisseur capable d'exploiter ce

compartiment.

L4 La disharmonie par rapport a la région australasienne est amplifiée par
la faible proportion de taxa adaptés aux milieux arides et ouverts. Cette catégorie de taxa
concentre la diversité et la richesse de la faune australienne : tous les genres australiens
“ mega-riches ” (avec prées de 100 espeéces : Melophorus, Camponotus, Iridomyrmex,
Monomorium, Polyrhachis, Pheidole et Rhytidoponera) se rencontrent principalement en

milieu aride. D'ailleurs, en Australie, les zones de forét dense apparaissent en comparaison
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Tableau 3 : Genres comptant le plus d'espéces natives en Nouvelle-Calédonie et dans
les régions biogéographiques voisines

Région Nouvelle-Calédonie Région Indo-
Australasienne*>* australienne*
Polyrhachis sp. 95 Lordomyrma sp. 19 Polyrhachis sp. 280

Myrmecia sp. 88 Rhytidoponera sp. 18 Camponotus sp. 150
Camponotus sp. 80 Camponotus sp. 14 Pheidole sp. 100
Rhytidoponera sp. 75 Monomorium sp. 9 Crematogaster sp. 89
Cerapachys sp. 43 Pheidole sp. 8 Tetramorium sp. 62
Iridomyrmex sp. 43 Cerapachys sp. 7 Strumigenys sp. 48
Monomorium sp. 36 Discothyrea sp. 6 Pachycondyla sp. 43
Podomyrma sp. 35 Paratrechina sp. 5 Cerapachys sp. 41
Meranoplus sp. 28 Iridomyrmex sp. 4 Vollenhovia sp. 40
Pheidole sp. 26 Leptogenys sp. 3 Leptogenys sp. 38
Leptogenys sp. 24 Proceratium sp. 3 Aenictus sp. 37
Melophorus sp. 21 Prionopelta sp. 2 Pseudolasius sp. 32
Dolichoderus sp. 20 Tetramorium sp. 2 Hypoponera sp. 28
Crematogaster sp. 19 Myopias sp. 28
Pachycondyla sp. 19 Myrmoteras sp. 26
Prolasius sp. 19
Tetramorium sp. 19

*: Nouvelle-Calédonie non comprise, 1: d'aprés Bolton (1995b)
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Chapitre 1 - Iles et Invasions biologiques

appauvries (Andersen 1997a, Shattuck 1999). Or, comme déja mentionné précédemment, la
myrmécofaune néo-calédonienne montre de trés nettes affinités avec celle du Nord Est de
'Australie (Wilson 1959a), qui supporte la majorité des foréts denses humides australiennes
(Adam 1992, Shattuck 1999). Aussi, la congruence de la faune des Formicidae de
Nouvelle-Calédonie est-elle sans doute meilleure avec ce segment de la faune australienne,
méme s’il est difficile de faire une comparaison compte tenu de l'absence d'une synthese
précise de la faune forestiere tropicale australienne. Cependant il existe des éléments nets de
convergence, comme la faible représentation des Formicidae dans la faune de canopée, la
faible contribution du genre Iridomyrmex sp. et plus généralement des Dolichoderinae a la
myrmécofaune néo-calédonienne, une certaine dominance du compartiment arboricole par
des Formicinae (Camponotus sp.) et certaines Myrmicinae (Monomorium sp. et
Pheidole sp.). La pauvreté de la myrmécofaune arboricole en forét dense australienne est
une caractéristique différenciée par rapport au reste des Tropiques (Majer 1990). Les
Dolichoderinae sont beaucoup moins présentes que dans les autres communautés
australiennes et la faune arboricole (bien que réduite) est marquée par une contribution
importante des Formicinae (Oecophylla smaragdina, Polyrhachis sp., Camponotus sp.) et
certaines Myrmicinae (Pheidole sp., Monomorium sp.). Mais, en général, il n'y a pas
véritable dominance d'une espéce, a l'exception d'O. smaragdina qui remplace la
dominance exercée dans les autres communautés par le genre Iridomyrmex (Majer 1990,
Andersen 1992a, b, 1997a, Reichel et Andersen 1994, 1996, Woinarski et al. 1998).

° Cependant, aucun genre ne semble dominer les communautés de
fourmis en Nouvelle-Calédonie au point d'en contrdler la physionomie, a la différence de ce
qui est observé en Australie avec le genre Iridomyrmex sp., qui est responsable de la
structuration des communautés australiennes de fourmis (Andersen 1992b, Andersen et
Patel 1994, Andersen 1997a). D'une maniere générale, on ne peut évaluer la dominance
comportementale exprimée par les espéces néo-calédoniennes, car il existe un manque de
données sur ce sujet. Néanmoins, on peut noter par exemple que les espeéces du genre
Rhytidoponera ne sont pas aussi opportunistes qu'en Australie : elles sont limitées aux zones

de foréts denses et ne sont jamais observées dans les zones transformées ou dégradées.

L Par contre, on peut faire I'hypothése d'une perte d'éléments de
comparaison avec la myrmécofaune australienne du fait de la régression des milieux secs en
Nouvelle-Calédonie. D'une fagon générale, dans les zones de plaines, on a assisté au recul
spectaculaire de la forét sclérophylle, méme si on note la présence de repletes chez
Leptomyrmex sp, ce qui est plutdt caractéristique des zones arides (Wilson 1971). La
myrmécofaune qui fréquente les zones sclérophylles apparait appauvrie aujourd’hui, a
I'image de la végétation (Jaffré er al. 1993) : on y observe tres peu de fourmis natives mais
une abondance d'espéces introduites (Jourdan et Chazeau 1997, 1999). On peut alors
s'interroger sur le sort d’espeéces adaptées au milien aride, compte tenu de 1’altération
ancienne du domaine sclérophylle (commencée avant l'arrivée des européens), comme par

exemple l’espéce primitive Myrmecia australis. En effet, la famille des Myrmeciinae
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Tableau 4 : Plantes parmi les plus menacées en Nouvelle-Calédonie (modifié de Chazeau et al. 1994)

Familles taxinomiques Noms scientifiques Remarques
Blechnaceae Blechnum francii 1 seule localité connue
Podocarpaceae Dacrydium guillauminii 1 seule localité connue
Cyperaceae Chorizandra sp.

Euphorbiaceae Myricanthe discolor
Trigonostemon cherrieri
Goodeniaceae Scaevola coccinea
Gramineae Oryza sp. 1 seule localité connue
Lauraceae Cryptocarya bitriplinerva
Leguminosae Serianthes germainii
Myrtaceae Xanthostemon francii
Palmae Kentiopsis oliviformis
Lavoixia macrocarpa 1 seule localité connue
Pritchardiopsis jeanneneyi 1 seule localité connue
Rubiaceae Bikkia pachyphylla
Captaincookia margaretae
Rutaceae Zieria chevalieri

Tableau 5 : Vertébrés les plus menacés en Nouvelle-Calédonie (modifi€ de Chazeau et al. 1994, Sadlier et al. 1997)

Noms vernaculaires

Noms scientifiques

Remarques

Poissons

Reptiles

Geckonidae géants

Scincidae

Oiseaux
Aegothele calédonien
Engoulevent A gorge blanche
Pigeon soyeux
Notou
Loriquet & diademe
Perruche d'Ouvéa
Rile de Lafresnaye
Cagou huppé
Merle calédonien
Merle de Maré
Merle de Lifou
Hémipode peint
Mammiféres

Roussette calédonienne

Nesogalaxias neocaledonicus

Rhacodactylus sarasinorum
Rhacodactylus ciliatus
Phoboscincus bocourcti

Lacertoides pardalis

Aegotheles cristatus savesi
Eurostopodus mysticalis exul
Drepanoptila holosericea
Ducula goliath

Charmosyna diadema
Eunymphicus cornutus uveaensis
Gallirallus lafresnayanus
Rhynochetos jubatus

Turdus poliocephalus xanthopus
Turdus poliocephalus mareensis
Turdus poliocephalus pritzbueri

Turnix varia novaecaledoniae

Pteropus ornatus

Habitat réduit a certaines eaux

Rarement observé au cours des
Rarement observé au cours des
Connu uniguement par le type.

IS

Restreint a des affleurements

saumaitres

50 derniéres années
50 derniéres années
Récemment éteint ?*

rocheux dans le massif

ultrabasique du Sud Ouest. Une seule localité connue

Un seul exemplaire connu. Récemment éteint ?

Un seul exemplaire connu. Récemment éteint ?

Forte pression de chasse
Forte pression de chasse

Connu unigquement par le type.

Récemment éteint ?*

Extrémement localisé sur 1'ile d'Ouvéa

Non observé depuis 50 ans. Récemment éteint ?*

128me giseau le plus menacé selon IUCN (1988)

Non observé depuis 50 ans. Récemment éteint ? *

Non observé depuis 50 ans.
Non observé depuis 50 ans.

Non observé depuis 50

Forte pression de chasse

Récemment éteint ? *
Récemment éteint ? *

ans. Récemment éteint ?2*

* critere d’extinction selon PIUCN (1996)
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regroupe en Australie des especes de zones plutdt séches et chaudes (Taylor comm.pers.).
On peut raisonnablement penser que M. australis fréquente les habitats sclérophylles. Or,
elle n'a été observée qu'a 2 reprises (Emery 1883, Williams 1945) et n'a plus été capturée
depuis plus de 50 ans (critere d’extinction selon 'TUCN 1996). Il ne s’agit sans doute pas
d’une erreur de localisation, Ogata (1991) a montré que cette espéce était bien distincte des
autres Myrmeciinae. Compte tenu de la régression du milieu sclérophylle, on peut méme
penser qu'elle a disparu. Néanmoins, il faut rester prudent a ['image de
Nothomyrmecia macrops en Australie qu'on pensait éteinte, alors qu'elle montre seulement
une répartition trés localisée, avec une activité discréte et nocturne qui réduit les chances
d'observations (Taylor 1978, Shattuck 1999).

Si on compare la myrmécofaune néo-calédonienne avec celle de Polynésie
(Wilson et Taylor 1967a, b, Morrison 1996a, b, 1997), on constate que l'endémisme est
beaucoup plus important et que les espéces cosmopolites sont beaucoup moins nombreuses
en Nouvelle-Calédonie. La faune polynésienne apparait constituée d'assemblages beaucoup
plus récents. En certains endroits du Pacifique insulaire, la myrmécofaune est parfois
exclusivement constituée de fourmis introduites comme a 1'Est d'une ligne formée par la
Nouvelle-Z€lande, Tonga et Rotuma (Wilson et Taylor 1967a). Par exemple aux iles Hawaii,
les 40 especes recensées sont toutes des introduites (Reimer et al. 1990, Reimer 1994,
Wetterer et al. 1998a, b). Cependant, la myrmécofaune néo-calédonienne n'est pas exempte
d'espéces introduites accidentellement par les activités humaines. Au moins 23 especes
maintiennent des populations dans la nature, ce qui représente moins de 15 % de la
myrmécofaune néo-calédonienne (Annexe 1), parmi lesquelles 14 “ tramp species ” vraies
(dont W. auropunctata), selon les criteres de Passera (1994). En outre, plusieurs d'entre
elles sont méme capables de se maintenir naturellement sur les substrats ultrabasiques,

pourtant réputés résistants aux envahisseurs (Jourdan 1997).

Incontestablement, on se trouve en présence d'une myrmécofaune unique, parmi
les plus originales de la planéte compte tenu de sa diversité et de sa richesse, rapportée a la
surface du territoire qui la supporte. La confrontation entre cette myrmécofaune insulaire
endémique, a priori moins compétitive, avec des espéces pionniéres opportunistes pose un
probléeme sérieux pour la conservation des équilibres des communautés en milieu naturel.
Aussi l'arrivée de Wasmannia auropunctata et son expansion constitue-t-elle un exemple de
choix pour faire le point sur les processus en cours et les menaces encourues par la

biodiversité néo-calédonienne.

C. La Nouvelle-Calédonie : une province biogeéographique menacée
¢ [a province néo-calédonienne

L'intérét de la définition de régions biogéographiques strictes pour les iles est
discuté par Carlquist (1974), mais nous la retenons puisque de nombreux auteurs ont

attribué a la Nouvelle-Calédonie un statut a part entiere au sein de la zone Pacifique, pous
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Tableau 6 : Quelques plantes introduites et leur période d’introduction (d’aprés Guillaumin 1942, Barrau 1956, Mac Kee 1994, Gargominy
et al. 1996)

Noms vernaculaires

Noms scientifiques

Période d'introduction

Remarques sur les introductions Statut

les Ignames
les Taros
Canne a sucre
Bananier
Bambou
Hibiscus
Banian

Patate douce
Arbre a pain
Cocotier
Manioc

Faux mimosa
Citronnier
Cafeier
Flamboyant
Manguier
Goyavier
Mais
Lantana
Jacinthe d'eau

Cram Cram

Sensitive géante

Pin Caraibe

Miconia

Dioscorea spp. (au moins 10 espéces)

Colocasia spp.
Saccharum officinarum
Musa spp.

Bambusa spp.
Hibiscus rosa-sinensis
Ficus sp.

Ipomoea batatas
Atrocarpus altilis
Cocos nucifera
Manihot esculenta et M. dulcis
Leucaena leucocephala
Citrus spp.

Coffea spp.

Delonix regia
Mangifera indica
Psidium guajava

Zea mays

Lantana camara
Eichhornia crassipes
Cenchrus echinatus
Mimosa invisa

Pinus caribaea

Miconia calvescens

par
par
par
par
par
par
par
par
par

par

les
les
les
les
les
les
les
les
les

les

Mélanésiens
Mélanésiens
Mélanésiens
Mgélanésiens
Mélanésiens
Mélanésiens
Mélanésiens
Polynésiens
Polynésiens

Polynésiens

vers 1852
1855

[

[

partir de 1855
partir de 1855

vers 1855
1859
autour de 1860
1862
avant 1868
1911
1913
1944
a partir de 1959

1993

Plantes a valeur alimentaire
Plantes 2 valeur alimentaire
Plante a valeur alimentaire

Plante a valeur alimentaire
Plantes pour construction ?
Omementale a valeur symbolique Localement abondant
Ornementale 2 valeur symbolique Localement abondant
Plante a valeur alimentaire
Plante a valeur alimentaire
Plante a valeur alimentaire
Plante 2 valeur alimentaire
A des fins fourragers Envahisssante, domine les plaint
Arbre fruitier

Culture de rente

Comme plante ornementale
Arbre fruitier

Arbre fruitier

Plante a valeur alimentaire

Dominant en savanes

Envahissante, trés abondante
Localement abondante

Comme plante ornementale
Comme plante ornementale
A des fins fourragers Trés commune

A des fins fourragers Envahissante

Reboisement Localement abondant, en cours
d'extension
Plante ornementale Limité au jardin d’un particulier
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insister sur sa singularité. Van Balgooy (1960) a été le premier a distinguer dans le
Pacifique trois grandes régions floristiques, dont l'une est réduite 4 la Nouvelle-Calédonie.
Good (1964 in Morat 1993), puis Takhtajan (1969 in Morat 1993), ont également décrit
l'archipel néo-calédonien comme une province biogéographique singuliére, malgré de

nettes affinités avec les flores australienne, malaise, néo-guinéenne ou néo-zélandaise.

En ce qui concerne la faune, Thorne (1963) considére qu'il s'agit d'une sous-
région 2 part entiere de la région orientale et Gressit (1971) insiste sur la grande originalité
de l'entomofaune par rapport au reste du Pacifique insulaire. Pourtant, certains auteurs
comme Carlquist (1974) ou Diamond (1984), limitant leur analyse aux Vertébrés ou & des
groupes mobiles, ont sous-estimé cette originalité et considéré la faune néo-calédonienne
comme plutdt de type océanique. Cette position ne peut étre soutenue aujourd’hui aux vues
des données disponibles pour les invertébrés, et surtout des données paléontologiques
récentes : prés de 35 % des Vertébrés présents au Pléistocéne ont disparu (Balouet 1987,
1991, Balouet et Olson 1989).

® Les menaces sur la biodiversité néo-calédonienne

La biodiversité est menacée, comme dans la plupart des zones de la ceinture
tropicale du globe : on estime aujourd’hui que 50 % de la végétation initiale du territoire a
disparu (Morat eral. 1995). Le milieu terrestre calédonien subit des altérations
anthropiques continues : pratiques agricoles, exploitation forestiere, déboisement, mais
surtout activités minieres et plus encore feux de brousse, qui ravagent plus de 3 % de la
surface du territoire annuellement (source ONG de I’environnement locales). On assiste
donc & une régression et une anthropisation des habitats naturels, avec un parcellisation des
biotopes. Ces processus impliquent le déséquilibre des communautés, avec un accroissement

de la pression des espéces envahissantes introduites.

Myers (1988, 1990) estime donc que la Nouvelle-Calédonie est 1'un des 18
“ points chauds ” de la planéte en matiére de biodiversité. C'est I'une des régions ou la
biodiversité est la plus fragilisée, si on consideére I'ampleur des menaces par rapport a sa
contribution a la biodiversité mondiale : les foréts denses de l'archipel représentent moins de
0,001 % de la surface des terres émergées, alors que cette flore contient 0,56 % de la flore
mondiale connue. Malgré le manque de données actualisées, on peut dresser des listes

d'especes trées menacées, aussi bien animales que végétales (Tableaux 4 et 5).

La transformation de l'environnement a débuté dés 1’installation humaine, estimée
a 3500 ans dans le Nord et 1'0Ouest de la Grande Terre (Belwood 1989, Semah ef al. 1995).
Comime ailleurs, 'Homme s'est montré un envahisseur biologique performant, a I'exception
des milieux sur ultrabasique, substrat qui marque une frontiere pour les populations
humaines. La cartographie pré-coloniale des clans mélanésiens couvre Ila
Nouvelle-Calédonie a I'exception exacte des massifs ultrabasiques, zones de parcours et de

coupe ol ne se pratiquaient ni chasse, ni agriculture (Chazeau 1997). La quasi-totalité des
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Figure 18 : Evolution du nombre de plantes introduites depuis l'arrivée de I'Homme en Nouvelle-Calédonie
(modifié d'apres Gargominy et al. 1996)
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Figure 19 : Evolution du nombre de Vertébrés introduits depuis I'arrivée de I'Homme en Nouvelle-Calédonie
(modifié d'aprés Gargominy et al. 1996)
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plantes de l'ultrabasique n'ont d’ailleurs pas de noms vernaculaires et sont trés mal connues

des populations autochtones (Caballion comm. pers).

D'une mani¢re générale, la flore autochtone a fourni quelques ressources de
cueillette aux populations humaines et tres peu de plantes alimentaires ou industrielles. Les
mélanésiens sont d'ailleurs arrivés avec un cortege de plantes cultivables et ornementales
(Tableau 6). Leur technique d'agriculture itinérante sur brilis a fait reculer les formations
primitives, principalement la forét séche, et favorisé l'extension de savanes a niaouli
(Melaleuca quinginerva), essence native pyrophile qui est 4 1’origine une plante de
marécages (Barrau 1956). Ce phénomene s'est amplifié depuis l'arrivée des européens et

I'extension de I'élevage bovin.

® Recensement des envahisseurs

Comme la plupart des files du Pacifique, la Nouvelle-Calédonie est restée
longtemps loin des routes maritimes empruntées par les navires européens. L'archipel n'a été
découvert par Cook que le 4 septembre 1774 (Pisier 1974). Pendant quelques décennies
encore, la Nouvelle-Calédonie restera simplement un lieu d'escales temporaires pour
baleiniers et santaliers. Ce n'est qu’aprés 1840 que s’installent durablement les missions
religieuses européennes. Mais un flot d'envahisseurs déferle sur l'archipel des ces premiers
contacts, et le processus s'accentue aprés la prise de possession par la France, en 1853
(Figure 18).

Comme souligné dans d'autres régions par Crosby (1986) et Di Castri (1989), les
colons européens ont immédiatement importé plantes alimentaires et animaux familiers,
destinés aussi bien a l'alimentation qu'a rappeler la terre natale. Puis le développement de
I’agriculture a amplifié le processus, avec la mise en place de fermes écoles et de jardins
d’acclimatation (Barrau 1956, 1966, Barrau et Devambez 1957, Etesse 1976). L'arrivée des
européens s’accompagne non seulement de I’acclimatation de nombreuses plantes
“utiles ” (fruits, légumes, céréales...), mais aussi de 1’invasion par un cortege d'adventices
(lantana, sensitive géante, goyavier, figuier de barbarie..) qui sont aujourd’hui des éléments

familiers et parfois dominants des paysages néo-calédoniens.

La flore compte prés de 1400 espeéces introduites, dont 772 se retrouvent a ['état
spontané alors que les autres n’existent qu’a 1'état cultivé (MacKee 1994). Les groupements
végétaux natifs sur roches ultramafiques ont été préservés d'apports allochtones, les especes
pantropicales répandues ailleurs par l'activité humaine restant limitées aux zones trés
anthropisées. Mais, cette résistance biotique des communautés végétales sur ultrabasique ne
les met pas a 1’abri de toutes les invasions animales (Jourdan 1997).

Aucune donnée précise n'est disponible sur le nombre d’animaux introduits. Les
invasions sont sensibles dés le premier peuplement humain et, comme pour la flore, le
phénomene s'est accentué avec l'arrivée des colons européens, peut-étre plus encore au

cours des derniéres décennies (Figure 19). Plus de 30 vertébrés sont aujourd'hui établis a
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Tableau 7 : Principaux animaux introduits en Nouvelle-Calédonie (d'aprés Barrau et Devambez 1957, Chazeau et Brun 1986, Bauer et Vindum 1990,
Balouet 1991, Gargominy et al. 1996)

Noms vernaculaires Noms scientifiques Période d'introduction Remarques et statuts des espéces introduites

Rat Polynésien
Coq de Bankhiva
Margouillat

Boa des Loyauté
Chien domestique
Cochon

Cheval

Souris

Rat noir
Surmulot

Bovins

Chévre

Chat domestique
Merle des Moluques
Lapin de garenne
Cerf rusa

Escargot petit gris
Moineau Domestique
Margouillat
Guppy

Tique du bétail
Scolyte du café
Tilapia

Escargot géant d’Afrique
Carpe japonaise

Psylle du faux mimosa
Bulbull indien
Aleurode spiralente

Ecrevisse 3 pattes rouges

Rattus exulans

Gallus gallus
Lepidodactylus lugubris
Candoia bibroni
Canis familiaris

Sus scrofa domestica
Equus caballus

Mus musculus
Rattus rattus

Rattus norvegicus
Bovis sp.

Capra hircus

Felix catus
Acridotheres tristis
Oryctolagus cuniculus
Cervus timorensis rusa
Helix aspersa

Passer domesticus
Hemidactylus frenatus
Poecilia reticulata
Boophilus microplus

Hypothenemus hampei

Oreochromis mossambica

Sarotherodon occidentalis

Achatina fullica
Cyprinus carpio
Heteropsylla cubana
Pycnonotus cafer cafer
Aleurodicus dispersus

Cherax quadricarinatus

par les Mélanésiens
par les Mélanésiens
par les Polynésiens
par les Polynésiens
1778, par Cook
1778, par Cook
1845

apres 1850

apres 1850

aprés 1850

vers 1850

vers 1850

avant 1860

1867

1870

vers 1870

1879

avant 1927

vers 1942

vers 1942

1942

1948

1954

1954

vers 1972

avant 1983

1985

1987

1992

1992 & 1996

Accidentel ? alimentation ?
Alimentation
Accidentel ?
Alimentation ?
Agrément
Alimentation, élevage
Agrément, élevage
Accidentel
Accidentel
Accidentel

Elevage

Elevage

Contre les rongeurs, agrément, localement abondant

A des fins de lutte biologique, abondant
A des fins cynégétiques, localement abondant
A des fins cynégétiques, abondant
Agrément

Agrément

Accident

A des fins de démoustication

Accidentel

Accidentel

Péche loisirs

Péche loisirs

Accidentel

Péche loisirs

Accident

Agrément

Accidentel

Pisciculture
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I'état spontané (Tableau 7). Signalons la capture de 2 tortues aquatiques (du type tortue de

Floride) dans une riviére au pied du Koniambo en 1996.

Il est beaucoup plus difficile de quantifier Ies introductions d’invertébrés. Chazeau
et Brun (1986) recensent au moins 398 especes de ravageurs agricoles ou responsables de
nuisances domestiques, dont une majorité sont des especes introduites puisque la plupart des
plantes cultivées sont d'origine exogene. A ce chiffre, il faut ajouter les introductions
d'arthropodes a des fins de lutte biologique, pour lesquelles il n'existe pas de données
précises (plusieurs dizaines). Pour les mollusques terrestres, les chiffres sont plus précis : on
compte au moins 28 especes introduites, pour la plupart avant 1910, a l'exception de
I'introduction récente d'Achatina fulica et de 3 escargots prédateurs destinés a son contrble
biologique (Euglandina rosea, Gonaxis quadrilateralis et G. kibweziensis) (Solem 1964,
Tillier 1992). E. rosea apparait comme une menace pour la riche malacofaune native, en
raison d'un comportement prédateur non spécifique (Tillier 1992, Gargominy 1993).
Malgré un renforcement récent de la I€gislation, on déplore I'introduction incontrdlée de
I’écrevisse australienne Cherax quadricarinatus : elle serait spontanée depuis 1996, dans les
rivieres Tontouta et Dumbéa (P. Rual comm. pers.). Cette introduction constitue une
menace pour les milieux d'eau douce, les dégits occasionnés par ce type de prédateurs ont
largement été démontrés dans d'autres régions du monde (Williamson 1996). Enfin, il est a
signaler que les données concernant les introductions en eau douce et en zone littorale sont

quasi-inexistantes.

® Impact des envahisseurs

L’étude de 5 sites paléontologiques majeurs découverts entre 1970 et 1980 nous
renseigne sur les conséquences de l'arrivée de 'Homme et de certains commensaux (Balouet
1987). On observe, dans ces sites, des espéces actuelles, a cOté de plusieurs espéces
endémiques éteintes (Tableau 8). La Nouvelle-Calédonie a donc été le théatre d'extinctions
massives : 35 % des especes de vertébrés terrestres inventoriées a 1'état subfossile (il y a 3000
ans) ont aujourd’hui disparu, soit une vingtaine d’especes. Cette faune comptait des
éléments spectaculaires : une tortue a commes (Meiolania sp.), un crocodile archaique
d’environ 2m (Mekosuchus inexpectatus)) un varan mesurant jusqu’'a 1m 50
(Varanus cf. indicus), un galliforme géant de type megapode inapte au vol, sans doute
frugivore ou granivore (Sylviornis neocaledoniae : poids environ 30kg ; longueur
bec/extrémité osseuse de la queue environ 1,4 m), un grand Rallidae, dont une 1égende
canaque laisse supposer la survie jusqu’au milieu du siecle demnier (Porphyrio kukwiedei)
(Balouet 1991), une autre espece de mégapode (Megapodius molistructor) et une deuxi¢me
espéce de cagou plus grande que l'espéce actuelle (Rhynochetos orarius). Une analyse
préliminaire des fossiles récoltés ajoute a ce constat d’extinction plusieurs espéces de
passereaux (au moins 11 espéces non encore décrites) et peut-étre certains geckos et
scinques (Balouet 1991). Pimm et al. (1995) estiment, par extrapolation, pour l'avifaune

néo-calédonienne, que les extinctions concerneraient au moins 24 especes de passeriformes
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Tableau 8 : Vertébrés endémiques éteints, connus par leurs fossiles de la

presqu’ile de Pindai (d'aprés Balouet et Olson 1989, Balouet 1991)

Class?s et Qrdres F amil!es Genres et espéces
Taxinomiques Taxinomiques
Reptiles
Chelonia Meiolaniidae Meiolania sp.
Eusuchia Mekosuchidae Mekosuchus inexpectatus
Squamata Varanidae Varanus sp.
Geckonidae Plusieurs especes indéterminées
Scincidae Plusieurs especes indéterminées
Oiseaux
Neognathae (incertaine) Sylviornis neocaledoniae
Galliformes Megapodiidae Megapodius molistructor
Gruiformes Rhynochetidae Rhynochetos orarius
Gruiformes Rallidae Porphyrio kukwiedei
Columbiformes Columbidae Caloenas canacorum
Columbiformes Columbidae Gallicolumba longitarsus
Falconiformes Accipitridae Accipiter efficax
Falconiformes Accipitridae Accipiter quartus
Passeriformes

Plusieurs especes indéterminées
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et autant de non passériformes. Enfin, une dent fossile trouvée sur le cours du Diahot laisse
planer un doute pour certains auteurs sur l'existence passée d'un marsupial Diprotodontidae.
Mais, l'origine de ce fossile est douteuse et la présence d'un tel animal apparait peu
vraisemblable (Balouet 1991).

Toutes ces extinctions se seraient produites en 2000 ans, avec pour origine la
colonisation humaine (Balouet 1987, 1991, Balouet et Olson 1989). Les datations au
carbone (Balouet et Olson 1989) prouvent la contemporanéité entre 'Homme et les espéces
disparues (1720 + 70 ans sur le site de Pindai) . On suspecte une action directe de I’Homme
sur certaines de ces espéces. L'Homme a sans doute chassé les reptiles et les oiseaux comme
I’attestent des ossements de S. neocaledoniae ou de M. inexpectatus, retrouvés associés a
des restes de poissons et de coquillages. Il est aussi probable que le développement de
I’agriculture, concomitant a la colonisation humaine, a eu une action indirecte sur certaines
especes, par la régression du milieu primaire, en particulier la forét sclérophylle. Enfin, le
rat polynésien Rattus exulans a sans doute contribué a ces régressions en exergant une
prédation sur les ceufs et les jeunes, comme cela a été démontré ailleurs (Atkinson 1977).
En Nouvelle-Calédonie, 1’apparition d’ossements de ce rongeur dans les sites
paléontologiques est contemporaine de la colonisation humaine (fouilles des sites de 17le
des Pins et de Bouloupari : Balouet 1987).

On manque de données sur les extinctions imputables aux invasions dans la
période moderne. Néanmoins, Bouchet er al. (1995) ont établi que la pression de paturage
exercée par les lapins et les cerfs est responsable de la disparition d'une espeéce végétale,
Pittosporum tanianum, qui n'était connue que de reliques forestieres, réduites au seul ilot le

Prédour dans la baie de Saint Vincent.

Ces différents éléments conduisent a s’interroger sur la situation actuelle des
communautés naturelles : comment font-elles face a la pression d'envahissement exercée par
le flot des especes introduites au cours des dernieres décennies ? L'explosion récente des
populations de la petite fourmi de feu Wasmannia auropunctata offre la possibilité
d'apporter des éléments de réponse quant au maintien de la biodiversité néo-calédonienne

face a des épisodes invasifs.

L
A
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- Chapitre II -

Wasmannia auropunctata :
Taxonomie, biogéographie et
biologie de P’envahisseur

l. Caractéristiques de I’envahisseur

A. Rappel taxinomique

Le genre néotropical Wasmannia appartient a la sous-famille des Myrmicinae et
regroupe 10 especes (Tableau 9). Initialement classé dans la tribu des Tetramoriini par
Wheeler (1910), il a été€ intégré par Emery (1914b) dans la tribu des Ochetomyrmecini avec
les genres Ochetomyrmex et Blepharidatta (Nickerson 1983, Ulloa-Chacon 1990). Il est
classé aujourd’hui dans la tribu des Blepharidattini, avec le seul genre Blepharidatta
(Bolton 1995b), et il fait 1'objet d'une révision taxinomique (par L. Tennant, Université
d'Oklahoma). D'un point de vue phylogénétique, cette tribu est apparentée de fagon proche
a la tribu des Artini (fourmis champignonistes) sur la base de crittres morphologiques et
génétiques (Schultz et Meier 1995, Diniz et al. 1998, Wetterer et al. 1998b), méme si
Kugler (1978) trouve des affinités morphologiques de 1’appareil piqueur avec celui des
Solenopsidini.

Wasmannia auropunctata a été décrite par Roger (1863) sous le nom de
Tetramorium auropunctatum, a partir de spécimens récoltés a Cuba. En 1886, Forel

remarque des caractéres différents de ceux d'un Tetramorium sur des individus du
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Tableau 9 : Liste des especes et sous-espéces du genre Wasmannia
(d'aprés Bolton 1995b)

W. affinis Santschi, 1929 Brésil

W. auropunctata (Roger) 1863 Cuba

. auropunctata australis Emery, 1894 Brésil

. auropunctata laevifrons Emery, 1894 Bolivie

. auropunctata nigricans Emery, 1906 Paraguay
. auropunctata obscura Forel, 1912 Colombie

. auropunctata pulla Santschi, 1931 Panama

. auropunctata rugosa (Forel) 1886 Guatemala

. theringi Forel, 1908 Brésil

lutzi Forel, 1908 Brésil

rochai Forel, 1912 Brésil
scrobifera Kempf, 1961 Surinam

TTXTEEE

sigmoidea (Mayr) 1884 Guyane Francaise

. sulcaticeps Emery, 1894 Argentine
W. sulcaticeps weiseri Forel, 1914 Argentine

villosa Emery, 1894 Brésil

T T=ET=EEEE

. williamsoni Kusnezov, 1952 Argentine

1,24 1,5 mm

Figure 20 : Schéma d'une ouvriere de Wasmannia auropunctata (Roger)
1863 (modifié¢ d'aprés Smith 1947)
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Guatemala, ce qui le conduit a placer I'espéce dans le genre Ochetomyrmex Mayr. En 1887,
ce méme auteur décrit le sous-genre Tetramorium (Xiphomyrmex), auquel il assigne 'espéce.
En 1893, il décrit le genre Wasmannia, avec pour espeéce-type Wasmannia auropunctata

3

(Bolton 1995b). W. auropunctata compte six variétés ” décrites (Tableau 9). La
morphologie de ses stades larvaires a été décrite par Wheeler et Wheeler (1954).
W. auropunctata a été redécrite a plusieurs reprises. Selon Bolton (1995b), ces synonymes
sont : Xiphomyrmex atomum Santschi 1914 (décrite du Gabon ; synonymie par Wheeler
1922), Wasmannia glabra Santschi 1931 (décrite de Guyane Frangaise ; synonymie par
Kempf 1964), Hercynia panamana Enzmann 1947 (décrite de Panama ; synonymie par
Brown 1948). Enfin, Brown (1973) a placé le genre Wasmannia en synonymie avec
Ochetomyrmex sp., ce qui explique, malgré l'invalidation de cette proposition par Kempf
(1975) et Snelling (1981), qu'on retrouve W. auropunctata mentionnée sous le nom
d'Ochetomyrmex auropunctata dans certains travaux (Nickerson 1983, Deyrup et Trager

1986, Williams et Wilson 1987, Hilbumn et al. 1990).

B. Morphologie

Wasmannia auropunctata est une espece monomorphe, ¢’est-a-dire avec une seule
caste d’ouvrieres (Figure 20). Celles-ci sont petites (entre 1,2 et 1,5 mm), d’une couleur
variant du brun doré au brun foncé. La téte, dépourvue d’ocelles, est plus large que le
thorax. L’antenne compte 11 articles, avec un scape long et une massue terminale de 3
articles, le dernier est beaucoup plus long et large que les 2 précédents. Une fosse
antennaire, bordée par une légere caréne au-dessus de 1'ceil, rejoint le bord externe de
I'occiput. La mandibule montre 5 dents, le palpe maxillaire est trisegmenté, le palpe labial
bisegmenté. Les épaules du pronotum sont arrondies, le propodeum porte 2 longues épines,
la suture promésonotale est absente, la gouttiere métanotale est faiblement marquée, les
lobes métapleuraux sont présents. Le pétiole, plus haut que le postpétiole, est rectangulaire
en vue de profil. La téte et le mésosome sont sculptés par de larges rides longitudinales et
transversales. La pilosité clairsemée est formée de longs poils dressés. En vue dorsale, le
premier tergite de l'abdomen recouvre quasiment l'ensemble du gastre. Les ouvrieres

possedent un aiguillon développé, associé a un venin puissant.

Les reines sont plus grandes (4,5 a 5,0 mm), de coloration plus foncée. Leur
postpétiole est plus court que celui des ouvriéres. La fosse antennaire est marquée, 1’antenne
compte également 11 segments. La pilosité et les sculptures sont identiques a celles des
ouvriéres mais 1'abdomen est lisse et luisant. Les ailes antérieures ne montrent pas de cellule

discoide fermée.

Les males ont une taille voisine de celle des femelles (4,2 4 4,5 mm), mais un corps
plus gréle. L'antenne présente 13 articles. I.’abdomen est allongé avec des genitalia

proéminentes, dont les valves externes courbées sont aussi longues que les 2/5 de 1'abdomen.
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Les pieces buccales sont atrophiées. La couleur est proche de celle des femelles, a
I'exception des antennes, des pattes et des genitalia externes qui sont plus claires. La
nervation alaire antérieure est identique a celle des reines.

Les ceufs sont ovales (I =0,22 mm), avec un chorion lisse d'un blanc translucide. A
I'éclosion, les larves piriformes (1 = 0,3 mm) sont transparentes et mobiles dans leur partie
postérieure (Ulloa-Chacon et Cherix 1988). Lorsque la larve atteint 1,2 mm, elle devient
pré-nymphe, puis nymphe. Les nymphes (I = 1,05 mm) sont nues, d’un blanc opaque
(Wheeler et Wheeler 1954, Ulloa-Chacon et Cherix 1988).

C. Wasmannia auropunctata, une “ tramp species ”

1. Les déplacements d’espéces chez les fourmis

Quelle que soit la latitude considérée, les Formicidae connaissent un grand succes
écologique (seules les régions arctique et antarctique sont dépourvues de fourmis) et leur
contribution aux communautés, en particulier tropicales, est incontournable : elles ont
tendance a étre un élément abondant voire dominant (Fittkau et Klinge 1973, Wilson
1987a, Holldobler et Wilson 1990). Mais, I'Homme contribue parfois a cette dominance en
permettant le transport et le déplacement d'un certain nombre d'especes. En certaines
régions, la myrmécofaune peut méme étre exclusivement constituée de fourmis introduites.
C’est le cas dans les iles isolées de 1'Atlantique Sud (Tristan da Cunha, Sainte Hélene...
Holldobler et Wilson 1990), ou encore dans la région Pacifique, a I'Est d'une ligne formée
par la Nouvelle-Zélande, Tonga et Rotuma (Wilson et Taylor 1967a) : ainsi, les 40 especes
répertoriées aux iles Hawaii sont toutes introduites (Reimer ef al. 1990, Reimer 1994,
Wetterer et al. 1998a, b).

Des le siecle dernier, on signale ponctuellement l'introduction de fourmis
(Pheidole megacephala et Linepithema humile a Madere (Heer 1856), Anoplolepis
gracilipes a la Réunion (Stoll 1898)) puis de fagon plus marquée au début du siécle
(notamment Wheeler (1906, 1908) aux Etats-Unis). En 1911, Forel remarque l'existence
d'un cortege de fourmis (15 espéces) facilement véhiculées par I’Homme. Donisthorpe
(1927a) établit une liste de 57 espéces de fourmis déplacées par 1'Homme en
Grande-Bretagne (méme si la plupart ne peuvent maintenir de populations dans la nature).
Par la suite, l'introduction de fourmis dans diverses régions du monde sera l'objet d'une
attention croissante (Clark 1941, Brown 1954, Taylor 1961).

Ainsi, a partir des données de la littérature, on recense au moins 162 especes
déplacées, dans 49 genres différents (especes implantées, de facon temporaire ou définitive,
en dehors de leur aire de répartition y compris dans des serres). Ce total pourrait atteindre
181 especes (dans 53 genres) en intégrant les especes capturées par les services de
quarantaine, pour lesquelles on ne dispose pas d'informations précises sur la nature des

interceptions (ouvriéres isolées, colonies ?) (Annexe 2). Ces taxa appartiennent a 7 des 16
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sous-familles actuelles de Formicidae (Myrmicinae, Formicinae, Ponerinae, Dolichoderinae,
Cerapachyinae, Pseudomyrmecinae et Myrmeciinae), qui représentent plus de 96 % de la
famille (Bolton 1995b). Les autres sous-familles ne sont pas déplacées, sans doute parce
qu’elles sont représentées, soit par des especes relictuelles a distribution trés restreinte
(Aenictogitoninae, Aneuretinae, Apomyrminae, Leptanilloidinae ou Nothomyrmeciinae),
soit par des espéces aux caractéristiques biologiques incompatibles avec un transport
anthropique (groupe des fourmis “ légionnaires ” : Ecitoninae, Dorylinae, Aenictinae et
Leptanillinae). La proportion observée pour chaque sous-famille déplacée est
proportionnelle a sa contribution & la myrmécofaune globale (Tableau 10), méme si les
Formicinae semblent sous-représentés par rapport a leur contribution a la faune mondiale.
Cette sous-représentation pourrait provenir de I’abondance des taxa arboricoles dans cette

sous-famille, ceux-ci semblent moins aptes a étre transportés.

Si on se réfeére a la classification fonctionnelle établie par Andersen (1990, 1995a,
1997a), les especes déplacées appartiennent aux catégories des cryptiques, des opportunistes
et des Myrmicinae généralistes. Les fourmis introduites sont majoritairement originaires des
régions orientale et néo-tropicale (qui sont d'ailleurs les régions les plus riches en
Formicidae). Enfin, toutes les zones du monde hébergent des fourmis introduites, mais c'est
le Pacifique insulaire qui en a le plus, sans doute en raison d'une pauvreté naturelle initiale
en liaison avec l'isolement géographique (Wilson et Taylor 1967a, Morrison 1996a).

Globalement, la régle empirique décrite par Williamson (1996) pour les espéces
introduites semble s’appliquer pour les Formicidae déplacées : entre 10 % et 15 % des
especes déplacées et implantées avec succeés dans de nouvelles zones (160 especes)
constituent des pestes dans leur région d’introduction (voir la liste des tramp species selon
Passera 1994).

Mais les modalités et les conséquences du déplacement des fourmis sont trés
diverses. Un certain nombre d'espéces sont capables de produire des colonies ponctuelles,
mais sans pour autant s'implanter durablement dans les nouvelles régions, a moins de
conditions anthropiques trés particulieres (Santschi 1920, Donisthorpe 1927a, Wilson et
Taylor 1967a, Ayre 1977, Anonyme 1979, Keall 1980a, b, Brandao et Paiva 1994, Reimer
1994). Si une majorité de fourmis déplacées s'implantent durablement, elles restent
néanmoins discrétes voire rares dans leur région d'introduction et paraissent peu agressives
pour les milieux colonisés. C'est par exemple le cas de nombreuses fourmis du
compartiment de la faune du sol, qui s'intégrent discrétement aux peuplements préexistants :
Hypoponera sp., Ponera sp., Strumigenys sp. ... (Wilson et Taylor 1967a, Deyrup et al.
1988), ou de parasites sociaux comme Anergates atratulus, parasite social de Tetramorium
caespitum, introduit aux Etats-Unis (Brown 1957). Par contre, quelques especes sont de
redoutables colonisatrices cosmopolites, pour lesquelles il y a non seulement extension de
l'aire de répartition mais aussi domination des espaces colonisés et interférences avec les
activités et les intéréts de 'Homme : elles se comportent comme des pestes anthropiques. Ces

espéces ne  sont  pas  un échantillon aléatoire = de  l'ensemble  des
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Tableau 10 : Contributions respectives des différentes sous-familles a la myrmécofaune
mondiale et aux especes susceptibles d'étre dispersées par 'Homme

Sous-Familles de Contribution a la Contribution aux espéces
Formicidae myrmécofaune mondiale * | déplacées par I'Homme **

Myrmicinae 45,89 % 48,77 %
Formicinae 25,77 % 22,22 %
Ponerinae 13,62 % 16,66 %
Dolichoderinae 5,81 % 6,79 %
Cerapachyinae 2,08 % 1,23 %
Pseudomyrmicinae 2,07 % 3,70 %
Myrmeciinae 0,93 % 0,62 %

Autres sous-familles 3,83 % 0 %

* D'apreés Bolton (1995b),
** dans le calcul on ne tient pas compte des espéces capturées uniquement par les services de quarantaine.
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fourmis déplacées, mais partagent des caractéristiques biologiques et écologiques qui
permettent de les regrouper sur une base fonctionnelle, malgré leur diversité taxinomique :

ce sont les tramp species ou “ espéces vagabondes ” (Passera 1994).

2. Les “ tramp species

Il s'agit d'une classification fonctionnelle indépendante de la phylogénie et qui
associe un ensemble d'especes taxinomiques trés divers. C'est Forel (1911) qui est le premier
a dresser une liste de 15 especes qui ont tendance a devenir cosmopolites sous le contrdle
des activités humaines (Tableau 11). Mais ce sont Wilson et Taylor (1967a) qui donnent la
premiere définition formelle du groupe : le critere retenu est *“ la capacité a étre déplacée
par 'Homme dans de nouvelles régions et d’y établir des populations . A partir de cette
base, ces auteurs dressent une liste de 38 espéces (Tableau 11). Leur définition est reprise et
complétée par Holldobler et Wilson (1990) : “ espéces typiquement polygynes largement
distribuées dans le monde par le commerce humain et vivant en association étroite avec
I'Homme, pouvant €tre unicoloniales et pouvant se propager par bouturage .

En 1994, Passera donne une définition fonctionnelle du groupe, basée non
seulement sur le fort lien aux activités humaines et a 1'environnement anthropique mais aussi
sur des caractéristiques biologiques communes. Cette définition réduit le nombre d’espéces
concernées, formant les “vraies” tramp species (Tableau 11). Cet auteur retient 8 traits

principaux pour décrire leurs sociétés :

o Réduction ou absence du vol nuptial, avec accouplement intra-nidal et

bourgeonnement des nouvelles colonies

o Polygynie fonctionnelle : plusieurs reines sont présentes, elles pondent
sans dominance hiérarchique. Il s'agit d'une polygynie secondaire : la cohabitation entre les
reines a toujours lieu en présence d'ouvrieres (a la différence de la polygynie primaire ou il

y a fondation par pléométrose sans ouvrieres (Herbers 1993))

a

° Unicolonialité, qui correspond selon Bustos et Cherix (1998) a la
capacité d'échanger des individus (ouvrieres, reines ou couvain) entre plusieurs nids

occupant une méme zone, voire une méme région, sans aucune agressivité intra-spécifique.

° Tendance a la migration, il y a déplacement fréquent des nids a la

moindre perturbation, ce qui leur permet d'utiliser une gamme vaste de sites méme

temporaires
° Agressivité interspécifique exacerbée
° Bri¢veté de la durée de vie des reines
° Stérilité des ouvrieres
° Petite taille et monomorphie des ouvriéres
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Tableau 11 : Liste des espéces répondant aux critéres de tramps species

D'aprés Forel (1911)

D'aprés Wilson et Taylor

D’apreés Passera (1994)

(1967)
Dolichoderinae : Cerapachyinae : Dolichoderinae :
Linepithema humile Cerapachys biroi Linepithema humile
Tapinoma melanocephalum || Dolichoderinae : Tapinoma melanocephalum

Formicinae :
Anoplolepis gracilipes
Paratrechina longicomis
Paratrechina vividula

Myrmicinae :
Cardiocondyla emeryi
Monomorium destructor
Monomorium floricola
Monomorium pharaonis
Pheidole megacephala
Solenopsis geminata
Tetramorium bicarinatum
Tetramorium simillimum
Tetramorium striatidens

Ponerinae :

QOdontomachus simillimus

Linepithema humile
Tapinoma melanocephalum
Formicinae :
Anoplolepis gracilipes
Brachymyrmex obscurior
Camponotus variegatus
Plagiolepis alluaudi
Plagiolepis exigua
Paratrechina bourbonica
Paratrechina longicornis
Paratrechina vaga
Myrmicinae :
Cardiocondya emeryi
Cardiocondyla nuda
Cardiocondyla wroughtoni
Monomorium destructor
Monomorium floricola
Monomorium latinode
Monomorium minutum
Monomorium pharaonis
Monomorium sechellense
Pheidole megacephala
Quadristruma emmae
Solenopsis geminata
Strumygenys godeffroyi
Strumygenis lewisi
Strumygenys rogeri
Tetramorium caespitum
Tetramorium bicarinatum
Tetramorium simillimum
Tetramorium striatidens
Trichoscapa membranifera
Wasmannia auropunctata
Ponerinae :
Hypoponera eduardi
Hypoponera punctatissima
Hypoponera opacipes
Leptogenys maxillosa
Odotonmachus simillimus
Pachycondyla solitaria
Pachycondyla stigma

Technomyrmex albipes
Formicinae :
Anoplolepis gracilipes
Lasius neglectus
Paratrechina bourbonica
Paratrechina fulva
Paratrechina longicornis
Paratrechina vaga
Plagiolepis alluaudi
Myrmicinae :
Cardiocondyla emeryi
Cardiocondyla nuda
Cardiocondyla wroughtoni
Monomorium destructor
Monomorium floricola
Monomorium pharaonis
Pheidole megacephala

Wasmannia auropunctata

Esptces qui ne remplissent pas
toutes les conditions
Formicinae :

Brachymyrmex obscurior

Myrmicinae :
Solenopsis invicta

Solenopsis geminata
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La plus importante parmi ces caractéristiques est l'aptitude au mouvement, qui leur
permet d'étre trés opportunistes dans 1'utilisation du milieu et aussi de supporter I'instabilité
constante des milieux anthropiques alors que la plupart des autres fourmis sont éliminées.
La relocation des nids n'est cependant pas un phénomene rare chez les fourmis : un certain
nombre d'espéces sont capables de déplacer leur nid a l'occasion d'événements variés, en
général une perturbation ou une raréfaction des ressources (Smallwood 1982, Hélldobler et
Wilson 1990). Ces déplacements peuvent méme étre saisonniers comme chez certaines
especes polydomiques, du type Lepthorax sp. (Herbers 1989). Mais, pour les tramp species,
la polydomie est extréme et les deux phénomenes se conjuguent : non seulement il y a
relocation & la moindre perturbation, mais il existe aussi des variations saisonniéres tres
fortes de la taille des nids (fusion/division des nids). Cette capacité a déplacer rapidement
leur nid, leur permet d'étre opportunistes dans le choix des sites de nidification et d'utiliser
des sites trés instables, a faible durée de vie (Holldobler et Wilson 1990).

I'aspect saisonnier de ces migrations a notamment été observé chez Linepithema
humile. Newell et Barber (1913), Markin (1970) et Kaufmann (1996) observent des
migrations divisionnelles au printemps (le nombre des nids augmente tandis que leur taille
diminue) et des migrations de concentration a 'automne (le nombre de nids diminue et leur
taille augmente), sans doute en liaison avec des préférences thermiques et la disponibilité en
ressources. En période d'élevage des sexués, Benois (1973) et Kaufmann (1996) observent
des agrégats montrant uniquement des nymphes dans des endroits ensoleillés, alors que les
ceufs, larves et reines restent dans des agrégats ombragés. L'unicolonialité¢ renforce les
possibilités de mouvement des colonies : au niveau d'une zone, tous les nids peuvent
participer aux cycles réguliers ou irréguliers de dispersion et de concentration (Markin
(1968) a démontré chez L. humile la dispersion rapide, dans les agrégats, d'ouvriéres ayant
consommé des appats marqués radioactivemeht). Ces migrations constantes permettent un
brassage aléatoire intense de la population, et compensent sans doute la faible capacité de
dispersion des femelles. La propagation par bourgeonnement de nouvelles colonies

compléte le systéme de migration et permet la dispersion des reines.

On observe également que les espéces vagabondes ont une large distribution
géographique, a I'image de la plupart des envahisseurs biologiques (Williamson 1996). On
ne connait pas d'espéces a distribution localisée qui aient connu un large succes
colonisateur, a ’exception peut-étre de Lasius neglectus (Van Loon et al. 1990) dont le

statut de “ tramp vraie ” n'est pas complétement établie (Passera 1994).

L’expansion de I’aire des fourmis vagabondes met en jeu deux mécanismes : 1’un
permet 1'établissement d'un nouveau peuplement, I’autre permet son extension. Le premier
est entierement dépendant des activités humaines, puisqu’il n'y a pas de vol de dispersion et
que les femelles inséminées apparaissent incépables de fonder seules, comme cela a été
montré chez L. humile (Keller et Passera 1989) ou chez W. auropunctata (Ulloa-Chacon
1990). Le second est un phénoméne lent: on observe un front de progression avec

conquéte des territoires adjacents a ceux déja colonisés. L'extension se produirait lorsque les
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besoins de la population ont dépassé les capacités alimentaires et les capacités de
nidification du territoire déja conquis (Newell et Barber 1913, Benois 1973). Ce type de
progression est lent en moyenne, mais il peut présenter des épisodes brusques lorsque les
conditions de milieu changent (Cole et al. 1992, Meier 1994). Certains éléments naturels
constituent des barrieres physiques a cette progression (les cours d'eau), d'autres ralentissent

la dispersion (les routes ou autres “ déserts ”’) (Newell et Barber 1913).

3. Les caractéristiques biologiques de Wasmannia auropunctata

Les caractéristiques biologiques de la fourmi électrique recoupent en grande partie
celles que I'on vient d'évoquer pour les tramp species. Nous les détaillons ici en y ajoutant
d'autres particularités qui complétent I'efficacité écologique de cette espéce.

L’espece est trés polygyne : les nids comptant plus de 10 reines ne sont pas rares
et Fabres et Brown (1978) rapportent l'existence d'un nid avec plus d'une centaine de reines.
La polygynie est associée a la stérilité des ouvrieres (Ulloa-Chacon et Cherix 1988).

Les sociétés de W. auropunctata sont polycaliques. Elles restent ouvertes, ce qui
permet d'observer, selon les variations des conditions de milieu, des fusions/divisions des
nids avec échanges de couvain, d'ouvrieres et de reines (Ulloa-Chacon et Cherix 1989,
1994). L’espéce est unicoloniale et les nids sont donc interconnectés en réseau, sans
agressivité entre individus (Ulloa-Chacon 1990). En outre, la fondation est dépendante : les
reines sont incapables de fonder seules (Ulloa-Chacon 1990). Une reine vit environ 14
mois, contre environ 45 jours pour une ouvriére et de quelques jours a quelques semaines

pour un méle (Ulloa-Chacon 1990, Jourdan obs. pers.).

Malgré des déplacements plutot lents, W. auropunctata montre une forte capacité
a exploiter et a monopoliser les ressources alimentaires, grice a un recrutement de masse
rapide et continu : toute ouvriere disponible a proximité est sollicitée. Dans la nature, il n'est
pas rare d'observer de longues colonnes d'ouvriéres montant et descendant le long du tronc
des arbres et des arbustes (Fabres et Brown 1978, Meier 1994). Cette capacité est renforcée
par la sécrétion d'une molécule répulsive qui lui permet d'exclure les especes de fourmis
compétitrices et de monopoliser des ressources alimentaires (Smith 1936, Howard et al.
1982, Meier 1994). Cette molécule (le 2,5 dimethyl-3-isopentylpyrazine) est secrétée par les
glandes mandibulaires. Cette substance constituerait également un signal d'alerte pour le
recrutement de masse d'autres ouvrieres (Howard et al. 1982). Cette phéromone appartient a
la famille des alkylpyrazines dont la production est largement répandue chez les Formicidae
(Formicinae, Dolichoderinae, Ponerinae et Myrmicinae). Il est intéressant de noter que
Linepithema humile produit une molécule de méme type, également secrétée par les glandes
mandibulaires, et apparemment impliquée dans le méme type de contexte (Cavill et
Houghton 1974 in Howard er al. 1982). Cette convergence est tres intéressante dans la
mesure ol ces 2 espéces connaissent un succes colonisateur important, et pour lequel ces

substances pourraient intervenir.
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L’agressivité interspécifique exacerbée (Clark et al. 1982, Howard et al. 1982) est
accentuée par la présence d'un venin puissant, sans doute a base d'alcaloides, comme chez la
fourmi de feu (Howard et al. 1982). L’appareil piqueur a été décrit par Kugler (1978) : cet
auteur a signalé des similarités morphologiques avec 1’appareil piqueur des Solenopsis,
alors que ces 2 genres appartiennent a des tribus distinctes. Signalons également qu’a
I’image des Solenopsis spp et contrairement a4 de nombreuses fourmis, W. auropunctata
utilise son aiguillon et son venin comme un vrai moyen de défense et d’agression contre les
autres fourmis, et accessoirement pour la capture de proies (Schmidt 1986). La piqiire est
toujours infligée au niveau d'une membrane intersegmentaire, du fait de la faible taille de
l'aiguillon (Schmidt 1986).

Le régime alimentaire de W. auropunctata est opportuniste et polyphage, avec un
large spectre de ressources alimentaires (Clark et al. 1982, Lubin 1984, Torres 1984a). Elle
préfere les miellats d'homopteres (jusqu'a 60 % du régime alimentaire : Lubin 1984, Clark
et al. 1982). Par ailleurs, Delabie et al. (1994) ont montré que W. auropunctata est capable
de déplacer et d'établir des populations de cochenilles (Planoccocus citrii) en plantations de
cacao. Rappelons que pour les fourmis qui entretiennent un mutualisme avec les
Homopteres, les miellats fourniraient 1'apport en carbohydrates, alors que les proies et les
cadavres fourniraient les ressources en protéines (souvent ces fourmis tuent ou transportent
des cadavres d’homopteres pour compléter leur régime en protéines) (Way 1963). Mais
W. auropunctata se comporte aussi comme un prédateur tres agressif d'invertébrés (Clark
et al. 1982, Lubin 1984, Torres 1984a) et consomme occasionnellement de la matiére
organique (excréments et matiere en décomposition) (Torres 1984a) ou des éléments
végétaux (nectar floral ou extrafloral, graines, fleurs, débris végétaux voire champignons...)
(Clark etal. 1982, Lubin 1984, Horvitz et Schemske 1984, 1990, Torres 1984a, Meier
1985, 1994). La consommation de graines intervient peu dans le régime alimentaire de
W. auropunctata (Clark et al. 1982, Torres 1984a) par rapport a ce qui s'observe chez
d'autres tramp species, comme Solenopsis invicta aux Etats-Unis (Ready et Vinson 1995,
Morrison et al. 1999). Néanmoins, Kaspari (1996b) a montré, en forét dense au Costa Rica,
que W. auropunctata intervient de fagon non négligeable dans un assemblage de fourmis
granivores : elle fait partie des 20 especes les plus fréquentes parmi un total de 44 especes
impliquées dans la consommation de graines contenues dans des déjections d'oiseaux. Elle
montre une préférence pour les graines de petite taille (0,3 a 0,7 mm). Clark et al. (1982)
signalent une plus grande contribution des éléments végétaux au régime alimentaire de
W. auropunctata en période seéche (au moins aux Galapagos), soulignant ainsi le grand
opportunisme alimentaire de cette espece. Enfin, W. auropunctata consomme fréquemment
du nectar extra-floral en région néotropicale, ce qui pourrait constituer une source de
carbohydrates alternative aux miellats d'Homopteres. W. auropunctata a notamment été
observée sur les nectaires extra-floraux de plantes appartenant aux familles suivantes :
Broméliacées, Cactacées, Costacées, Leguminosées, Mimosées, Moracées, Orchidacées,

Passifloracées, Vochysiacées, Zingiberacées (Bentley 1977 in Pollard et Persard 1991,
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Horvitz et Schemske 1984, 1990, Meier 1985, Oliveira et al. 1987, Oliveira et Brandao
1991, Jaffe et al. 1995, Wetterer 1997a). Dans ce cadre, W. auropunctata participerait a la
protection des plantes a nectaires extra-floraux contre les herbivores (Schemske 1980,
Oliveira etal. 1987, de la Fuente et Marquis 1999). Selon Brandao et Paiva (1994),
W. auropunctata serait également capable de mettre en ceuvre des comportements de
cleptobiose : ces auteurs ont observé au Brésil le vol de proies récoltées par une espéce de
Pheidole sp., alors que la seule entrée du nid de leurs victimes avait été neutralisée pour

éviter tout recrutement de renfort.

L’opportunisme alimentaire est renforcé par une activité continue des colonies :
aux Galdpagos, Clark er al. (1982) ont observé un rythme d’activité continue, avec des
ouvrieres actives quel que soit le moment de la journée. En outre, on trouve des fourageuses

méme lorsqu’il pleut (Tennant 1994, Jourdan obs. pers.).

Trés peu exigeante pour les sites de nidification (Torres 1984a, Ulloa-Chacon
1990, Byme 1994), W. auropunctata ne construit pas de véritable fourmiliere ou nid. C'est
une espece plutdt terricole pour I'établissement de ses colonies. Elle tolére une large gamme
de substrats a la surface du sol, mais elle peut parfois s’établir dans la végétation (Torres
1984a), comme sous les stipes de certains palmiers ou bananiers, (Way et Bolton 1997,
Jourdan obs. pers.) ou dans les parties aériennes de végétaux, comme certaines plantes a
domaties telles que Conostegia setosa, ou des épiphytes telles que Aechmea bracteata ou
Tillandsia spp. (Tennant 1994, Dejean et al. 1995, Dejean et Olmsted 1997, Alonso 1998).
Le plus souvent, on trouve des colonies dans la litiére entre des feuilles mortes agglomérées,
sous des pierres, dans du bois en décomposition, entre des racines, dans des cavités
préformées (branche creuse, fissure de rocher...), sous I'écorce aux pieds de vieux arbres ou
a l'insertion des feuilles de certaines plantes (palmier, cocotier, bananier...). En saison seche,
elle aurait tendance a enfouir ses colonies dans le sol (jusqu’a 30 cm (?) selon Abedrabbo
1994) notamment au pied des arbres (Fabres et Brown 1978) et Ulloa-Chacon (1990)
observent une utilisation préférentielle de substrats différents entre saison humide (litiere et
pierre) et séche (morceau de bois), c’est-a-dire un refuge vers des substrats plus favorables
(plus humides). D'une maniere générale, les micro-habitats humides seraient privilégiés
(Spencer 1941, Kuznesov 1951, Clark eral. 1982). Les agrégats sont trés mobiles et
déménagent a la moindre perturbation, ce qui leur permet de supporter, entre autres, la
proximité de I'Homme (Ulloa-Chacon 1990, Passera 1994).

Tous ces caracteres conférent a W. auropunctata une plasticité écologique
exceptionnelle, qui la prédispose a étre déplacée par 'Homme dans la ceinture tropicale.
Bien que les modalités soient encore mal connues, son activité au détriment des faunes
locales a déja été observée aux Galdpagos (Clark ef al. 1982, Lubin 1984) ou l'espéce tend a

saturer les biotopes envahis (Meier 1994), allant méme jusqu'a former “ en maints endroits
un véritable tapis vivant de fourmis ” (Holldobler et Wilson 1994). Cette monopolisation de
I’espace contraste avec la situation observée dans son aire d'origine. En Amérique tropicale,

W. auropunctata est une fourmi discréte dans les milieux forestiers natifs (Levings 1983,
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Horvitz et Schemscke 1990, Tennant 1994), elle ne domine jamais les communautés
forestieres (0,05 2 0,13 nids/m* au Costa Rica et au Panama : Levings et Franks 1982,
Tennant 1994). Mais, elle peut ponctuellement pulluler et dominer a I'occasion de
I'ouverture du milieu (chablis, déforestation, zone agricole) (Moutinho et al. 1993, Cabrera
et Jaffe 1994, Fowler et Delabie 1994, Perfecto et Snelling 1995, Quiroz-Robledo et
Valenzuela-Gonzalez 1995). Cover (in Tennant 1994) a observé au Pérou des densités
supérieures dés qu'il existe des “ trous ” dans la canopée. Elle peut devenir dominante dans
les milieux anthropiques et perturbés : paturages, plantations de café ou de cacao, bord de
routes, zones secondaires, zones urbaines... (Delabie et Fowler 1993, Moutinho ef al. 1993,
Majer et al. 1994a, 1997, Delabie et al. 1998). En dehors des phénomenes compétitifs avec
les autres espéces de fourmis, les facteurs abiotiques pourraient donc jouer un rdle dans

I'intensité de son expression (Fowler et Delabie 1993, Meier 1994).

Il. Aire originelle de distribution et zones d’introduction

Originaire d'Amérique Tropicale, Wasmannia auropunctata est I’espece du genre
qui a la plus grande aire de répartition géographique (Kempf 1972, Brandao 1991) : elle se
rencontre naturellement depuis les Caraibes jusqu'au Nord de I'Argentine en passant par
I'Amérique Centrale (depuis le Sud du Mexique), principalement en plaine mais aussi en
altitude, jusqu'a au moins 1000-1100 m comme observé en Colombie ou en république
Dominicaine (Fabres et Brown 1978), voire 1500 m comme au Costa Rica (Longino et
Nadkarni 1990).

Au cours des dernieres décennies, elle a été répandue accidentellement par
I'Homme dans la ceinture tropicale du globe (Figure 21) et I’on peut aujourd’hui la
considérer comme pantropicale.

Elle est présente aux Bermudes (Hilburn er al. 1990), en Californie (Nickerson
1983), en Floride (Wheeler, 1929, Spencer 1941), au Cameroun (De Miré 1969) et au
Gabon depuis 1914 (Santschi 1915). Dans le Pacifique, on la rencontre dans l'archipel des
Galédpagos (Siberglied 1972), sur I'lle Cocos au large du Mexique (Forel 1902b), aux iles
Salomon depuis le début des années 60 (Macfarlane in Waterhouse et Norris 1989), en
Nouvelle-Calédonie avant 1972 (Fabres et Brown 1978), a Wallis et Futuna (Gutierrez
1981), au Vanuatu (Chazeau comm. pers.) et enfin 2 Hawaii (VanGelder comm.pers.). Elle
serait également présente sur l'ile de Sumatra (Bruneau de Miré comm. pers.) et au Congo
dans la région de Pointe Noire (Veysseyre comm. pers.). Enfin, elle aurait été¢ observée dans
l'ex-Zaire par Meer Mohr (1927 in Fowler et al. 1994). On trouvera a I'annexe 3 le détail de
ces introductions.

Des populations ont été observées ponctuellement dans des jardins botaniques ou
zoologiques : par exemple, dans des serres tropicales & Kew Garden pres de Londres (en
1927, elle y était méme la plus commune Donisthorpe 1927a), 2 Winnipeg (Ayre 1977), en

Colombie Britannique (Naumann 1994) ou encore au Zoo Toronto (Anonyme 1979). Mais
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aucune population spontanée ne semble pouvoir s'établir dans ces localités en raison de la
rigueur de l'hiver, W. auropunctata ne suppbrtant qu'un climat tropical ou subtropical
(Creighton 1950).

Dans le Pacifique, elle est réguliérement interceptée par les services de quarantaine,
ce qui confirme son caractére de tramp species : a Hawaii (Wilson et Taylor 1967a), en
Nouvelle-Zélande (Keall 1980b) et en Australie (Wilson et Taylor 1967a).

Il. Historique de l'invasion de la Nouvelle-Calédonie : milieux
anthropiques et milieux primaires

“...La-bas sur la céte, ot pullulent les petites fourmis électriques...
D. Gorodé 1985

»

A. Origine de l'invasion

L’introduction accidentelle de Wasmannia auropunctata en Nouvelle-Calédonie a
vraisemblablement eu lieu entre 1960 et 1970. Elle a été signalée pour la premiere fois en
1972 a Port Laguerre (Cote Quest), puis en 1974 a Monéo (Cote Est), alors qu'elle était
absente en janvier 1955 (E.O. Wilson comm. pers.). En 1978, lorsque Fabres et Brown
publient la premiére note a son sujet, elle semble sporadiquement distribuée sur le
territoire : seuls quelques foyers isolés sur la cdte Ouest et sur la c6te Est ont été identifiés
(Figure 22). La plupart de ces sites correspondent a des sites anthropiques (habitations,
jardins, zones maraichéres, plantations de café) et un seul site en milieu naturel (Fony
Boya). Mais 1I’étude de spécimens récoltés la méme année par Peck et Peck et par Kuschel
(Australian National Insect Collection) laisse penser que l'espéce était déja bien établie et

plus largement distribuée dans la nature dés cette époque (Figure 22).

Différentes hypothéses peuvent expliquer son introduction accidentelle : avec
I'importation de grumes, de plantes ou de marchandises en provenance d'Amérique
Tropicale. L hypothése la plus sérieuse serait une arrivée sur le territoire par l'intermédiaire
de lots de  mycorhizes  destinés aux plantations de  pins  Caraibe
(Pinus caribeea var hondurensis (Wild)). Les premiers essais d'implantation de cet arbre
datent de 1957, a partir de l'importation de graines seules (Cremieére et Ehrhart 1990).
L'échec de ces premiers essais conduit, a partir de 1963, a de nouvelles tentatives avec
importation simultanée de lots d'organismes symbiotiques en provenance du Honduras ou
du Costa Rica (Lemire Pecheux 1996). On peut imaginer que certains lots aient é&té
contaminés par W. auropunctata, d’autant que le site de Port Laguerre (premiere localité ou
l'espéce a été signalée) est un lieu ou des pépinieres ont €té mises en place. La faible taille
de cette fourmi, associée a son mode de fondation, permettent de penser qu'une certaine
latence a pu exister entre l'arrivée de l'espece et le moment ou les populations ont atteint un
niveau susceptible de les faire remarquer, processus assez général pour les invasions par des

insectes sociaux (Moller 1996).
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Moins de 25 ans ont été nécessaires & W. auropunctata pour se disperser dans la
quasi-totalité de I’archipel : les 33 communes de la Grande Terre, les Iles Loyauté, I’Tle des
Pins et méme 1'ile de Walpole, pourtant trés isolée et inhabitée. Seules les fles Belep et Tiga
semblent encore épargnées, ainsi que plupart des flots du lagon. Compte tenu de Ia faible
capacité de propagation des reines, les activités humaines ont certainement joué un grand
role dans cette dispersion, par le déplacement de marchandises, de matériaux ou de plantes
contaminés, a l'image de la situation décrite au Cameroun par Bruneau de Miré (1969). Les
programmes de reforestation en Pin Caraibe (Kohler 1984) ou la relance de la filiere café
aupres des populations Mélanésiennes a partir de 1978 (Kohler et Pillon 1987) ont

notamment pu favoriser son extension.

Néanmoins, a I'occasion de pluies fortes, on observe a la surface de certains cours
d'eau des amas dérivants plus ou moins compacts de W. auropunctata vivantes. Ces amas
peuvent étre ou non supportés par des débris végétaux. Cette flottaison a pu permettre
ponctuellement la colonisation de certains territoires (zones d'habitations dans la région de
Ponérihouen : Cochereau comm. pers.). Ce phénomene est connue pour plusieurs espéces
de fourmis d’Amérique tropicale (Jaffé 1993) et il a été établi que ce type de flottaison
permet la colonisation de nouveaux territoires pour S. invicta (Morill 1974) et L. humile
(Barber 1916) aux Etats-Unis. Des agrégats flottants de W. auropunctata ont également été
observés a pres d’1 km du rivage, dérivant sur le lagon Sud (Hannecart comm. pers.). Avec
des éléments végétaux de plus grande taille (bois flotté), des colonies pourraient ainsi &tre
entrainées en mer (comme cela a été observé par Wheeler (1916) pour d'autres Formicidae
avec du bois flotté sur une ile au large du Brésil). Si ce processus souligne un risque de
colonisation des ilots proches du littoral néo-calédonien, il n’explique pas la colonisation de

I'ile Walpole beaucoup trop éloignée, pour laquelle on retient I’implication humaine.

B. Invasion des milieux natifs

Le territoire calédonien n'est cependant pas complétement envahi. Il subsiste de
nombreuses zones exemptes de W. auropunctata, en particulier en altitude ou dans les
régions ot 1'Homme est peu présent, comme le domaine ultrabasique du Sud Ouest, les
massifs du Humbolt et du Kouakoué, ou le massif micashisteux du Nord-Est (Mont Colnett,
Mont Ignambi). La Figure 23 schématise l'intensité du phénoméne invasif, dont 1’ampleur
variable met en évidence l'influence de 'Homme : les communes les moins touchées sont les
moins peuplées, ou celles ou les populations sont concentrées sur des zones restreintes de la
commune (Thio, Yaté, Mont Dore).

Mais, I’envahisseur s’étend progressivement aux milieux natifs. Les travaux de
Guilbert et al. (1994) et Guilbert (1994) ont attiré I’attention sur cette invasion et nous
avons, dans un travail préliminaire, établi que les habitats sur roches ultrabasiques sont aussi
envahis (Jourdan 1997), malgré leur résistance naturelle générale (Jaffré et al. 1994,
Chazeau 1997). Des spécimens examinés dans les collections de I'ANIC (Australian

National Insect Collection) permettent d'établir que le phénomene n'est pas récent : en
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1984, Monteith et Cook récoltaient des ouvriéres en milieu ultrabasique (réserve forestiére
de la Thy, Riviére des Pirogues).

W. auropunctata n’est pas limitée aux plaines : des populations ont été observées
jusqu'a 400 m d'altitude aux Monts Koghi, dans le Sud, et a plus de 600 m d'altitude au
Mont Panié, dans le Nord. L’examen des collections de I’ANIC complete nos observations
de terrain : elle a été récoltée a3 500 m d'altitude au col des Roussettes, et déja aux Koghis,
par Peck et Peck en 1978 ; a2 450 m d'altitude au Pic Amou par Kuschel 1a méme année ; a
900 m d'altitude aux Monts Dzumac et entre 600 m et 750 m d'altitude sur le Mandjélia, par
Monteith et Cook en 1984. Comme une tres faible surface du territoire est située au-dessus
de 900 m, il est donc acquis que I’altitude ne constitue pas une barriere a l'expansion de

I'envahisseur.

C. Les nuisances

“ Les tribus de la Céte Ouest ont déja commencé a subir les effets néfastes de l'introduction des
pinus : cet arbre a produit des milliers de petites fourmis, qui donnent la gale et détruisent les plantations
de café. Attaqué par ces fourmis, on ne peut avoir d'autre défense que de se jeter a l'eau. Mais pour sauver
le café, il n'y a rien a faire : a cause des fourmis des pinus, les gens ont été contraints dabandonner leurs
anciennes cultures qui assuraient leurs revenus. ”

Propos d'un mélanésien in J. M. Kohler, 1984

L'invasion de Wasmannia auropunctata a une incidence sensible sur les activités

humaines, directement ou de maniére induite.
L] Perturbations directes

Elles sont liées a sa piqfire treés irritante qui lui vaut des noms vernaculaires
évocateurs : “little fire ant ” pour les anglophones, “ abdelaya ” pour les hispanophones,

»”

“ formiga pixixica 7 pour les brésiliens, “ petite fourmi de feu ” aux Antilles Francaises,
“ albayalde ” a Porto Rico, “ tchabe ” au Cameroun, “ hormiga colorada ” aux Galapagos,

ou encore “ fourmi électrique ” en Nouvelle-Calédonie. Ces perturbations sont de 2 ordres :

= Perturbations économiques

* Le maraichage, l'arboriculture, la caféiculture ou les travaux agricoles
(cueillette) sont fortement perturbés (Spencer 1941, Wolfenbarger 1947, Osburn 1948). La
désaffection pour la caféiculture en Nouvelle-Calédonie est souvent imputée a l'invasion du

territoire par la fourmi électrique (Deloumeau 1995).

* On estime que I’invasion a, ou aura a terme, un impact sur le tourisme,
puisque les sites les plus envahis ont tendance a étre évités par I'Homme. En particulier
lorsque ces sites sont aménagés a des fins touristiques, la désaffection du public peut se
solder par un coit économique, par perte d’usage d'infrastructure. Une évaluation de cette
désaffection, semblable a celle menée au Texas avec S. invicta (Erwin et Tennant 1990),

devrait étre entreprise.
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Tableau 12 : Liste des Homopteres pour lesquels un mutualisme avec W. auropunctata a été observé

_06-

Espéces d"Homopteres observées Plantes hétes Régions Références bibliographiques
Aphidae : Aphis gossypii sur Cotonnier (Gossypium sp.) République Dominicaine  Menozzi et Russo (1931)
Coccidae : Pseudococcus sp sur Inga vera en caferaies
Coccidae : Saissetia sp. Cameroun Bruneau de Miré (1969)
Psylloidea  : Mesohomotoma sp.

Psylloidea  : Phacopteron sp. sur Okoumé (Aucoumea klaineana) Grimaldi (in Bruneau de Miré 1969)
Coccidae : Pseudococcus spp. sur Cacao (Theobroma sp.) Muller et al. (1970)
Fulgoroidea : Tarophagus proserpina sur Taro (Colocasia spp.) Wallis et Futuna Gutierrez (1981)
Aphidae : Toxoptera citricida sur Citronnier (Citrus spp.) Porto Rico Michaud (1998)
Aphidae : Toxoptera aurentii sur Agrumes Floride Nielsson et al. (1971)
Coccidae : Planococcus citrt sur Cacao (Theobroma sp.) Brésil Delabie et al. (1994)

sur Agrumes (Citrus spp.) Floride Spencer (1941)

sur Café (Coffea sp.) Porto Rico Smith (1936)
Coccidae:  Cerastoplastes ceriferus et sur  Manguier  (Mangifera indica), Nouvelle-Calédonie Cochereau (comm. pers.)

C. rubens Jamelonier (Syzygium lateriflorum),

Niaouli (Melaleuca quinquenervia),
“Acajou” (Semecarpus atra), Pinus
Caraibeae et Citrus spp

Coccus viridis sur Citrus spp., Frangipanier (Plumeria
alba), Coffea spp.

C. elongatus sur Citrus spp.
Pulvinaria psidii & Pulvinaria sp. sur Frangipanier (P. alba), Coffea spp.,
Goyavier (Psidium guajava)
Saissetia nigra sur Citrus spp, Frangipanier (P. alba) et
Coffea spp.
Saissetia hemispherica sur Coffea spp.
Aphidae : Aphis sp. ( Pucerons noirs) sur Manguier (M. indica) Jourdan (obs. pers.)

Psyllidae : espice indéterminée sur Acacia spirorbis Chazeau et al. (1997)
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* W. auropunctata peut perturber des installations électriques, a I’image
de ce qui a déja été observé avec Solenopsis invicta aux Ftats-Unis (Vinson et Mc Kay
1990), Lasius emarginatus (Jolivet 1986) et L. niger (Passera comm. pers.) en France, ou
Technomyrmex albipes en Nouvelle-Zélande (Little 1984). Ainsi, en Nouvelle-Calédonie, on
a répertorié l'accumulation de fourmis dans certains appareils (transformateurs, relais
téléphoniques...) ou boitiers de connexion (arrosage automatique...), ce qui peut méme
provoquer des courts-circuits (Hannecart comm. pers.). Les fourmis pourraient étre attirées

par les champs électro-magnétiques (Vinson et Mc Kay 1990).

* Enfin, des témoignages font état de conséquences sur I'élevage
(Cochereau comm. pers.) : prédation sur de jeunes lapereaux et poulets, exclusion du bétail
de certaines aires de paturages envahies, aveuglement de chats et de chiens domestiques par
conjonctivite résultante de piqilires répétées - phénomene également rapporté par Wetterer
(1997b) aux Iles Salomon -. Mais en I’absence d’enquéte zootechnique ou vétérinaire, il est
difficile d’évaluer I'importance de la nuisance en ce domaine. On remarquera que des
atteintes similaires ont été décrites cliniquement (ulcérations de la conjonctive) aux Etats-
Unis sur des veaux, en réponse a la piqlire de la fourmi envahissante Solenopsis invicta
(Joyce 1983 in Jemal et Hugh—Jones 1993).

= Problémes de santé publique

* W. auropunctata pénétre facilement dans les maisons et peut y établir
des nids (Spencer 1941, Klotz et al. 1995, Delabie et al. 1995). Elle serait particuli€érement
attirée par des aliments gras, voire le linge sale (Spencer 1941, Fernald 1947, Smith 1965).
Elle pourrait aussi poser des probleémes de contamination en milieu hospitalier, du fait de sa
capacité a envahir ce type d'infrastructures (Fowler et al. 1993, Bueno et Fowler 1994), mais
I'incidence sanitaire de contamination par des fourmis est controversée (Passera comm.
pers.). En Nouvelle-Calédonie, elle pose des problemes en habitat traditionnel mélanésien

ou elle est capable d'établir des nids et interférer alors avec la vie des habitants.

* Sa piqgiire douloureuse pose un probléme sanitaire direct : il y a une
réaction cutanée qui peut durer plusieurs jours, avec des démangeaisons plus ou moins
intenses. Chez certains sujets, des phénoménes allergiques ont é&té signalés

(hypersensibilisation a la piqglire : Spencer 1941, Cohereau comm. pers.), sans jamais avoir

la gravité observée pour S.invicta aux FEtats-Unis (Jemal et Hugh-Jones 1993, Vinson

1997) ou pour certaines Myrmecia sp. en Australie (Shattuck 1999), ou l'allergie peut aller

jusqu'a nécessité 'hospitalisation du sujet voire entrainer la mort de la victime.

L Perturbations induites

W. auropunctata est impliquée dans de nombreuses relations mutualistes avec une
large gamme d’Homoptéres. Ce mutualisme avec les Homopteres s’observe en

Nouvelle-Calédonie comme ailleurs (Tableau 12). Ce mutualisme se traduit par des
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problémes phytosanitaires : attaques des cultures par les Homoptéres protégés par la fourmi
(voir ce qui est décrit en plantations de cacao au Brésil : Delabie 1990, Delabie et al. 1994),
mais aussi par une action spectaculaire sur les paysages, en particulier en savanes (Figure
23"). On y observe des “ explosions ” de fumagine, de plus en plus fréquentes et de plus
en plus importantes, en particulier en saison séche : la surface des feuilles des niaoulis se
couvre d'un feutrage mycélien noir, prolifération d'un ascomycéte (Meiola sp.) sur des
miellats abondants, conséquence des pullulations de la cochenille Cerastoplastes rubens
mutualiste de W. auropunctata (Cochereau comm. pers). Ce phénomene est classique, il
peut étre observé ponctuellement a 'occasion de la pullulation de nombreux Homopteres
sur de nombreuses variétés d'arbres et d'arbustes, en association avec plusieurs autres espéces
de fourmis mutualistes. Mais, on remarque ici la constante implication de W. auropunctata,
qui semble directement responsable de cette prolifération explosive par son efficacité a
exploiter et protéger les pullulations d'Homoptéres. Des explosions de fumagine liées a
plusieurs autres cochenilles ont été aussi observées sur des fruitiers (manguiers,
frangipaniers, citronniers...), toujours en présence de W. auropunctata. La présence de
fumagine signale la présence de fortes populations de I'envahisseur et souligne l'ampleur du
phénomene invasif dans le paysage calédonien. En outre, la répétition de ces pullulations
spectaculaires pourrait affaiblir les végétaux qui en sont victimes avec des conséquences

inconnues pour le devenir des écosystémes et des paysages.

Cochereau et Potiaroa (1995) signalent aussi I'interférence de W. auropunctata
avec un programme de lutte biologique en plantations de café : prédation lors de
I'émergence de 1’hyménoptére auxiliaire Cephalonomia stephanoderis, introduit contre le

scolyte du grain de café Hypothenemus hampei.

L’action de cette petite myrmicyne n’est pas toujours néfaste, puisqu’elle se
comporte parfois en véritable auxiliaire de lutte biologique et peut éliminer certains
parasites agricoles.

Selon Menozzi et Russo (1931), elle fournirait une protection contre certaines
cochenilles en plantations de café en République Dominicaine (bien qu'elle en éleve
d’autres).

Au Cameroun, les planteurs de cacao de la région de Kribi utilisent
W. auropunctata comme auxiliaire biologique contre une espéce de Miridae (Sahlbergella
singularis), déplacant la fourmi de plantations en plantations malgré la nuisance de sa
pigiire (Bruneau de Miré 1969). La protection offerte par W. auropunctata a certaines
Pseudococcus pourrait aussi avoir une action indirecte positive contre la pourriture brune
des cabosses du cacaoyer (Phytophtora palmivora) car des bactéries associées a ces
cochenilles seraient antagonistes de 1'agent pathogéne (Muller et al. 1970).

Aux fles Salomon, MacFarlane (in Waterhouse et Norris 1989) signale une
prédation efficace contre une autre Miridae (Amblypelta cocophaga) sur cocotier.

En Martinique et en Guadeloupe, Jaffe eral. (1991) proposent d'utiliser

W. auropunctata comme auxiliaire contre des charangons du citronnier Diaprepes sp.
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(prédation exercée sur les ceufs et le premier stade larvaire) alors qu’au Vénézuéla, Goitia et
Cerda (1998) indiquent que W. auropunctata pourrait étre utilisée comme prédateur du
charangon du bananier Cosmoplites sordidus.

Au Brésil, Majer et Delabie (1993) envisagent une utilisation potentielle en
plantations de cacao. Pollard et Persad (1991) proposent de l'utiliser contre le psylle du
faux mimosa Heteropsylla cubana. '

Signalons toutefois la variabilité et I’ambiguité des relations entretenues avec les
psylles : en Nouvelle-Calédonie, W. auropunctata semble favoriser une espéce inféodée aux
Gaiacs (Acacia spirorbis) dans les zones sclérophylles (Chazeau et al. 1997) et Bruneau de
Miré (1969) fait état de la protection de 2 especes de psylles sur okoumé et cacao (Tableau
12).

Néanmbins, son efficacité d'auxiliaire biologique est controversée : Souza et al.
(1998) estiment au contraire que W. auropunctata ne permet pas le contrble des
phytophages en plantations de cacao au Brésil, en raison de fortes fluctuations saisonniéres

de ses effectifs.

IV. Cycle biologique et vol nuptial de Wasmannia auropunctata:
état des connaissances et compléments acquis en
Nouvelle-Calédonie

A. Cycle de développement: durée du cycle, production des
sexués et fusion/division des colonies

Le développement post-embryonnaire de Wasmannia auropunctata comprend 3
stades larvaires, suivis d’'une nymphe nue (Figure 24). Le déterminisme de la caste de
I'individu (reine ou ouvriére) interviendrait au cours du troisiéme stade. La durée du
développement est de 35 a 40 jours pour l'ouvriére, mais n'est pas établie précisément pour

les méles et les femelles (plus de 50 jours) (Ulloa-Chacon 1990, Jourdan non publié).

1) Observations en Nouvelle-Calédonie

Des observations réalisées au cours de 2 cycles annuels, dans la nature, nous ont
permis de noter la production de couvain sexué (L.3) depuis la fin aofit jusqu’aux mois de
mars-avril. De femelles ailées sont présentes entre septembre-octobre et avril-mai, les méles
seulement entre septembre-octobre et janvier-février. Cette période couvre prés de 8 mois
de l'année.

On ne peut a proprement parler de nids chez W. auropunctata, mais plutdt
d'agrégats qui, a I’échelle d'une zone, constituent une colonie “composée”. Comme pour
les autres espéces vagabondes, 1'extréme polygynie et I'unicolonialité des sociétés rendent les
limites des nids trés floues, les colonies apparaissent trés diffuses, constituées par un

ensemble de sous-unités interconnectées. Comme Ulloa-Chacon (1990), on observe sur le
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Figure 25 : Fréquences des 3 types d'agrégats, observées en Octobre 1996, dans les 3 zones étudiées

Tableau 13 : Paramétres de distribution des agrégats dans chacun des 3 milieux étudiés (Octobre

1996)
Pin MKog FKog
ID des nids (Var/moy) 0,66 0,74 0,66
Indice de Green (mesure de -0.018 -0.014 -0.017
I'agrégation des nids)
Test de conformité du Khi® X2=12»60 X2=14,03 X2:12’50
x2=ID (n-1) 0.00
,001 0,001 0,001
n= 20, dI=19 p= p= p<

(Pin=Forét Sclérophylle, Mkog= Maquis ultrabasique, Fkog=Forét dense sur ultrabasique)

Tableau 14 : Résultats des dénombrement de nids et de reines, réalisés en Octobre 1996, dans les 3

milieux étudiés (n= 20 quadrats/milieu)

Pin MKog FKog

Nbre agrégats R+ 28 6° 5°
Nbre agrégats R- 42 9° 5°
Nbre agrégats O S 2 3
Nbre total de nids 75 17 13
Nbre moyen de nids/m’ 3.75+1,58 0,85+0,79 0,65+0,65
Nbre total de reines 86 10 7
Nbre moyen de reines/nid 1,15+2,30 0,59+0,91 0,540,75
Nbre moyen de reines/m’ 4,3+£5,75 0,5+1,24 0,4+0,73

(Pin=Forét Sclérophylle, Mkog= Maquis ultrabasique, Fkog=Forét dense sur ultrabasique)
* présence de couvain de sexués dans au moins un agrégat (L3 ou nymphes)
1 présence de sexués ailés récemment émergés dans au moins un agrégat
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terrain 3 types d'agrégats : avec reines et couvain (R+), sans reines mais avec du couvain (R-
) ou uniquement composés d'ouvrieres (O). Des observations réalisées au cours des
différentes saisons nous ont permis d'observer la présence de ces 3 catégories pendant toute
I'année, mais leurs proportions respectives varient au cours du temps. En saison chaude et
humide (décembre-avril), il y a peu d'agrégats R-. Par contre en saison séche et fraiche
(Aoiit-Novembre), les agrégats R- sont dominants. En outre, en saison fraiche, les agrégats
semblent moins nombreux et leur taille plus importante (plus de spécimens présents).
Toutefois, il ne nous a pas été possible de préciser quantitativement ces variations
saisonniéres. Néanmoins, nous avons évalué la densité et la distribution des peuplements de
W. auropunctata en Octobre 1996 (i.e. pendant la saison séche et chaude) dans 3
conditions de milieu. Cela nous permet d'avoir une idée de la pression de l'envahisseur sur
les milieux pendant la période de I'année ou son abondance est la plus faible dans la nature
et o ’on assiste au démarrage de la production de sexués (d'aprés les observations

ponctuelles de terrain et d'aprés les observations du chapitre 3).

Matériel et méthodes. Dans 3 milieux différents (forét sclérophylle, forét dense sur
ultrabasique et maquis sur ultrabasique), nous avons évalué la densité et la distribution
spatiale des agrégats a partir de leur dénombrement au niveau de quadrats (1m*1m),
distribués au hasard dans les stations. Les parcelles étudiées correspondent aux sites envahis
utilisés dans le chapitre 3 (se reporter a ce chapitre pour leur description). Dans chaque
parcelle, 20 quadrats ont été explorés. Nous avons également €valué la contribution des

différents types d'agrégats (O, R+, R-) et noté la présence ou non de couvain sexué.

Résultats. Dans chaque milieu, nous avons caractérisé la distribution spatiale des
nids a partir du calcul de I’indice de dispersion (ID= Var/Moy). Puis nous avons réalisé un
test de conformité du chi’ (avec x’=ID (n-1), puisque n <30), afin de voir si la distribution
observée est conforme a la distribution théorique a laquelle elle se rapporte. Nous avons
aussi utilisé I'indice de Green, formule pour évaluer l'agrégation des nids. Les résultats sont
présentés dans le tableau 13. Dans les 3 milieux, la distribution observée des nids ne differe
pas significativement d'une distribution de Poisson : les nids sont distribués au hasard et il
n'y a pas d'agrégation entre eux, au moins pendant la saison séche, ou les populations sont

les plus faibles.

Si les 3 catégories d'agrégats sont présentes (O, R+, R-) dans les milieux, leur
contribution aux peuplements est différente (figure 25). Les proportions de chaque
catégorie sont a peu prés identiques dans les 3 habitats. On s'apergoit que les agrégats R+
constituent environ le tiers des agrégats rencontrés (>35 %), quel que soit le milieu. Les
agrégats R- sont majoritaires (fréquence> 50 %) en forét sclérophylle et en maquis minier,
leur contribution est plus faible en forét dense mais égale a celle des agrégats R+ (plus de
38 %). Les agrégats constitués seulement d'ouvrieres participent peu en forét sclérophylle et

en maquis, mais représentent plus de 20 % du total en forét dense. Cette observation est

~97 -



Chapitre 2 - Présentation de Wasmannia auropunctata

cependant a mettre en perspective avec la faible densité observée en forét dense. D'ailleurs,
le peuplement de Pindai apparait plus dense et plus riche en reines (Tableau 14). Nous
avons alors comparé les 3 peuplements pour voir si les différences sont significatives. Pour

se faire nous avons réalisé des analyses de variance, aprés avoir transformé les données en

A/x+0,5 du fait de la distribution de Poisson (Sokal et Rolf 1995). Il apparait que les
peuplements sont significativement différents du point de vue de la densité de nids par m’
(F(2,57)=51,128, p<0,001) et du nombre de reines par m’ (F(2,57)= 10,219 p < 0,001).
Un test de Scheffe (p=0,05) réalisé a posteriori nous permet de confirmer que la population
de Pindai est significativement différente des 2 populations des Monts Koghis pour les 2
caracteres. Par contre, en ce qui concerne le nombre de reines par nids, les populations ne
sont pas significativement différentes (F(2,102)=0,647, p=0,52). Le peuplement de Pindai

est beaucoup plus dense, mais les populations de reines sont au plus bas dans les nids.

Au cours du dénombrement des agrégats et des reines, nous avons pu observer la
production de couvain sexué dans les 3 milieux étudiés (dans des agrégats R+ et R-). A
Pindai, nous avons observé la présence de nymphes et méme de sexués déja émergés
(majoritairement des males et quelques femelles, mais toujours observés avec une
proportion de nymphes de sexués non négligeable) alors qu'aux Monts Koghi, nous n'avons
observé que des larves III de sexués. Ces observations indiquent l'existence de légers
décalages pour la production de sexués entre agrégats d'une localité mais aussi des
décalages entre localités. L'observation a Pindai de méles émergés pour trés peu de femelles
et associés toujours a un stock de nymphes non émergées, laisse supposer une émergence
des males plus précoce que celle des femelles. Des observations ponctuelles réalisées
pendant toute 1'étude vont dans le méme sens, méme si nous n'avons pas eu l'occasion de

valider quantitativement cette tendance.

A P’occasion du dénombrement des quadrats, aucun nid d'autres Formicidae n'a
été observé en forét sclérophylle. Par contre, en maquis sur ultrabasique, 2 nids de
Brachymyrmex obscurior (dont un sous une pierre sous laquelle se trouvait également un
nid de W. auropunctata) ont été inventoriés, alors qu’en forét dense un nid de Camponotus

gambeyi ainsi qu'un nid de Crematogaster sp. ont été répertoriés.

2) Discussion

a) Production et renouvellement des sexués

Dans I’aire d’origine de W. auropunctata, on observe des sexués ailés presque
toute I'année, du moins de janvier a4 octobre-novembre pour les femelles, et uniquement
pendant la période de janvier a juin pour les madles (Ulloa-Chacon 1990). En
Nouvelle-Calédonie, les observations de terrain indiquent une production probable pendant
prés de 8 mois. Nos observations réalisées en forét sclérophylle laissent penser que
I’émergence des miles et des femelles n’est pas synchrone : les miles apparaitraient dans

un nid avant les femelles et il semble exister de légers décalages pour 1'émergence des
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sexués entre les différents agrégats d'une méme zone. Ce phénomene a déja été observé

pour une autre tramp species, Linepithema humile (Passera et Keller 1994).

En outre, la situation est variable selon les régions du territoire. Un décalage a été
observé entre les stations coticres et les zones d’altitude : sur la c6te Ouest, I'apparition du
couvain sexué est plus précoce en plaine qu'en altitude (d'au moins 3 semaines),
vraisemblablement sous le contréle des conditions microclimatiques locales. Nos
observations en saison séche sont en concordance avec celles d'Ulloa-Chacon (1990) qui a
montré que dans la nature on assiste a l'apparition de couvain sexué lorsqu'il y a peu de
reines par agrégats et que les agrégats R- sont les plus nombreux. Par ailleurs, Ulloa-Chacon
(1990) a montré que l'apparition de nouveaux sexués est inhibée par les femelles
fonctionnelles. Le facteur déterminant serait la fécondité des reines : des larves de sexués
sont élevées lorsque la production d'ceufs est faible (peu de reines dans la colonie ou
présence de reines dgées). Cela s’expliquerait par I'augmentation du rapport ouvricre/larve,
et/ou par la présence d’ceufs pondus par des reines 4gées (au moins 10 mois), ces derniers
paraissant plus susceptibles de donner du couvain sexué. Ces mécanismes permettraient le
renouvellement des reines. Compte tenu de la faible espérance de vie d'une reine (de 11 a
15 mois selon Ulloa-Chacon et Cherix (1989)), le remplacement des reines est un processus
important pour la survie des communautés de W. auropunctata, et le maintien des nids déja
en place. L'existence de cette capacité a remplacer les reines est une convergénce avec
d'autres tramp species ou 'on observe le méme type de remplacement : Monomorium
pharaonis (Peterson-Braun 1978 in Keller et al. 1989) et L. humile (Keller et al. 1989).
Cette aptitude permettrait une grande efficacité de colonisation des milieux : un petit
groupe d'ouvriéres et du couvain pourrait autoriser I'établissement de nouvelles colonies,

comme proposé par Keller er al. (1989) pour L. humile.

Enfin, il est & noter que la période de 8 mois couvre globalement les époques les
plus chaudes et les plus humides de I'année, avec les jours les plus longs (12 a 14 h de jour).
Selon Cohic (1950), cette période est d’ailleurs celle ou 1’on observe le vol nuptial de
nombreuses fourmis indigenes (décembre et janvier surtout, jusqu'en mai pour certaines
espéces). Ce synchronisme accroit les risques de compétition entre fourmis, la production
de sexués a un cofit énergétique supérieur, donc nécessite de plus grandes quantités de
ressources trophiques. Cela implique un plus grand nombre d'ouvriéres fourrageant dans les
milieux. Ces besoins accrus pourraient expliquer la plus grande agressivité de
Wasmannia auropunctata pergue par les populations humaines au cours de la saison
chaude.

Toutefois, cette apparente augmentation de 1’agressivité pourrait étre simplement
le reflet de populations plus abondantes dans la nature en réponse aux besoins du couvain,
I’effectif d’ouvrieres plus important augmentant les chances d'étre confronté a des

individus.
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b) Fusion/division des agrégats

Dans la nature, Wasmannia auropunctata présente une polygynie fonctionnelle,
méme si, au laboratoire, on constate une diminution de la fécondité individuelle (nombre
moyen d'ceufs pondus par reine) lorsque le nombre de reines augmente, sans que cela soit
li€ a l'établissement d'une hiérarchie physiologique avec subordination de la ponte de
certaines femelles a celle d'une dominante (Ulloa-Chacon 1990). L'augmentation du
nombre de reines diminuerait l'attraction exercée par chacune d'elle sur les ouvrieres, ces
derniéres seraient alors moins efficaces dans les soins offerts, méme si une inhibition
phéromonale n'est pas exclue (Ulloa-Chacon 1'990). En laboratoire, cet auteur a montré que
I'acquisition de la maturité sexuelle est rapide chez W. auropunctata : la ponte a lieu 24 a
48 h aprés la fécondation et le taux de fécondité est maximum chez les jeunes reines
fécondées (agées de 1 a 2 mois, avec en moyenne 32,5 ceufs par jour et plus de 70 ceufs par
jour chez certains individus). Cette fécondité diminue significativement avec 1'dge des
individus (principalement a partir du 7éme mois) méme si les reines pondent jusque dans
les derniers jours de leur existence (la fécondité est réduite de 85 %) (Ulloa-Chacon et
Cherix 1989, Ulloa-Chacon 1990). Au laboratoire, Ulloa-Chacon (1990) a montré un effet
inhibiteur du couvain sur la fécondité des reines : on observe une réduction de la ponte
quand il y a une augmentation du couvain, en particulier de I'abondance des larves II
(phénomene de compétition pour la nourriture et les soins entre les reines et le couvain ou

action inhibitrice de 1'hormone de croissance).

Ces différents éléments apportent un éclairage intéressant sur 'existence de 3 types
de sous-unités sur le terrain. L'inhibition de la fécondité sous le contrdle du nombre de
reines et de 1'abondance du couvain laisse présager un rendement meilleur dans les petites
sociétés plutdt que dans les grandes agrégations. La structure en petites agrégations
interconnectées permettrait de maximiser les capacités de reproduction et donc de
colonisation du milieu. L'existence de calies sans reines, dédiées a l'élevage du couvain,
permet a la ponte de rester a un niveau élevé dans les unités avec reines. On peut supposer,
comme Ulloa-Chacon (1990), qu'll y a une meilleure répartition des tiches des ouvrigres
(soins au couvain ou aux reines) et réduction de la compétition entre couvain et reines pour

les soins offerts par les ouvriéres résidentes.

Cette structure en agrégats permet l'expansion des sociétés. Ulloa-Chacon (1990)
indique que les agrégats R- se constituent a partir de petites sous-unités formées d'abord
d'ouvrieres qui, dans un second temps, déplacent du couvain (ceufs et larves) a partir
d'agrégats R+, méme si la mortalité des reines est aussi associée a l'apparition d'agrégats R-.
Ce phénomene se rapproche de celui décrit par Herbers (1993) pour les espéces a sociétés
polydomiques : lors du “ bourgeonnement” de nouvelles colonies les ouvriéres
commencent par préparer un nouveau nid a quelque distance du nid mere puis transférent
du couvain, des ouvrieres et des reines inséminées. Ce processus pourrait permettre une
augmentation continue de la densité des sociétés et des reproducteurs dans les biotopes, avec

une exploitation et une colonisation des biotopes disponibles. En outre, un tel mode de
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propagation expose peu les femelles, elles semblent maintenues plutdt dans des agrégats

existants.

Ulloa-Chacon (1990) remarque que les fluctuations des conditions de milieu
contrdlent les sociétés : il existe une corrélation entre les précipitations et la production de
reines (chute de leur nombre avec la saison séche). Cela conduit cet auteur a proposer
I'existence d'un cycle de la société sous le contrdle des conditions microclimatiques et de la
faible longévité des reines. Dans la nature, Ulloa-Chacon (1990) note une prédominance
des agrégats R+ en saison humide et une prédominance des agrégats R- en saison séche. Les
agrégats R+ sont également plus populeux en ouvrieres. Ces Eéléments suggeérent une
réduction des effectifs pendant la saison seéche. La réduction des effectifs sous le contrdle
des conditions microclimatique serait responsable du déclenchement de la nouvelle
production de sexués qui permettra le redéploiement des populations lorsque les conditions
redeviennent plus favorables a la saison humide. De plus, Ulloa-Chacon (1990) note une
utilisation de substrats différents entre saison humide (litiere et pierre) et séche (morceau de
bois), c'est-a-dire un refuge vers des substrats plus favorables (plus humides), avec sans
doute fusion d'agrégats. Levings et Franks (1982) rapportent des observations qui vont dans
le méme sens : en forét dense a Panama, ils ont classé W. auropunctata parmi les fourmis
nichant dans des cavités préformées et non pas dans la litiere. Or leur étude a été réalisée en
saison seéche, ce qui semble indiquer un usage préférentiel de ces sites de nidification plus
humides pendant cette saison alors qu'on sait que W. auropunctata est opportuniste pour la
nidification et n'utilise pas uniquement des cavités préformées. Il existe donc une influence
des conditions de milieu sur la capacité d'expansion de l'espece. On peut imaginer des
cycles réguliers de division et de fusion des colonies selon les saisons : le renouvellement
rapide des reines li€ a la faible longévité contréle les fluctuations et l'expansion de
W. auropunctata. 11 y a alternance de phases d'abondance et de phases de faible présence,
sous le contrble des conditions du milieu. D'ailleurs, selon Fernald (1947), en Floride, il
existe une fusion saisonniere des agrégats qui correspond a une réduction des populations :
W. auropunctata disparait aux premieres baisses de température d’automne pour ne
réapparaitre qu’au printemps avec les premiéres chaleurs. En outre, Souza et al. (1998)
signalent des pullulations saisonnieres de W. auropunctata en plantations de cacao au
Brésil. Des variations saisonnieres de taille et de localisation des colonies ont été également
décrites chez d'autres tramp species comme L. humile par Markin (1968) et Kaufmann
(1996).

Nos observations en saison seéche supportent celle d'Ulloa-Chacon (1990) en
Colombie et aux Galapagos, il y a une production de sexués alors que les agrégats sans
reines sont majoritaires (R- et O contribuent a pres de 65 % des agrégats) et que les

populations de reines sont faibles (de 0,5 a 1,1 reines / nid).

Dans la littérature, on trouve des valeurs de densité et un mode de distribution
vari€s selon les milieux. En forét dense, 4 Panama, Levings et Franks (1982) ont observé, en

saison séche, des densités faibles (0,05 et 0,13 nids/m?) avec une distribution variant entre un
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modele dispersé et au hasard. Par contre dans les zones cultivées, les densités observées sont
beaucoup plus élevées. Aux Galapagos, Ulloa-Chacon (1990) a observé dans une zone
cultivée de 1'le de Santa Cruz 9,4+4,5 nids/m* avec une distribution contagieuse. Lubin
(1985 in Tennant 1994) sur 1ile de San Salvador observe de 0,75 a 1,75 nids/ m*. Dans le
travail d’Ulloa-Chacon (1990), on trouve 2 autres estimations de la densité des nids, dans 2
stations de vergers : avec 3,2+1,8 nids/m’ sur I'lle de Gorgona (Colombie) et 2,7+1,2 nids/m’
dans Ia ville de Cali (Colombie). Les 3 densités observées en Nouvelle-Calédonie sont plus
fortes que celles observées en forét dense néotropicale mais elles restent inférieures a celles
observées dans des milieux anthropiques. Toutefois, la période de I'année ou ces évaluations
ont été faites n'est pas précisée, ce qui ne facilite pas une comparaison. Dans les 3 milieux
néo-calédoniens échantillonnés, les agrégats suivent une distribution de Poisson : les nids
sont distribués au hasard sans agrégation entre eux, y compris pour le peuplement de la
forét sclérophylle qui est beaucoup plus dense, ce qui rejoint les observations de Levings et
Franks (1982) en forét dense a Panama. Des auteurs comme Levings et Traniello (1981),
Levings et Franks (1982) ou Levings (1983) expliquent les variations de densité et de
distribution spatiale des nids de fourmis dans la nature par la compétition biotique entre
espéces de fourmis. Mais il est aujourd'hui établi que ces variations dépendent aussi des
habitats locaux : conditions microclimatiques (humidité...), disponibilité en ressources et
sites de nidification (litiere) (Byme 1994, Kaspari 1996a). En Nouvelle-Calédonie, la
distribution au hasard des agrégats de W. auropunctata pendant la saison séche pourrait étre
le reflet d'un retrait des populations vers des microbiotopes favorables au maintien de
I'espece. Ceux-ci sont a priori répartis aléatoirement dans les parcelles et la distribution des
agrégats serait plutét expliquée par leur disponibilité plutét que par une compétition avec
les autres espéces de fourmis. D’ailleurs, trés peu de nids d'autres especes de Formicidae ont
été observés lors du dénombrement des quadrats, et en présence de W. auropunctata il y a,
en outre, une réduction du nombre d'especes de fourmis (voir chapitre 3). En tout cas, on
n'a pas retrouvé une distribution contagieuse comme celle qui a été observée par Ulloa-
Chacon (1990) sur I'ile de Santa Cruz, distribution qui correspond a l'expression de
I'unicolonialité, sans agressivité entre les nids. Mais Ulloa-Chacon ne précise pas la période
de I'année a laquelle 'observation a été réalisée. Compte-tenu de toutes ces observations, on
peut faire I’hypothese de 1’existence de variations saisonniéres du mode de distribution des

agrégats, en relation avec leur abondance et les variations des conditions climatiques.

Bien siir, un certain nombre d'éléments décrits précédemment sont a préciser. En
particulier, des travaux complémentaires sont a2 mener pour connaitre 1'évolution du mode
de distribution des agrégats dans les milieux, de la proportion des différents types d'agrégats
au cours du temps, de l'abondance des ouvrieres, du couvain et des reines dans chaque
catégorie et au cours du temps ainsi que la recherche des conditions d'apparition des sexués.
Enfin, tout cela doit étre mis en perspective avec les conditions de milieu et les variations

microclimatiques.
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B. Vol nuptial

1) Fondation dépendante et vol nuptial ?

Il subsiste de nombreuses incertitudes sur la stratégie de reproduction de
W. auropunctata. Ainsi, aucun vol nuptial massif n'a jamais été signalé, bien qu’il existe des
sexués ailés. Plusieurs éléments réduisent les chances d'avoir un vol massif :

- I'existence d'un accouplement intra-nidal observé dans des nids expérimentaux
(Ulloa-Chacon et Cherix 1989) ;

- la faible accumulation de réserves lipidiques par les femelles récemment
fécondées, 29,1 +5,7% lipides/poids sec (Ulloa-Chacon 1990), et qui place
W. auropunctata dans le groupe des fourmis a fondation dépendante, incompatible avec
une fondation claustrale (selon la méthode d'évaluation du mode de fondation développée
par Keller et Passera (1989)) ;

- I'incapacité d'une jeune femelle récemment désailée a fonder seule : il n'y a pas

d'oviposition lorsqu'elle est isolée des ouvrieres (Ulloa-Chacon 1990)

En outre, d'un point de vue évolutif, la faible espérance de vie des reines est une
caractéristique biologique supplémentaire qui réduit l'intérét d'un vol nuptial massif pour les
sociétés de W. auropunctata. En effet, cette faible longévité implique un remplacement
continue des reines dans les colonies établies pour en assurer la pérennité, ce qui réduit
I'intérét d'avoir un vol de dispersion des reines, compte tenu des besoins en jeunes reines
dans les colonies d'origine. Les observations d'Ulloa-Chacon (1990) suggerent également le
maintien des reines dans les agrégats apreés leur accouplement, ce qui contribue au

remplacement des reines dont l'espérance de vie est faible.

Cependant, Ulloa-Chacon (1990) a montré que le stock de glycogéne accumulé
par les jeunes reines au niveau de leurs muscles alaires (5,3 + 0,4 % glycogeéne/poids sec) est
compatible avec un vol fonctionnel (d'apres les criteres établis par Keller et Passera (1990)).

Ces différentes observations nous ont conduit i surveiller l'activité de vol de

W. auropunctata en Nouvelle-Calédonie.

2) Observations en Nouvelle-Calédonie

a) Au laboratoire

Matériel et méthodes. Des sociétés ont été maintenues en élevage (voir chapitre 5),

¢

en conditions “ naturelles ” (photopériode et conditions de températures et d'hygrométrie
sous le contrdle des variations naturelles). Du couvain sexué a été produit en petite quantité,
ce qui nous a permis de surveiller un groupe de 15 nids pour l'activité de vol, pendant la
période estivale (décembre 1994-janvier 1995). Chaque nid artificiel est placé au cceur
d'une aire d'affouragement (enceinte plastique) dont les parois sont enduites de fluon

(Polytetrafluoroethyléne D), pour éviter toute évasion. Les colonies sont disposées, par
groupe de 2, dans des jardiniéres dans lesquelles on maintient un niveau d'eau additionnée

de détergent (Teepol) (Figure 26). Des bacs contenant ce mélange sont aussi placés sous
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Figure 26 : Conditions d'élevage de colonies de W. auropunctata permettant la capture des individus qui volent
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les fenétres, principales sources de lumiére dans la piece d'élevage. Pour sortir des nids, les
individus sont contraints de voler. Les élevages sont visités le matin (entre 7h00 et 8h00) et

a la tombée du soir (19h00 et 20HO0) afin de préciser, en cas d'envol, la période favorable.

Résultats. Entre le 29 décembre 1994 et le 4 janvier 1995, nous avons retrouvés
un total de 14 males noyés dans les jardinieres (dont 2 spécimens preés des fenétres). Par

contre, aucune femelle n’a été capturée.

Tableau 15 : Effectif capturé pendant la surveillance du vol nuptial au laboratoire

) 29/12/94 | 30/12/94

31/12/94 ’ 01/01/95 ’ 02/01/95

03/01/95 I 04/01/95

Nombre d'individus | 3 3 M 4 M 0 M 2’ M 0 M 2 M
capturés

*: Au moins un individu retrouvé prés des fenétres de la piéce

Tous les spécimens ont été retrouvés le matin, ce qui laisse présager d'un envol qui
se produit au lever du jour. Cependant, compte tenu du faible effectif observé, ces résultats
ne sont que préliminaires. En effet, dans les élevages surveillés, il y a eu un défaut de
production de sexués (nombreuses nymphes jamais €émergées) : peu de males (23) et encore
moins de femelles (6) produits. De plus cette expérience n’a pu &tre renouvelée

ultérieurement, faute de production de sexués dans les élevages.

b) Dans la nature

Matériel et méthode. Pour compléter les observations au laboratoire, 2 piéges
d’interception pour les insectes volants (pieges de Malaise) ont été maintenus dans la nature,
dans 2 sites envahis, entre décembre 1994 et mai 1995 : l'un dans un magquis sur roches
ultrabasiques aux Monts Koghis et l'autre dans une parcelle de forét sclérophylle sur la
presqu'ile de Pindai (Figure 27). Leur contenu a été contrdlé toutes les 3 semaines pour

observer la présence ou non de sexués de W. auropunctata.

Résultats. Aucune capture massive de sexués de W. auropunctata n’a été
enregistrée. Une seule femelle ailée a été capturée aux Koghis, au mois de janvier, alors qu'a
Pindai, 1 puis 2 femelles ailées ont été capturées au cours des mois de Janvier et Février
(respectivement). Ces tres faibles captures apparaissent plus comme une contamination par
des individus venus du sol, plutdt que l'expression d'une dispersion par vol des femelles (en
effet, dans les piéges, on note la présence de nombreuses ouvrieres). De méme, des tentatives
de piéges lumineux ponctuels et la surveillance intermittente des lampadaires, n'ont pas
permis d'observer d'individus sexués volants. En tout cas, ces observations ponctuelles

n’excluent pas I'existence d'un vol nuptial a court terme des seuls males.
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Figure 27: Picges de Malaise en situation
(a :maquis sur ultrabasique, b :
en forét sclérophylle)
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3) Discussion et perspectives

Ces différentes observations permettent d'estimer qu'il n'y a pas de vol nuptial
massif. Par contre, un vol a courte distance, impliquant un seul sexe (les males) semble étre
confirmé par I'absence d'observations auprés des lampadaires ou dans les pieges de Malaise.
Cette hypothese est renforcée par les observations de Wasman (1897) a propos de la
prédation exercée par Polybia scutellaris sur des males de W. auropunctata. Cette prédation
implique la présence de mailes exposés dans la nature (cependant l'effectif observé par

Wasman est trés faible). Cependant, il existe des observations contradictoires :

\/ dans les serres tropicales de Kew Garden, Donisthorpe (1927a) signale la
présence de sexués (mdles et femelles) sur les parois des serres pendant la période ou ils
apparaissent dans les nids (décembre et janvier), ce qui laisse penser & I’existence d’un

vol.

\/ en Floride, Frost (1964) signale la capture aux pi¢ges lumineux, & 2 reprises
en novembre 1958, de spécimens de Wasmannia auropunctata. A chaque fois moins de
10 spécimens sont capturés, malheureusement, le sexe des individus capturés n'est pas
précisé. Cette observation suggere une capacité de vol plus importante que celle notée en
Nouvelle-Calédonie.

\/ au Brésil, en bordure de littoral, Delabie (comm. pers.) a récolté a plusieurs
reprises des sexués de W. auropunctata dans des pieges lumineux. La majorité des
captures concerne des femelles. Elles ont toujours été réalisées au petit matin. Ces
observations laissent donc penser que les femelles peuvent également étre impliquées dans
le vol nuptial.

Sur la base de ces observations, on peut faire I’hypotheése que 1'émergence décalée
entre males et femelles pourrait amener les males a s'envoler d'abord, les femelles ne
participant au vol nuptial que sous certaines conditions (défaut de dispersion de males vers
des nids ob il n'y a pas eu de production de mailes par exemple...). Dans une telle
perspective, il serait souhaitable de tester I’existence ou non d’une stratégie alternative,
c’est-a-dire I'aptitude des femelles vierges a produire des ceufs males qui, une fois arrivés a
maturité, pourraient s'accoupler avec leur mére, comme cela a été décrit chez L. humile
(Passera et Aron 1993).

A la lumiére des captures différentes réalisées en Nouvelle-Calédonie et au Brésil,
on ne peut exclure l'existence d'un changement de stratégie de dispersion, avec la
disparition du vol des femelles dans les zones récemment colonisées, ce qui correspondrait
au renforcement du caractére unicolonial des sociétés. Un tel type de transition
comportementale est connue chez Solenopsis invicta, o 1’on rencontre deux types de
structures sociales : des sociétés monogynes et d’autres polygynes avec respectivement un
vol nuptial ou un bouturage (Glancey et al. 1974, Vargo et Porter 1989). Glancey et al.
(1987) ont signalé les premiers un accroissement plus rapide de la forme polygyne. Ross

et al. (1996) ont décrit une évolution sociale entre la zone d’introduction (Etats-Unis) et la
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région d’origine (Nord de I'Argentine), expliquant ce phénomeéne. Dans la zone
d’introduction, les sociétés polygynes sont constituées de reines peu apparentées entre elles
alors qu’elles sont trés apparentées en Argentine. Cette caractéristique pourrait é&tre
responsable d’une moindre discrimination entre individus issus de nids différents donc
d’une moindre agression intraspécifique. Ce qui permettrait une augmentation des densités
de populations dans le milieu, tout en réduisant I’intérét d’un vol nuptial pour les femelles,
comme le proposent Ross et Keller (1995): une plus grande densité en nids décroit les
chances de fonder seul et accroit 1’occurrence de la polygynie avec adoption, amplifiant

alors le phénomene unicolonial.

Des observations similaires existent également pour Linepithema humile entre les
zones d’introduction et 1’aire d’origine, et pourraient €tre responsable d’une réduction de
I’agression intraspécifique (renforcement de !'unicolonialité), accroissant le succes
envahisseur (Holway et al. 1998, Holway et Suarez 1999). 11 serait intéressant de réaliser le
méme type de comparaison avec I’ Amérique tropicale pour W. auropunctata.

Quoiqu’il en soit en Nouvelle-Calédonie, I’existence de vols nuptiaux massifs
apparait peu probable, plusieurs mécanismes contribuent a réduire les chances de son
apparition : la reproduction intra-nidale associée a une émergence précoce des males dans
les agrégats et a l'incapacité a fonder des reines sans l'aide d'ouvriéres, ainsi que la faible
espérance de vie des reines. Nos observations restent préliminaires, plusieurs incertitudes
subsistent sur la reproduction et la dispersion des sociétés de W. auropunctata. Cependant
compte tenu des nombreux points de convergence avec Linepithema humile, sa biologie de
la reproduction ne devrait pas en étre éloignée : les mémes pressions évolutives conduisant a
la sélection de traits semblables.

A ce propos, nous rappelons ci-dessous les principales caractéristiques du cycle de
reproduction de la fourmi d’argentine :

L'émergence des sexués n'est pas synchrone, les méiles émergent 2 a 3 semaines
avant les femelles (Passera et Keller 1992). Celles-ci sont fécondées a l'intérieur du nid trés
rapidement aprés leur émergence, cette insémination précoce pourrait permettre
d’expliquer I'absence de vol nuptial en conditions habituelles : les jeunes femelles n'ont pas
le temps d'accumuler les réserves de glycogéne nécessaires pour un vol efficace (Passera et
Keller 1990). Par contre, les méles peuvent se disperser en volant vers d'autres nids mais
uniquement lorsque toutes les femelles de leur nid d'origine ont été fécondées (Passera et
Keller 1994). Apres l'envol, ils seraient récupérés par les ouvrieres sur les pistes et acceptés
dans un autre nid seulement s’il existe des femelles vierges (Passera et Keller 1994). Leur
capacité de dispersion est inconnue, mais on a pu observer des mailes volants autour de
lampadaires (Markin 1970), témoignant donc d’une certaine capacité de vol. Les jeunes
femelles montrent une préférence a se faire féconder par un male étranger plutdt que par
un de leur frére (Keller et Passera 1993). L'accouplement intra-nidal limite les risques de
perte de femelles, ce qui conduit les colonies a un investissement réduit pour leur

production alors qu'il y a compensation pour les miles (10 fois plus nombreux (Passera et
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Aron 1996)). En outre, les femelles produisent des ceufs haploides toute 1’année, alors que
I’élevage des males est sous le contrdle des ouvrieres et des conditions trophiques (Passera
et Aron 1996). En tout cas, la capacité d’élever a tout moment des males, dont la capacité
d’envol est maintenue, permet a des groupes isolés de se maintenir et de participer a la
génération suivante, ce qui peut étre intéressant dans des situations ol 1’espeéce n’est pas

dominante, lorsque la distribution des sociétés est parcellaire.

Bien sir, de nombreux travaux restent a4 conduire pour établir l'existence de
convergences, en particulier dans la perspective de I’existence d'un “ syndrome évolutif
tramp species”. Tout cela suppose la mise en place de protocoles précis tant sur le terrain
qu'au laboratoire, pour 1’évaluation de la sex-ratio, de la chronologie d'émergence, de la
capacité d'adoption de sexués par des nids étrangers, du temps de résidence des males (et de

leur longévité) et des femelles vierges dans les nids...

En outre, tous les mécanismes suspectés doivent avoir une incidence sur les flux
géniques, donc sur la structure génétique des populations. L'étude de cette structure devrait

également contribuer a mieux connaitre les mécanismes de la reproduction de

W. auropunctata. A ce propos, on verra quelques pistes initiales au chapitre 5.

2 O
TN
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- Chapitre 111 -

Conséquences de l'invasion

pour la faune native

“ Accidently introduced by commerce into one or two islands in the Galapaos Islands in the
late 1960's or early 1970's, it has spread outward across the archipelago forming in many places a living
blanket of ants that kill and eat nearly all other ants in their path. ”

B. Holldobler et E.O. Wilson, 1994

l. Objectifs et limites de I’étude

Dans ce travail de thése, notre objectif est d'évaluer la dynamique de la biodiversité
de différents milieux naturels néo-calédoniens sous la pression de la petite fourmi de feu
Wasmannia auropunctata. Nous nous sommes attachés a identifier, et si possible quantifier,
les modifications de la structure des peuplements qui sont attribuables a 1’action de
I'envahisseur.

D’une fagon générale, une communauté est caractérisée par une richesse
spécifique organisée selon des interactions intra et interspécifiques, c’est-a-dire par une
structure.et un fonctionnement. L'identification des taxa et de leur abondance permet donc
de dégager la structure d'un peuplement : l'organisation numérique est I'expression de
I’organisation biologique. Encore faut-il ne pas négliger les caractéristiques stationnelles et

temporelles (variations saisonnieres) dans la recherche des invariants caractéristiques d'un
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peuplement. Comme le souligne Guilbert (1994), la seule richesse taxinomique ne suffit pas
a rendre compte de la structure d’une communauté. Aussi, la structure d'un peuplement
peut-elle se définir selon trois dimensions principales : une dimension spatiale, une
dimension temporelle et une dimension trophique (expression la plus facile a établir des
relations fonctionnelles entretenues entre les différents composants d’une communauté). La
démarche comparative entre communautés contribue a lidentification des éléments
spécifiques et permet de discuter leur signification fonctionnelle.

Le contraste entre les situations permet d'inférer I’évolution de la structure
taxinomique et trophique des peuplements et de dégager les facteurs écologiques qui sont
responsables des états observés de la diversité. Ce travail correspond a une approche
“top-down ” de la biodiversité. Cette approche fournit des explications a posteriori sur la
diversité observée et sur les modifications intervenues, par la recherche de corrélations entre
occurrences de taxa. On analyse la composition des communautés et les interactions entre
espéces présentes dans un méme milieu, en recherchant les caractéristiques susceptibles
d’expliquer leur coexistence, ou au contraire les dominances et les exclusions (définition de
groupes sensibles et de groupes tolérants, résilience ou fragilité, originalité ou pauvreté des
peuplements). Tout cela conduit a dégager les implications du phénomene invasif pour le

devenir et le maintien des communautés.

Nous sommes bien conscients que la représentation des communautés que nous
avons obtenu n’est pas exhaustive. Chaque méthode d'échantillonnage présente des biais
puisque toutes les espéces n'ont pas la méme probabilité de capture : la stratégie retenue
conditionne l'image observée des peuplements, la richesse observée est une fonction
croissante de l'intensité de 1'échantillonnage. Chaque biocénose étudiée est réduite a une
taxocenose, la collection des taxa susceptibles d'étre capturés par nos méthodes
d'échantillonnage.

Nous avons exploré deux compartiments du milieu: la surface du sol et la
canopée. Il nous a donc été nécessaire de prélever des échantillons stables, représentatifs des
peuplements et permettant d’estimer et de caractériser la biodiversité. Pour se faire, nous
avons été attentifs a sélectionner des stations homogeénes au point de vue des conditions
abiotiques et de couvert végétal (conditions du milieu 2 méso-échelle), mais cela ne garantit
pas I'homogénéité des peuplements animaux. L'hétérogénéité est une donnée constante des
systcmes écologiques : il existe toujours des taxa rares. Cela nous renvoie a des problemes
d'échelle d'observation des phénomeénes, donc de définition du cadre spatial de 1'étude :

quelle surface doit étre échantillonnée pour répondre aux questions posées ?

Nous avons apporté une réponse pragmatique a cette question : dans la mesure ou
nous cherchons a évaluer I’évolution des peuplements d’invertébrés sous la pression d’un
envahisseur, la surface “ standard ” échantillonnée a été choisie de maniére a ce que la
taille soit suffisante pour que les effectifs capturés supportent une analyse statistique des
répartitions. Au niveau de la surface du sol, I'utilisation d’une grille de pieges

d'interception fixe ce cadre spatial, alors qu’en canopée, le cadre spatial est fixé par les
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nappes de récoltes (voir plus loin dans ce chapitre pour les détails). Pour la faune de la
surface du sol, I’échantillonnage est trimestriel, couvrant un cycle saisonnier complet, avec
quatre campagnes de préleévement. Cela constitue le cadre temporel de notre travail. Une
premiere campagne exploratoire (juillet 1994), non retenue dans les analyses présentées, a
précédé le cycle de I’étude et a permis la mise en place définitive du dispositif. Pour le
compartiment de la canopée, une seule campagne de prélevement a été réalisée en fin de
période estivale. Compte tenu des données disponibles pour les milieux sclérophylles et de
forét dense sur ultrabasique (Guilbert 1994), cela correspond a la période ou 1’abondance

de la faune est maximale.

. Matériels et méthodes

A. Stations étudiées

Les travaux ont ét€ menés dans 3 milieux naturels représentant les formes les plus
menacées (une forét sclérophylle, presqu’ile de Pindai) ou les plus originales (deux
formations sur roches ultrabasiques: une forét dense humide et un maquis minier
ligno-herbacé, aux monts des Koghis) de la diversit¢ néo-calédonienne. Les sites
ultrabasiques ont été choisis aprés une recherche préliminaire de la capacité de Wasmannia
auropunctata a coloniser ces milieux (Jourdan 1997) alors que le site de Pindai 1’a été par

référence aux travaux de Guilbert (1994).

1. Description du site des monts Koghis : maquis et forét
dense humide sempervirente sur roches ultramafiques
¢ Lesite

Situé a 25 km au Nord de Nouméa, le massif des Koghis posséde une ligne de
créte qui culmine a 1075 m au Mont Bouo. Un massif de forét dense humide subsiste sur
ses pentes entre 500 et 1000 m d'altitude. Les lisiéres sont digitées en raison de I’action
d’incendies et le massif se trouve bordé par des maquis miniers. La forét s'étire localement
en dessous de 500 m, sous forme de forét-galerie le long de cours d'eau. Les substrats
géologique et pédologique de cette station appartiennent au domaine ultrabasique. Les sols

sont de type ferralitique ferritique.

Nous y avons sélectionné des parcelles de forét dense et de maquis minier (maquis en place
depuis une dizaine d'années). L’altitude des stations d’étude est comprise entre 370 et 390
m d’altitude (Figure 28). La figure 29 présente les données climatiques moyennes du site et
celles de la période d’étude. En 1'absence de station météorologique sur le site méme, nous
avons estimé la pluviométriec et les températures a partir des stations météo proches
{(Nouméa et Montagne des Sources (780 m altitude)), qui présentent la méme orientation
par rapport a la facade océanique que le site des Koghis. Notre campagne d'échantillonnage
a eu lieu pendant une période plus seche et plus chaude que la normale, ce qui devra étre

pris en compte pour la discussion des résultats.
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Figure 28 : Carte de situation des sites de maquis minier et de forét dense humide
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Figure 29 : Conditions climatiques moyennes et pendant la période d’étude pour le site des monts
Koghis (sources : Météo France [direction interrégionale Nouvelle-Calédonie/Wallis et
Futuna] et laboratoire hydrologie ORSTOM Nouméa)
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¢ Laforét dense humide sempervirente sur roches ultramafiques

La canopée de nos parcelles de forét culmine a 20-25 m. Le sous-bois est peu
dense et plutdt sombre en raison d'une canopée recouvrante. La diversité floristique est
estimée du méme ordre de grandeur que celle observée dans des parcelles sur pente dans le
parc naturel de la Riviére Bleue (Jaffré comm. pers.), soit plus de 300 espéces de végétaux
supérieurs, avec une certaine dominance des Myrtacées. On trouvera une description
botanique de ce type de formation dans Jaffré et Veillon (1990).

W. auropunctata est présente sur les marges d'une forét galerie, qui suit un torrent
plus ou moins encaissé. Cette forét est bordée par une ancienne piste forestiere et qui la
sépare d'un maquis ligno-herbacé, lui-méme envahi par la petite fourmi de feu. La zone
forestiere colonisée par 1’envahisseur est comprise entre la lisiere qui borde la piste et le
cours d'eau, alors que l'autre rive est indemne. Cette situation nous a permis de sélectionner
une parcelle envahie et une parcelle non envahie, homogeénes du point de vue des

conditions de milieu.

¢ Le maquis sur roches ultramafiques

Il correspond a un maquis ligno-herbacé. 1l se caractérise par une strate herbacée
développée, constituée de grandes Cypéracées (Costularia sp, Lepidosperma sp,
Schoenus sp), ponctuellement associées a une ptéridophyte (fougére aigle,
Pteridium aquilinum, indicateur de feux anciens) et par une strate arbustive discontinue,
diversement buissonnante. Il occupe des versants pentus, sur des sols ferralitiques remaniés
par 1'érosion. La richesse botanique spécifique est d'environ 70 espéces (Jaffré comm. pers).
On trouvera plus d'information sur ce type de formation végétale dans Jaffré (1980) et
Jaffré et al. (1986).

2. Description du site de Pindai : forét sclérophylle
¢ Lesite

La presqu’ile de Pindai (commune de Pouembout) se trouve sur la cte Quest, a
environ 250 km au nord de Nouméa. Le substrat pédologique est formé de calcaires et de
conglomérats, associés a des recouvrements de péridotites de faible épaisseur. Le relief est
fait de plateaux bas et de vallons. Cette presqu’ile, bien qu’inhabitée, a subi d’intenses
dégradations par les feux de brousse (Papineau 1994). Aussi, on y rencontre 1’éventail
complet des formations végétales du domaine sclérophylle. On reconnait des parcelles de
forét sclérophylle sensu stricto, des lambeaux forestiers secondaires (appauvris
floristiquement et caractérisés par la présence d'espéces introduites), des formations dérivées
(fourrés fermés a gaiacs Acacia spirorbis, fourrés sclérophylles ouverts) ou encore des
formations de substitution (savane herbeuse, savane arborée a bois de fer Casuarina collina

et savane arborée a niaoulis Melaleuca quinquinerva).

-1156 -



sk

2T8

Presqu'ile

de
Pinday

Roege Trdboniadk

=== Fres fonestires
B Retigees % fude stz optay e
B Zoses déchargiiomge

Figure 30 : Carte de situation des sites de forét sclérophylle
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La figure 31 présente les données climatiques moyennes du site et celles de la
période d’étude. La campagne d'échantillonnage a eu lieu pendant une période plus séche
et plus chaude que la normale, ce qui devra étre pris en compte pour la discussion des

résultats.
¢ La forét sclérophylle

La forét sclérophylle ne subsiste plus qu’au sud de la presqu’ile, ou les reliques
forestieres occupent en général le flanc de vallons modérément pentus, sur des sols
calcimagnésiques carbonatés (rendzines modales sur calcaires). On y observe le plus grand
fragment de forét sclérophylle natif du territoire. La strate arborescente est basse (15 m) par
rapport a des sites moins littoraux. La proximité du littoral ’expose aux vents marins et on
y rencontre une plus grande quantité d’especes a affinité littorale (Jaffré et Veillon 1991).
La canopée est plus clairsemée qu’en forét dense humide et le sous-bois est beaucoup plus
dense et lumineux, avec une grande quantité d’espéces arbustives et de lianes. Pour une
description de cette formation végétale, on se reportera aux travaux de Jaffré et al. (1993).

Des travaux antérieurs (Guilbert 1994, Guilbert er al. 1994) ont révélé la présence
de W. auropunctata dans cette forét, et une étude préliminaire nous a permis de découvrir
une parcelle vierge et une parcelle envahie, distantes d'environ 300 m a vol d'oiseau (Figure
30). Elles partagent les mémes caractéristiques de végétation et de substrat édaphique. Leur
altitude est comprise entre 20 et 30 m. La station dépourvue de W. auropunctata (“ zone
S ””) occupe une pente de moins de 10 %, alors que la station envahie (“ zone W ”) est un
peu plus pentue (entre 10 et 20%). Les essences dominantes sont

Terminalia novocaledonica et Austromyrtus sp.

Compte tenu de la distance entre les 2 parcelles testées, nous nous sommes assurés
de I’homogénéité des conditions méso-climatiques, la température et 'hygrométrie des
deux stations ont ét€ mesurées au cours de la campagne de prélevement. Dans chaque
parcelle. étudiée, plus d'une centaine de mesures ponctuelles de températures et
d'’hygrométries ont été réalisées en parallele, et au hasard dans la journée. Ces mesures ont
été répétées ponctuellement sur l'ensemble de la période, couvrant ainsi les variations
saisonnieres (pour des raisons matérielles, il ne nous a pas été possible de réaliser ces
mesures en continu). Dans les deux stations, les fluctuations observées ont toujours été de
méme magnitude et les différences mesurées toujours faibles, atteignant rarement et au
maximum 0,7° C pour la température et moins de 5 % pour I'hygrométrie (que cela soit
dans 1'un ou l'autre site). A partir de ces observations, nous estimons qu'il n'existe pas de
différences significatives entre les conditions des deux stations et que des différences

observées dans les peuplements animaux ne peuvent &tre attribuées a ces facteurs abiotiques.
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B. Méthodes d’échantillonnage

Deux compartiments des écosystémes, la surface du sol et la canopée, ont été

explorés avec des techniques de piégeage adaptées.

1. Pieges d’interception
a) Pieges de Barber pour les invertébrés

La faune des arthropodes au sol, et en particulier la myrmécofaune, a été
échantillonnée avec des pieges d’interception du type “ pieges de Barber ” (Barber 1931
in Southwood 1978). L'usage de ce type de picge a largement été commenté dans la
littérature, 1'efficacité est dépendante de 1’activité de la faune : les captures sont réalis€es
plus ou moins au hasard selon les déplacements des animaux dans le milieu (Luff 1975,
Southwood 1978, Adis 1979, Jansen et Metz 1979). L'intérét de son utilisation par rapport a
d'autres méthodes de prélevement a été largement discutée, notamment pour les Formicidae
(Greenslade et Greenslade 1973, Marsh 1984, Romero et Jaffe 1989, Andersen 1991b,
Olson 1991, Klimetzek et Pelz 1992, York 1994, Abensperg-Traum et Steven 1995).
Malgré un manque d'exhaustivité (sélectivité car dépend de 1’activité de la faune) et une
efficacité peut prédictible a 1’avance, cette méthode est largement répandue pour 1’étude
des communautés de fourmis, car elle est souvent la plus efficace en terme d'effort par site,
ce qui permet de multiplier les observations synchrones (Lévieux 1969, York 1994).

De nombreux auteurs ont montré que la taille des pie¢ges influait sur la taille des
animaux capturés et donc sur l'exhaustivité de la représentation de la communauté
(Southwood 1978, Greenslade 1968, Majer 1978, Andersen 1991, Olson 1988) : les petits
pieges ont une meilleure efficacité pour les petits spécimens, les grands piéges pour ceux de
plus grande taille. Chaque piége est constitué d’un pot en polypropylene (diameétre a
I’ouverture : 6,5 cm, hauteur : 7 cm). Le diametre des pieges que nous avons utilisés est
compatible pour une bonne représentation de la faune des Formicidae qui constitue notre
cible principale (Abensperg-Traum et Steven 1995).

A fin de limiter la contamination du pidge par des débris végétaux (source d'évasion pour
les arthropodes), de réduire les évasions d'insectes volants ou la mise hors service par
remplissage avec les eaux de pluie, chaque piege est surmonté par une demi-boite de pétri
en matiére plastique supportée par deux pieds en fil de fer (Figures 32, 33). Chaque piege
est enfoui dans le sol de facon a ce que le bord supérieur affleure a la surface de la litiere,
ou du sol. Pour limiter la perturbation du milieu, I'enfouissement se fait 2 1’aide d’un
emporte-piece (diametre : 6,8 cm). Chaque piege est partiellement rempli d’une solution de
di-éthyléne-glycol (antigel du commerce) additionnée de 2 % de formol (formaldéhyde).
Le di-éthylene-glycol a été choisi de préférence a d’autres solutions (eau, alcool, formol)
car il est trées peu volatil, donc peu attractif ou répulsif pour la faune (Greenslade et

Greenslade 1971, Adis 1979). Si la présence d'un liquide de préservation peut influencer les
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captures, elle permet de réduire les fuites et les risques de consommation des plus petits
spécimens par les plus gros. Apres des essais préliminaires (piégeage pendant 3, 5, 7 et 14
jours), on a retenu une durée standard de 7 jours entre la pose et le retrait des piéges : elle
permet un échantillonnage qualitativement comparable a celui de périodes plus longues,
tout en limitant les risques de perte de données et le temps de tri des récoltes. On sait d'autre
part que les captures sont plus abondantes juste aprés la pose du piege, ce qui est lié a la
perturbation du sol mais aussi & un appauvrissement 3 proximité du pieége (Greenslade et
Greenslade 1973, Jansen et Metz 1977).

b) Pieges de Barber pour les Vertébrés

Pour échantillonner la faune reptilienne au sol, nous avons utilisé des piéges dont
le principe est identique a celui utilis€ pour les invertébrés. Cette technique de pieges de
type “ Barber ” est couramment utilisée pour capturer 1'herpétofaune, en particulier en
milieu aride (Hobbs efal. 1994). Chaque piége est constitué par une boite plastique
rectangulaire (20 cm de long, 10 cm de large, 15 cm de profondeur). 1l est coiffé par son
couvercle, évidé de fagon a laisser sur son pourtour une bande de 2 cm de largeur, destiné a
réduire les chances d'évasion des lézards capturés. Chaque piege est placé dans le sol de
manilre a ce que le bord supérieur affleure a la surface de la litiere. Le protocole précis

d’échantillonnage est décrit dans la section concernant les Vertébrés.

c) Pieges collants

Pour capturer les reptiles arboricoles, nous avons utilisé des pieges adhésifs, du
type de ceux décrits par Bauer et Sadlier (1992). Chaque piége est constitué d'une plaque
de carton (10 cm x 20 cm), recouverte d'une couche de glu tres adhésive qui reste efficace
dans la nature plus de 5 jours en l'absence de pluie. En fait, ce sont des pieges a souris
commercialisés aux USA (Victor Mouse glue traps, Woodstream company). Le protocole

précis d’échantillonnage est décrit dans la section concernant les Vertébrés.

2. Thermonébulisation

Dans 1'étude de la biodiversité animale, la canopée apparait comme un domaine
encore peu exploré, qui est supposé receler une grande part de la diversité (Erwin 1982,
1988). Son étude suscite un grand élan de recherche depuis deux décennies (Erwin 1989,
Lowman et Moffet 1993, Moffet 1995, Lowman et Wittman 1996, Stork er al. 1997), grice
au développement de dispositifs permettant 'acceés physique du chercheur a la canopée, ou
de méthodes indirectes qui rameénent les faunes échantillonnées au niveau du sol (usage
d’insecticides).

Initiée en 1973, la thermonébulisation (fogging) avec des insecticides a effet de
choc (a base de dérivés du pyrethre) est aujourd'hui la méthode la plus utilisée (Lowman et

Wittman 1996). Elle autorise un échantillonnage quantitatif modulable et offre une plus
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grande efficacité que les méthodes de vaporisation ou de fumigation développées dans le
méme but (Erwin 1989, Lowman et Wittman 1996).

L’approche peut étre sélective (concentrée sur une ou plusieurs espéeces
forestiéres) ou globale (a I'échelle du milieu forestier, toutes essences confondues), mais la
structure des peuplements végétaux impose le plus souvent un choix pragmatique. En

2

Nouvelle-Calédonie, les conditions du milieu ont conduit a retenir une approche globale
(Guilbert 1994, 1998).

a) Principe de la méthode

Nous avons repris la méthode utilisée par Guilbert (1994), et qui s'applique a
I’ensemble de la canopée d'une station. On produit un nuage d’insecticide qui sature la
canopée et intoxique les invertébrés présents. Ceux-ci sont récupérés au sol sur une surface
de récolte standard. Cette méthode d’échantillonnage est beaucoup moins dépendante de
I’activité de la faune par rapport aux pieéges d’interception, 1’échantillonnage est bien
délimité dans I’espace, la surface de récolte étant définie par I’expérimentateur au sein de la

zone traitée.

b) Mode opératoire

Un thermonébuliseur portable ou “ fogger ” (Dyna-fog Golden Eagle Backpack
2980) est utilisé pour générer un nuage toxique a effet de choc, constitué par un mélange
de cyfluthrine (400 cc de Solfac EW50) et d’un agent véhiculant formé d’alcools
polyhydriques dilués dans de I’eau (4 litres de Maxifog). L'appareil est manipulé depuis le
sol et le nuage chaud émis par le réacteur (2 environ 2 m du sol) s'éléve jusqu’a la canopée
dans les conditions des milieux calédoniens (Figure 34).

Les stations sont échantillonnées a l'aube lorsque les conditions météorologiques
sont optimales : absence de pluie (afin d'éviter que les spécimens n’adhérent aux feuilles ou
aux branches mouillées) et absence de vent (afin que le nuage toxique ne soit pas dispersé
trop vite et puisse stagner dans la canopée, pour intoxiquer les invertébrés présents). La
surface de récolte est constituée de 30 nappes collectrices identiques, réparties en trois
placettes de 10. Cette surface de récolte est suffisante selon Guilbert (1994, 1998) pour
garantir la stabilité et la représentativité de I’échantillonnage des milieux de forét dense et
de forét sclérophylle en Nouvelle-Calédonie (au moins pour le niveau taxinomique de la
famille). I s'agit d'un échantillonnage aléatoire a deux degrés : l'unité élémentaire
d'échantillonnage est constituée par la nappe de récolte, les placettes de 10 nappes
constituent l'unité secondaire. Chaque surface de collecte est constituée par une nappe
plastifiée blanche d’l m, tendue par des bracelets élastiques sur un cadre métallique
tubulaire (1x1 m) maintenu horizontal par des pieds amovibles (50 ou 80 cm selon la pente
du site) (Figure 35). La disposition des nappes et la localisation des placettes sont aléatoires.
Elles sont installées sur des parcelles considérées comme homogenes pour les conditions

abiotiques et le couvert végétal.
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Figure 34 : Mode opératoire du fogging

Figure 35 : Nappes de récolte en place sous la canopée
aet ¢ : forét dense humide. b : forét sclérophylle
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Chaque placette est nébulisée pendant un minimum de trois & quatre minutes, laps
de temps correspondant a la vaporisation de 0,8 1 de mélange actif (Guilbert 1994). Environ
15 a 20 minutes sont nécessaires pour traiter les placettes d'une station. La récolte des
échantillons intervient 2 heures aprés la thermonébulisation, temps de latence nécessaire
pour que la majorité des arthropodes soient tombés sur les nappes (Erwin 1983b in Guilbert
1994, Stork 1987b). Les nappes sont ensuite lavées une a une, avec de 1’eau additionnée
d’un mouillant industriel (Teepol). Le produit du lavage est filtré sur un double tamis de

0,6 et 0,3 mm et les individus récoltés sont conservés dans de I'alcool a 95 %.

Tableau 16 : Paramétres météorologiques stationnels mesurés lors des “ foggings ”

Date Heures de Température o Temps Volume de
A% traitement per Hygromeétrie  (rajtement solution active
par placette utilisé
*

Pindai Zone F | 18/04/95  6h50 / 7Th05 23°C 96 % 3 min. 2,75 1.
Pindai Zone W | 19/04/95  6h25 / 6h40 23°C 96 % 3 min. 2,75 1.
Koghis Zone F | 26/04/95  6h40 / 6h55 22°5 96% 3 min. 2,75 L
Koghis Zone W] 03/05/95  6h40 / 6h55 17°5 92 % 4 min. / 2 min. 31

* temps nécessaire pour saturer la canopée au dessus des nappes de récolte, variable selon les conditions de vent

Nous avons réalisé cet échantillonnage en fin de période estivale, qui correspond a
la période ou I’abondance de la faune est maximale dans les deux milieux forestiers
explorés (Guilbert 1994). Le tableau 16 récapitule les conditions météorologiques au
moment de la récolte des échantillons.

Chaque nappe est décrite par l'effectif de chacun des taxa qui y sont récoltés. Dans
une méme placette, elles ne sont pas indépendantes entre elles (elles sont voisines et
échantillonnées en méme temps). Par contre, les placettes sont suffisamment éloignées les
unes des autres pour garantir des échantillons indépendants (Guilbert 1994). Dans la suite
de 1'étude, nous considérons chaque placette comme un échantillon. On considere donc

trois échantillons par station.

C. Les données et leur traitement

1. Identification des specimens récoltés

Au laboratoire, le contenu de chaque piege est rincé et placé dans de 1’éthanol a
95 °, avant d’étre examiné a la loupe binoculaire. Tous les invertébrés récoltés sont triés et
identifiés, dans la mesure du possible, au niveau taxinomique de la famille (au moins pour
les Araneae, Hymenoptera, Diptera, Coleoptera, Hemiptera) sinon a ’ordre. Les familles
d'insectes sont identifiées avec les clés de détermination des insectes australiens (CSIRO
1991), celles de Delvare et Arbelenc (1989), celles de Brues efal. (1954) et plus
spécifiquement pour les Hyménopteres avec les clés mondiales de Goulet et Huber (1993)
et pour les araignées a l'aide des clés de Todd Davies (1986), Ledoux et Canard (1991) et
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Dippenaar-Schoeman et Jocqué (1997). La famille utilisée comme unité d'identification de
référence n'est certes pas celle qui offre la plus grande finesse d'analyse pour une étude de
diversité. Mais, elle n'en garde pas moins une réelle valeur biologique, surtout dans le
contexte du milieu forestier néo-calédonien ou elle est la seule unité accessible, en raison de
I’endémisme tres élevé et de la connaissance encore fragmentaire de la taxinomie locale, qui
n’autorisent pas une approche au niveau spécifique.

Par contre, la myrmécofaune a été traitée a I’espece ou a la morphospecies. Les
clefs de détermination utilisées pour la reconnaissance des genres sont celles de Bolton
(1995) pour la zone australienne. La plupart des espéces ont été identifiées, d’une part en
s’appuyant sur les publications myrmécologiques concemmant la Nouvelle-Calédonie
(Emery 1883, 1914, Wilson 1957, 1958a, b, 1959b, Ward 1984), d’autre part par 1’étude
comparée de notre collection de référence et des spécimens conservés a I'Australian
National Insect Collection (ANIC) au CSIRO de Canberra. L'identification a l'espéce n'a pas
toujours été possible : faute d'individus de référence dans la collection de I'ANIC ou
manque de révisions taxinomiques régionales (comme pour les genres Camponotus,
Monomorium (Chelaner) et Pheidole). Pour pallier cette difficulté, nous avons alors défini
des morphospecies, établies selon une collection de référence.

Dans certains prélevements, la quantité d'individus de W. auropunctata peut €tre
trés importante, ne permettant pas un dénombrement. Dans ce cas, nous avons estimé
l'effectif en évaluant le volume de W. auropunctata présentes. Notre référence correspond
au volume occupé par 500 ouvriéres =0,5 cm’ (établit & partir de 10 échantillons de 500

ouvrieres obtenus aprés dénombrement).

2. Indices de diversité

On distingue différents niveaux d'appréciation de la diversité biologique (Wittaker
1972) : la diversité o (2 l'intérieur d'un habitat, d'une biocénose), la diversité B (taux de
remplacement des espéces d'un habitat a I'autre) et la diversité y (diversité a 1'échelle d'une
région, de plusieurs habitats ou biocénoses).

La description de la diversité integre deux composantes majeures : le nombre de
taxa (richesse) et la répartition des individus dans les différents taxa (régularité). Différents
indices ont été développés pour quantifier la diversité mais les opinions des auteurs
divergent quant a leur utilisation (Magurran 1988, Cousins 1991, Camargo 1992). Ils
permettent cependant toujours une comparaison globale entre peuplements ou entre des
stades successifs d'un peuplement (Southwood 1978, 1988, Magurran 1988, Camargo
1992). Selon Cousins (1991), on distingue deux types d'indices de diversité : ceux qui
considérent de facon égale tous les taxa et ceux qui leur donnent des poids différents.
Certains considérent le peuplement comme infini (Shannon) alors les autres considerent
I’échantillon comme exhaustif, le peuplement fini et échantillonné dans sa totalité
(Magurran 1988). Les indices du type Shannon montrent souvent des valeurs supérieures,

car il integre la diversité non échantillonnée (peuplement infini).
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Nous avons utilisé les indices de Shannon et de Margalef qui sont les représentants
de chacune des deux approches. Leur comparaison permet d'affiner les commentaires de
diversité. La diversité spécifique est également résumée par I'équitabilité (E), parameétre
intégrateur de la physionomie du peuplement qui prend en compte I'abondance relative des
especes : c'est une mesure de la régularité de la distribution des abondances des différents
taxa (Frontier et Pichod-Viale 1991).

Dans le cadre de I'étude de peuplements dont la faune est peu connue, I’estimation
de la biodiversité impose de prendre en compte les niveaux taxinomiques supérieurs (qui
sont plus facilement identifiables, mieux définis et plus stables) pour avoir une
représentativité de la faune ou de la flore. Mais, la diversité estimée au niveau familial a-t-
elle un sens biologique ? Si on considere les niveaux supra-spécifiques, peut-on considérer
tous les taxa comme équivalents ?

Plusieurs auteurs ont soulevé ce probleéme (Gaston et Williams 1993, Williams et al.
1997), en particulier, dans une perspective de conservation de la biodiversité ou la définition
d'écosystemes critiques s'oppose a celle de faune et de flore critiques (lorsqu’une faible
partie de la biodiversité est connue, on s'appuie alors sur des groupes restreints mais connus,
qui ne sont pas toujours représentatif de 1'état écologique des milieux). En fait, lorsque la
diversité en espéces est grande, elle est aussi souvent élevée pour les genres et les familles
(Prance 1994). On peut également calculer des indices de diversité a ce niveau d’analyse
taxinomique, car ces unités ont une certaine homogénéité écologique ou éthologique : il y a
simplement changement d'échelle. Dans le contexte néo-calédonien, c'est le seul moyen
d’accéder a I’étude globale de la diversité.

Selon Southwood (1978), Magurran (1988) ou Frontier et Pichod-Viale (1991), ce
qui caractérise le mieux la structure spécifique d'un peuplement c'est a loi de distribution
des abondances des espéces présentes. Pour décrire les peuplements échantillonnés, nous
avons présenté les résultats sous forme de diagrammes rangs-fréquences (représentation
graphique des fréquences des espéces classées par abondance décroissante). Ces
diagrammes constituent une représentation empirique de la structure multispécifiques d'une
communauté. Pour une meilleure lisibilité, on porte les abondances sur une échelle
logarithmique (Frontier et Pichod Viale 1991). Dans la suite de notre travail, les
diagrammes rangs/fréquences présentés offrent une comparaison des allures de peuplements
entre zones témoin et infestée, les taxa ordonnés sont par abondance décroissante observée

dans la parcelle témoin.

3. Définition des guildes trophiques

Les mesures de diversité spécifique ne rendent pas compte immédiatement de la
structure fonctionnelle et des modalités d'organisation du peuplement (coexistence,
exclusion,..). Pour y accéder, il est souvent nécessaire de définir des groupes
fonctionnels. La définition de guildes permet de simplifier 1'étude des communautés

taxinomiques en réarrangeant la biocénose en quelques unités fonctionnelles. Une guilde
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ou groupe fonctionnel est un groupe d'especes, apparentées ou non, qui exploitent de la
méme facon une méme classe de ressources environnementales (Root 1967 in Barbault
1992). Adams (1985) ajoute “ groupes d’especes sympatriques ” afin d’exclure les
équivalents écologiques dans des systémes non connectés.

Au sein d'une guilde, le partage des ressources est possible soit par une ségrégation
spatiale des espéces, soit par une ségrégation temporelle ou méme une ségrégation
trophique directe (ce dernier cas concernant les groupes étroitement spécialisés). Au sein
d'une guilde, la compétition interspécifique peut étre accrue et agir comme un agent
structurant. Mac Arthur (1972 in Camargo 1992) suggére que des especes qui cohabitent le
font tant que les niveaux d'hétérogénéité du milieu le permettent, la spécialisation évitant
alors tout déplacement compétitif. Nous avons choisis de définir des unités fonctionnelles
sur une base trophique.

L'assignation des taxa a une guilde n'est pas aisée, en particulier pour les niveaux
taxinomiques supérieurs (tels que la famille ou la super-famille) et la plupart des auteurs ne
s'accordent pas sur le sujet (Moran et Southwood 1982, Adams 1985, Stork 1987a, Hawkins
et MacMahon 1989, Simberloff et Dayan 1991, Basset et Arthingthon 1992). Compte tenu
de la difficulté a définir précisément une guilde a ces niveaux taxinomiques d'identification,
nous nous sommes limités aux traits les plus saillants, c'est-a-dire a la tendance trophique
générale. Cela peut sembler caricatural, la réalité biologique étant plus nuancée : de
nombreuses familles regroupent des taxa qui n’ont pas des comportements alimentaires
identiques, il existe plusieurs options d’utilisation des ressources trophiques a 1’intérieur
d’'un méme groupe taxinomique. Cependant, cette approche permet d’apporter des
éléments de comparaison de traits généraux d’organisation fonctionnelle entre milieux,
notamment avec d’autres zones tropicales ou le méme parti pris a déja été utilisé (Stork
1987a, 1988, Basset et Arthingthon 1992, Guilbert et al. 1994).

Quoiqu’il en soit, pour établir l'analyse fonctionnelle des communautés néo-
calédoniennes, nous avons repris l'arrangement adopté par Guilbert (1994), complété et
ajusté pour certaines catégories en fonction des données disponibles dans la littérature
(principalement CSIRO 1991). Nous avons retenu les dix mémes catégories : Détritivores
(saprophages et fongivores), Insectes prédateurs, Autres prédateurs, Parasites, Fourmis,
Touristes (ceux qui visitent les plantes), Brouteurs d'épiphytes, Phytophages ruminants
(phyllophages, consommateurs de bois, racines...), Phytophages suceurs de seve,
Indéterminés (ceux dont le régime alimentaire est inconnu ou difficile a établir). On

trouvera en annexe 4 l'arrangement des taxa dans les différentes guildes.

4. Traitement statistique

Toutes les analyses statistiques ont été réalisées a l'aide des logiciels StatView 4.02
(Abacus concept inc. 1992-1993) et SPSS 6.1.1 (SPSS inc. 1989-1995) pour les tests
paramétriques et non paramétriques et avec les modules du logiciel ADE 4.0 pour les

analyses multivariées (Thioulouse et al. 1997). Les tests ont été choisis a partir des ouvrages
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généraux de Scherrer (1984), Siegel et Castellan (1988), Sokal et Rohlf (1995), pour les
tests paramétriques et non paramétriques et Manly (1993) pour les analyses multivariées.
L’estimation de la biodiversité oblige a considérer un grand nombre de taxa mais dont
seulement un petit nombre peuvent €tre nécessaire pour caractériser les spécificités des
peuplements. Parmi les taxa constitutifs d'un peuplement, on observe un certain nombre de
familles caractéristiques (souvent dominantes), un ensemble de familles accompagnatrices,
peu remarquables d'un point de vue caractérisation du peuplement et un cortege nombreux

de familles rares ou occasionnelles, souvent représentées par de faibles effectifs.

Aussi, pour compléter l'analyse descriptive des peuplements par des analyses
multivariées (analyses factorielles des correspondances), une analyse préliminaire de
I'ensemble des familles constitutives des peuplements est nécessaire pour retenir celles qui
constitueront une variable dans les AFC. La faible abondance ou l'absence de certains taxa
est difficile a interpréter, un faible effectif peut étre accidentel dans une station alors que son
absence dans une autre peut résulter de la technique d'échantillonnage. En outre, les taxa
peu représentés dans les échantillons, qui ne peuvent caractériser (numériquement) une
station ou une saison, alourdissent les analyses multivariées. Nous avons donc retiré des
analyses l'ensemble les taxa rares (<5 spécimens pendant toute la campagne
d’échantillonnage). Parmi les taxa conservés, certains contribuent peu a la caractérisation
des peuplements dans les analyses multivariées. Pour une meilleure lisibilité de ces analyses,
on élimine dans un second temps, les taxa dont la contribution aux axes est en dessous d'un
seuil arbitraire (<1 %). Les analyses sont alors effectuées a4 nouveau. Ces remarques

s‘appliquent aussi pour les analyses des peuplements de Formicidae.

lil. Etude de la faune des Invertébrés

A. Faune de la litiére
1. Protocoles expérimentaux : mise en place des grilles de
piégeage
a) En foréts
Dans chacune de nos stations forestieres (dense humide et sclérophylle), nous
avons sélectionné deux parcelles homogénes. L’une représente une situation témoin (sans
I’envahisseur), alors que l'autre constitue une situation-test (envahie par W. auropunctata).

Dans chaque parcelle, nous avons délimité une aire de 12 m de c6té sur 40 m de longueur

(soit une surface d'environ 480 m2), dans laquelle nous avons mis en place une grille
d'échantillonnage constituée de 4 rangées de 11 pieéges d'interception (piege décrit dans la
section précédente), selon une maille arbitraire de 4 m (Figure 36). Les piéges sont relevés
apres avoir séjourné une semaine dans le milieu. Les prélévements ont été répétés 4 fois au
cours de l'année, selon une périodicité trimestrielle (saisonniére). Pour chaque station, on

dispose donc de 176 prélevements. Au laboratoire, le contenu de chaque pot est rincé, trié,
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Figure 36 : Organisation de la grille de piégeage utilisée pour 1'échantillonage en forét sclérophylle

et forét dense humide
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identifié puis les spécimens sont transférés dans une solution d'alcool a 95 % pour

conservation.
b) En maquis

Pour des raisons pragmatiques de terrain, nous avons choisi de travailler sur un
maquis voisin de nos parcelles de forét dense humide. Mais dans ce contexte, il n’a pas été
possible d’identifier une zone témoin et une zone envahie suffisamment proches et
disjointes. Cela a imposé la mise en place d’une grille d'échantillonnage différente,
parcourant le maquis selon des transects orientés en fonction du gradient d'infestation, d'une
zone envahie vers une zone vierge.

Lors de la premiére saison d’échantillonnage, un nombre identique de piéges
contenant des W. auropunctata et n'en contenant pas ont été prélevés. Au cours des saisons
suivantes, le nombre de prélevements sans W. auropunctata s'est réduit en raison d'une
progression de I'envahisseur dans le milieu. Le décalage entre le prélevement et le tri des
échantillons n'a pas permis de modifier 1’échantillonnage pour pallier ce probleme. Les
variations inter saisonnieres seront de ce fait a prendre moins en compte pour l'explication

de I'évolution des communautés sous la pression de I'envahisseur.

Le dispositif consiste donc en quatre lignes paralleles de 15 pieges distants de 4
meétres (couvrant une surface d'environ 56x12 m soit 672 m’). Le choix du nombre de
pieges a été en partie commandé par la topographie (maquis sur pente). Aprés récolte, le
contenu de chaque pot est rincé puis transféré apres identification des spécimens dans une
solution d'alcool & 95 % pour conservation. Pour cet habitat, on dispose au total de 240
relevés (81 sans I’envahisseur et 159 avec I’envahisseur).

Malgré cet échantillonnage déséquilibré, les résultats obtenus ont fourni de
nombreuses informations pour la compréhension du processus d'invasion des
communautés. Pour nos comparaisons, nous avons utilis€ un indice d’abondance des
especes échantillonnées, que nous nommons dans le reste du mémoire “ abondance
relative . cet indice correspond au nombre d’individus capturés par piege, multiplié par

100 pour éviter les décimales.

2. Résultats

On trouvera en annexes 5 et 6, les tableaux récapitulatifs des captures totales

réalisées aux différentes saisons, au sol et en canopée, pour les différents milieux étudiés.

a) Description et caractérisation de la structure des
peuplements en forét sclérophylle

(1) Structure taxinomique des communautés de fourmis
L’ensemble des récoltes réalisées dans 1’habitat sclérophylle représente 2 723 035

spécimens appartenant a 23 especes différentes (y compris W. auropunctata) et réparties en

16 genres. La myrmécofaune récoltée dans la parcelle non envahie compte 3184 spécimens
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Figure 37 : Myrmécofaune récoltée dans la parcelle non envahie par W. auropunctata en forét sclérophylle
a Pindai. (End. : Endémiaues: Nat. : Natives: Int. : Introduites)
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

répartis en 21 especes et 14 genres (Figure 37). Dans la parcelle envahie, nous avons récolté
2719851 individus appartenant a 6 espeéces (dont Wasmannia auropunctata) et 6 genres
(Tableau 17). Nous avons défini pour chaque espece le caractere “ dominant ”,
“ accompagnatrice” et “rare” sur la base de leur abondance au cours de
I’échantillonnage. Nous utiliserons cette convention de dénomination dans la suite de ce
travail.

La figure 38 nous permet de comparer la distribution globale des abondances des
especes de Formicidae dans les 2 peuplements myrmécologiques échantillonnés (on intégre
les variations saisonniéres en sommant les résultats des 4 récoltes en un seul échantillon). Ils
apparaissent tous les 2 déséquilibrés, avec une faible régularité de la répartition des
abondances entre les espéces rencontrées.

Le peuplement de la parcelle non envahie est relativement riche, avec 21 especes.
Mais il apparait néanmoins déséquilibré avec une diversité relativement peu importante et
une régularité (= équitabilité) faible du peuplement (Tableau 18). A toutes les saisons de
prélevement, les indices de diversité (Indices de Shannon et de Margaleff) montrent des
valeurs comparables et la diversité, relativement faible, se maintient au cours des 4 saisons de
I’échantillonnage. En janvier et en juillet, la plupart des espéces sont représentées par tres
peu de spécimens et le peuplement est dominé par A. gracilipes. Ces observations sont
confirmées par la distribution d’abondance (profil rang-fréquence). Au cours des
différentes saisons, nous observons sensiblement la méme distribution d’abondance du
peuplement échantillonné, 1’allure du peuplement se maintient globalement et seules les
espéces rares font la différence, notamment en juillet et 2 un degré moindre en janvier
(Figure 39). Le peuplement se caractérise par 2 especes dominantes (Anoplolepis gracilipes
et Tetramorium simillimum), quelques espéces accompagnatrices (Paratrechina foreli,
Pheidole luteipes, Cardiocondyla emeryi, Paratrechina minutula, Polyrhachis guerini et
Tapinoma melanocephalum) et un cortége important d’espéces rares (Figures 37, 39).

Dans la zone envahie, la domination de W. auropunctata est écrasante (Tableau
17) et les autres especes ne sont capturées que trés rarement, (16 spécimens au total). Parmi
les 5 especes qui cohabitent avec W. auropunctata, 4 se rencontrent également dans la
parcelle non envahie (Ochetellus glaber, Tapinoma cf. minutum, Monomorium floricola et
Paratrechina minutula). O. glaber et T. cf. minutum sont des espéces natives. Toutes sont de
petite taille (du méme ordre que W. auropunctata) et leurs ouvriéres semblent plus rapides
que celles de la petite fourmi de feu. O. glaber se maintient avec des effectifs du méme
ordre que ceux observés dans le site non infesté par I’envahisseur et montre le méme
pattern saisonnier (aucune récolte en Avril); elle n’apparait donc pas affectée par

I’envahisseur.

Par rapport a la composition de la myrmécofaune néo-calédonienne, nous
constatons une contribution atypique des différentes sous-familles de Formicidae au sein du
peuplement sclérophylle témoin (Figure 40) : les Ponerinae sont sous-représentées tant en

nombre d’espéces qu’en abondance, alors que les Formicinae sont largement sur-
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Tableau 17 : Myrmécofaune récoltée dans la parcelle sclérophylle envahie par W. auropunctata

Nov. 1994  Janv. 1995 Avr. 1995  Juil. 1995 Total annuel
Brachymyrmex obscurior 0 0 i i 2
Monomorium floricola 0 0 0 1 1
Ochetellus glaber 2 8 0 1 11
Paratrechina minutula 0 1 0 0 1
Tapinoma cf minutum 1 0 0 0 1
Wasmannia auropunctata 159 067 930 036 966 151 664 581 2 719 835
Total sans W. auropunctata 3 9 1 3 16
Total | 159 070 930 045 966 152 664 584 2719 851

Tableau 18 : Diversité des peuplements myrmécologiques en forét sclérophylle au cours du cycle

saisonnier
Abondance Richesse Indice Indice Equitabilité
spécifique Margaleff = Shannon
Parcelle non envahie
Nov. 1994 533 15 1,646 1,708 0,437
Janv. 1995 938 14 1,463 1,501 0,394
Avr. 1995 1091 16 1,894 1,933 0,483
Juil. 1995 622 16 1,056 1,110 0,278
Annuel 3184 21 1,726 1,746 0,397
Parcelle envahie’
Nov. 1994 3 2 _ - -
Janv. 1995 9 2 - _ -
Avr. 1995 1 1 _ _ -
Juil. 1995 3 3 _ _ -
Annuel 16 5 1,125 1,497 0,645

*. W. auropunctata exclue
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Figure 38 : Comparaison des peuplements myrmécologiques entre parcelles sclérophylle envahie et non envahie par W. auropunciata
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Figure 39 : Profils d'abondance du peuplement myrmécologique de la parcelle sclérophylle non envahie par W. auropunctata
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Figure 40 : Contribution des différentes sous-familles de Formicidae 2 Ia diversité de la myrmécofaune sclérophylle
non infestée par W. auropunctata (a), a la myrmécofaune totale de Nouvelle-Calédonie (b) et 4 I'abondance
de la myrmécofaune de la parcelle non infestée par W. auropunctata (c)
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Figure 41 : Contribution des espéces endémiques, introduites et indigénes a la mymécofaune de la forét sclérophylle
(a) non infestée parW. auropunctata , (b) envahie par W. auropunctata et (c) a 1a myrmécofaune totale de
Nouvelle-Calédonie
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

représentées en especes mais surtout en abondance. Cette composition atypique s’explique
par une dominance des especes introduites, a toutes les saisons de prélevement (Figures 37
et 42). On compte 9 especes introduites (43 % des especes prélevées), ce qui excede
largement leur proportion dans la myrmécofaune néo-calédonienne (Figure 41). D’ailleurs,
les 2 especes dominantes du peuplement (A. gracilipes et T. simillimum) sont des espéces
introduites. Les espéces natives et les endémiques sont parfois accompagnatrices, le plus
souvent rares (Figures 37, 42). Le peuplement sclérophylle du site non infesté apparait donc
appauvri, méme s'il conserve un certain nombre de caractéristiques natives.

Nous notons de fortes variations saisonniéres d’abondance (Figure 43). Dans les 2
parcelles, les effectifs sont maximum en janvier et avril, minimum en novembre. Janvier
montre un maximum pour P. minutula, A. gracilipes et O. glaber (A. gracilipes rteste
dominante a toutes les saisons). Par contre, pour P. luteipes, P.foreli, Paratrechina sp. 2,
T. similimum, C. emeryi et T. melanocephalum, I’abondance est maximale en avril (Figure
37), alors que celle de W. auropunctata est maximale en janvier et avril. Ces variations
d’abondance peuvent étre mises en relation avec les fluctuations de conditions de milieu
(pluviométrie et températures plus élevée pendant la période janvier-avril que pendant le
reste de 'année : Figures 44, 45, 46, 47). Le reste de la faune d’arthropodes récoltée
connait un maximum en janvier puis en juillet. Les Formicidae montrent un maximum
lorsque les conditions de températures et de pluviométrie sont les plus fortes, ce qui
correspond également 2 un maximum de la faune (donc de ressources).

La comparaison des 2 parcelles permet donc non seulement de constater un
appauvrissement de la myrmécofaune puisqu’il ne subsiste que 4 especes mais aussi de
constater une augmentation trés importante de sa biomasse : les effectifs de
W. auropunctata excédent largement ceux des 21 espeéces rencontrées en parcelle non
envahie.

(2) Structure  taxinomique générale du peuplement et

contribution des différents groupes d’invertébrés

(a) Structure générale du peuplement

L’ensemble de la faune des invertébrés récoltés en forét sclérophylle compte
15 027 spécimens dont 3 226 Formicidae (W. auropunctata exclue). Dans la station non
infestée par I’envahisseur (W. auropunctata exclue), 10 044 spécimens ont été récoltés, dont
3184 Formicidae (soit 31,7 % de la faune échantillonnée). Dans la station infestée
(W. auropunctata exclue), nous avons capturé 4 983 spécimens, dont 16 Formicidae (soit
0,32 % de la faune échantillonnée). Dans le site envahi, le nombre des invertébrés récoltés
représente a peine 0,002 % de la faune totale récoltée. W. auropunctata domine toute la
communauté, au point qu’on ne rencontre quasiment que cette espéce dans le milieu envahi
(Figure 48). En présence de W. auropunctata, il 'y a une réduction de 50,4 %de 1’effectif
total des arthropodes récoltés. Si on exclut les Formicidae, le nombre d’invertébrés récolté
est en recul de 27,2 %.
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Figure 42 : Répartition des effectifs entre espéces introduites, natives et endémiques dans la myrmécofaune
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Figure 44 : Pluvioniétrie pour la station de Pindai entre Aot 94 et Juillet 95 et abondances relativesobservées
pour W. auropunctata lors des 4 campagnes de récolte en forét sclérophylle
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Figure 45 : Variations de températures pour la station de Pindai entre Aofit 94 et Juillet 95 et abondances
relativesobservées pour W. auropunctata lors des 4 campagnes de récolte en forét
sclérophylle
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Figure 46 : Pluviométrie pour la station de Pindaf entre Aofit 94 et Juillet 95 et abondances relatives observées
pour les autres Formicidae et le reste de la faune d'arthropodes lors des 4 campagnes de récolte
en forét sclérophylle
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Figure 47 : Variations de températures pour la station de Pindai entre Aofit 94 et Juillet 95 et abondances

relatives observées pour les autres Formicidae et le reste de 1a faune d'arthropodes lors des 4
campagnes de récolte en forét sclérophylle
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Au niveau des taxa supérieurs (ordres et classes), 21 groupes sont représentés dans
la parcelle non infestée contre 20 dans celle qui est infestée (Figure 50 ; les larves sont
réunies en un seul groupe). Quatre groupes ne se rencontrent que dans la parcelle témoin :
les pseudoscorpions, les dermapteres, les phasmes et les oligochetes. Seule la différence
d’effectif des pseudoscorpions apparait significative, ce groupe parait donc exclu du milieu
envahi, les 3 autres taxa apparaissant comme rares au cours de I’échantillonnage. Trois
groupes rares (opilions, trichoptéres et pauropodes) ne sont recensés que dans la station
infestée. Compte tenu des faibles affectifs capturés, seule la différence d’effectifs observée
pour les pauropodes (8 specimens) semble indiquer une opposition entre les 2 sites : ils
apparaissent favorisés en présence de W. auropunctata. Remarquons que notre méthode
d’échantillonnage n’est pas la mieux adaptée pour récolter ce taxa du sol (I’activité de ces
arthropodes est peu compatible avec une capture par pieges d’interception) : ’occurrence
d’individus dans les pieges peut donc révéler une différence réelle entre les 2 stations

La figure 49 nous permet de comparer la distribution globale des abondances des
2 communautés échantillonnées. On ne considére que la faune pour laquelle nous avons
réalisé une identification taxinomique au niveau de la famille ou de la super-famille (voir
paragraphe matériel et méthode pour la discussion de I’'intérét de 1’usage de ces niveaux
taxinomiques pour explorer la biodiversité de peuplements méconnus). Dans le site envahi,
le peuplement est moins riche et moins diversifi€é compte tenu de la régularité, ce qui
confirme I’existence d’un déséquilibre faunistique marqué entre les 2 stations.

Le peuplement échantillonné en absence de l’envahisseur est dominé par les
collemboles (44,01 % de la faune récoltée) et les Formicidae (31,7 %). Les acariens
(principalement gamasides et oribates), les autres hyménoptéres (hors Formicidae), les
araignées, les dipteres, les hémiptéres, les coléopteres, les isopodes, les diplopodes, les
pseudoscorpions, les orthoptéres et les psocopteres constituent les autres taxa (classés par
abondance décroissante) qui contribuent a la faune récoltée de fagon significative (avec plus
de 50 spécimens), soit une contribution minimale de 0,5 % a I’ensemble de la faune totale
échantillonnée. Les 9 autres groupes sont peu représentés (moins de 30 individus récoltés),
leur contribution globale au peuplement est inférieure a 0,8 % du total récolté (Figure 51).

Le peuplement de la parcelle envahie est dominé par les collemboles (44,42 %), les
araignées (17,1 %) et les hyménopteres (hors Formicidae) (12,5 %). Les dipteres, les
psocoptéres, les diplopodes, les acariens (principalement gamasides et oribates), les
gastéropodes, les hémipteres, les isopodes, les 1épidopteres et les coléoptéres sont les autres
principaux groupes (classés par abondance décroissante) qui ont une contribution non
négligeable pour la communauté échantillonnée (supérieure a 1 %, plus de 50 individus
capturés). Les 9 autres taxa (autres Formicidae inclues) sont peu représentés (au mieux 16
individus), ils ont une contribution globale au peuplement voisine de 1 % du total récolté
(Figure 52).

Les larves sont plus abondantes en parcelle non infestée, mais les variations
saisonnieres sont fortes et il ne semble pas que les mémes especes contribuent aux 2

peuplements échantillonnés (différences dans les pics saisonniers d’abondance : Figures 51,
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Chapitre 3 - Conséquences de I'invasion pour la faune native

52). La méthode de piégeage n’est sans doute pas la mieux adaptée pour capturer des larves
: les pieges d’interception supposent des capacités de déplacement au sol, or les larves ont
plut6t une faible mobilité. Dans I’analyse plus fine des taxa, on verra quels sont les ordres
impliqués dans I’effectif des larves.

Entre les 2 parcelles, I’effectif est stable pour les diptéres et les isopodes alors que
d'autres taxa connaissent d'importantes variations. Ainsi, dans la station envahie, les
araignées augmentent leur effectif de 70 %, les hyménopteres (hors Formicidae) de 47 %,
les psocopteres de 75 %, les diplopodes de 54 %, les gastéropodes et les 1épidoptéres de
65 %. Par contre, on observe une réduction sensible de 1’abondance des orthopteres
(uniquement représentés par les Gryllidae : 94 %), des hémipteres (60 %), des coléopteres
(64 %), des acariens (85 %) et méme des collemboles (50 %) bien que leur contribution
relative au peuplement se maintienne. A ce niveau d’analyse taxinomique, on pergoit donc
une organisation numérique et taxinomique distincte entre les 2 communautés
échantillonnées.

Si on considére les variations inter-saisonniéres, 1’abondance maximale des
arthropodes est observée en janvier et a un degré moindre en juillet dans les 2 stations
(Figure 48). Janvier correspond aussi au maximum de W. auropunctata dans le milieu. En
juillet, il y a une régression de I'abondance de W. auropunctata pendant que 1’ensemble de
la faune connait une progression. En avril, il y a une régression d’abondance du reste de la
faune invertébrée alors que W. auropunctata atteint son maximum. Le minimum
d’abondance est observé en novembre pour ’ensemble de la faune. Ces variations suivent
les conditions météorologiques (figures 44 a 47). Le minimum observé correspond a la
saison séche et chaude (janvier), le maximum correspond au début de la saison des pluies. 11
y a régression de l’entomofaune (au sens large) lorsque la pluie est maximale et les
températures sont les plus élevées (avril), mais ces conditions sont favorables a
W. auropunctata. Par contre en juillet, lorsque les conditions redeviennent plus séches et
fraiches I’effectif de la faune connait une légere croissance alors que W. auropunctata
régresse. L’ensemble des Formicidae montrent le méme type de variation que
W. auropunctata. En fait, la plupart des taxa supérieurs (classes, ordres) montrent un
maximum en janvier, et un minimum en novembre ; certains par contre ont leur maximum
en juillet (hyménopteres, hémipteres, psocopteres et lépidopteres), phénomene qui

correspond sans doute a ’expression de quelques espeéces dominantes.

(b) Contribution relative des principaux groupes d’invertébrés

La contribution relative des différents groupes est bien différente d’un site a
I’autre. On commentera cette contribution sans revenir sur la place des fourmis.

Les gastéropodes. La variation correspond principalement a celle de 1’espece
introduite Achatina fullica (1 exemplaire en parcelle non infestée, 70 spécimens dans la

parcelle envahie. A I’inverse, on observe la chute de I'effectif du gastéropode natif
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Figure 50 : Effectifs capturés pour les différents ordres et classes d'invertébrés en forét sclérophylle
en présence et en absence de W. auropunctata (échelle logarithmique)
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Figure 51 : Evolution des effectifs capturés pour les différents ordres et classes d'invertébrés en forét
sclérophylle en absence de W. auropunctata (échelle logarithmique)
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Figure 52 : Evolution saisonniére des effectifs capturés pour les différents ordres et classes d'invertébrés
en forét sclérophylle en présence de W. auropunctata (échelle logarithmique)
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

(Bulima sp.), de 22 spécimens observés en site non infesté a 1 en zone envahie. Ces groupes

ne sont collectés qu’en janvier et avril, lorsque la pluviométrie est maximale.

Les diplopodes. Leur accroissement est lié surtout a celui des Polyxenidae

s’accroit de 75 % en site envahi (122 individus contre 32) et dans une moindre mesure un
plus grand effectif de diplopodes iuliformes (respectivement 67 et 42 spécimens). Ces

groupes ne sont collectés qu’en janvier et avril, lorsque la pluviométrie est maximale.

Les embioptéres. Ils ne participent que faiblement aux peuplements des 2 sites,

mais on remarque leur sous-représentation dans le site non infesté (1 seul spécimen contre
13 dans le témoin). Cette tendance semble significative, méme si on note que les piéges
d’interception ne constituent pas la meilleure technique pour les collecter compte tenu de

leur faible mobilité naturelle au sol.

Les araignées (Figure 53). L’augmentation observée en parcelle envahie
correspond principalement a la famille des Theridiidae. On observe une diminution de la
diversité (19 familles contre 13) et un bouleversement des groupes dominants. Alors que, en
zone non infestée, la faune des araignées est dominée par les Gnaphosidae, les Theridiidae et
les Clubionidae (respectivement 25,82 %, 13,11 % et 11,48 % du total récolté), les
Theridiidae dominent la zone envahie (81,89 % de la faune) et les Gnaphosidae ne
représentent plus que 0,23 % des araignées collectées. En fait, les Theridiidae ne semblent
représentées que par une seule espece, présente dans les 2 sites. On observe également une
augmentation, dans une moindre mesure, de 1’effectif des Oonopidae et Hanhiidae.
Quelques familles ont des effectifs stables : les Clubionidae, les Salticidae et les Anapidae,
mais leur contribution relative au peuplement arachnéen reste faible compte tenu de
I’augmentation de I’effectif global. Les effectifs des Zodariidae, des Cryptothelidae et des
Tetrablemmidae régressent fortement : elles ne sont plus représentées au mieux que par un
individu. Les autres familles apparaissent trop rares pour qu’on tire des conclusions de leur

présence ou de leur absence dans les parcelles.

Les coléopteres (Figure 54). Les captures sont peu abondantes : respectivement

171 individus en 19 familles (dont 14 larves indéterminées) et 61 individus en 13 familles
(dont 16 larves indéterminées). Il y a donc une faible participation des coléopteres au
peuplement des invertébrés terricoles de la forét sclérophylle et la comparaison des effectifs
groupe par groupe apporte peu d’information. Néanmoins, les variations globales montrent
une diminution tant en effectif qu’en diversité. Aucun groupe ne semble favorisé par la
présence de W. auropunctata. Les 5 groupes les plus représentés subissent une diminution
d’au moins 50 % de leur effectif (Scarabeidae, Corylophidae, Latridiidae) ou disparaissent
(Scydmaenidae et Pselaphidae). L’effectif des larves de Cryptocephalinae s’effondre aussi
(19 a 1 seul spécimen).

Les dipteres (Figure 55). Leur abondance est similaire dans les 2 site mais on note
des variations importantes de la contribution des taxa présents. Les différences sont nettes

parfois pour une seule saison : en juillet, les Phoridae passent de 7 individus en milieu non
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

envahi a 65 en milieu envahi ; en avril, les cycclorraphes accalyptatres (hors Muscoidea)
passent de 7 spécimens a 50 ; en novembre, les Chironomidae chutent entre les 2 sites de 50
a 10. Mais le niveau d’identification des taxa (famille ou super-famille) n’est pas
suffisamment précis pour commenter les variations : des espéces saisonni¢res montrent des
tendances différentes entre les 2 stations au sein de méme groupe taxinomique. Par contre,
les Psychodidae disparaissent complétement des échantillons du site infesté, et pour les
Sciaridae la réduction entre sites non infesté et infesté atteint 33 % a chaque saison. Les

larves de Stratiomyidae aussi disparaissent en zone infestée.

Les hémiptéres (Figure 56). Les effectifs capturés sont assez faibles, avec

seulement 2 groupes dont I’effectif est supérieur a 12 individus dans chacun des 2 milieux
(Coccoidea et Cicadellidae). On rappellera que le compartiment de la surface du sol n'est
pas le plus fréquenté par la plupart des groupes d’Hémipteres. Cependant, on note quelques
tendances : aucun groupe présent ne semble favorisé ; au mieux ils apparaissent indifférents.
Par contre, les Coccoidea et les Cicadellidae, qui sont dominants dans les 2 milieux explorés,
montrent une réduction sensible de leurs effectifs en mileu envahi (respectivement plus de
80 % et 50 % de leur effectif). On notera que les Coccoidea récoltés sont principalement par

des individus males ailés.

Les hyménopteres (Figure 57). L’effectif total double dans la station envahie.

Cette augmentation est essentiellement imputable a la famille des Scelionidae (parfois traitée
en sous-famille), qui domine les deux stations (respectivement 71 % et 79 % de la faune des
hyménopteres présents, en parcelle envahie et non envahie). Mais le niveau de la famille
n’est pas le mieux adapté pour commenter ces variations. Dans la parcelle envahie, il existe
un pic d’abondance pour les Scelionidae en novembre, qui n’existe pas dans 1’autre station
et qui parait attribuable a des especes autres que celles observées lors du pic commun
d’abondance de juillet. Les autres sous familles ont des effectifs plutdt faibles dont il est
difficile de discuter la signification. Néanmoins, on observe en novembre une tendance 2 la
réduction des effectifs dans la parcelle envahie pour les Ceraphronidae, les Diapridiidae et
les Platygasteridae. 11 y a légére augmentation de I’abondance des Encyrtidae, des
Aphelinidae et des Platygasteridac en janvier et juillet ; les différences saisonniéres des

Platygasteridae entre les 2 sites sont sans doute le fait d’espéces différentes (Figure 56).

3) Approche fonctionnelle des peuplements

(a) Structure trophique générale

Nous avons sommé les 4 échantillons saisonniers en un seul échantillon, afin de
dégager la structure trophique globale des communautés d’invertébrés échantillonnées en
forét sclérophylle. On constate 1’existence de 2 organisations fonctionnelles différentes, qui
expriment une exploitation différente du milieu par la faune.

Dans la situation non envahie (Figures 58, 59), on note la dominance des brouteurs

d’épiphytes et des Formicidae, alors que les autres groupes sont relativement peu
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Tableau 19 : Diversité des peuplements myrmécologiques en forét dense sur ultrabasique au cours

du cycle saisonnier

Abondance Richesse Indice Indice Equitabilité
spécifique Margaleff ~ Shannon
Parcelle non envahie
Nov. 1994 886 217 2,892 2,695 0,623
Janv. 1995 1043 27 3,107 3,175 0,668
Avr. 1995 470 19 2,874 2,976 0,701
Juil. 1995 210 18 3,027 3,220 0,772
Annuel 2609 36 3,202 3,239 0,632
Parcelle envahie’
Nov. 1994 102 18 2,680 3,013 0,722
Janv. 1995 153 19 2,919 3,176 0,748
Avr. 1995 56 14 2,036 2,384 0,665
Juil. 1995 53 12 2,753 3,208 0,843
Annuel 364 28 3,311 3,489 0,726
Parcelle envahie
Nov. 1994 1426 19 0,560 0,587 0,138
Janv. 1995 5379 20 0,269 0,277 0,064
Avr. 1995 451 15 0,785 0,837 0,226
Juil. 1995 458 13 0,827 0,888 0,227
Annuel 7714 29 0,430 0,439 0,090

*: W. auropunctata exclue
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

représentés, notamment les phytophages suceurs de séves, les insectes prédateurs et les
phytophages broyeurs. En situation envahie toutes les guildes régressent en effectifs, sauf
celle des parasites (qui progresse de 30 %) et celles des Insectes prédateurs (qui progresse de
75 % pour atteindre une contribution avoisinant celles des guildes non dominantes).
Cependant, les brouteurs restent la guilde majoritaire d’épiphytes malgré une réduction
sensible de leur effectif et exercent proportionnellement une plus grande dominance sur la
structure fonctionnelle, du fait de la réduction globale de I’effectif de la faune. Les
prédateurs non-insectes et la guilde des parasites sont les 2 autres groupes qui contribuent le
plus au peuplement infesté (Figures 58 et 59). L’autre fait marquant est I’effondrement de
la guilde des fourmis, (lorsqu’on exclut de I’analyse W. auropunctata). La tendance est a la
réduction de ’effectif pour la majorité des catégories, indépendamment des variations de

contributions relatives.

(b) Variation saisonniére

La structure fonctionnelle varie beaucoup au cours des saisons dans la station
témoin. Les 2 groupes dominants alternent : les brouteurs d’épiphytes dominent la structure
fonctionnelle en janvier et juillet alors que les Formicidae la dominent en novembre et avril.
On peut méme observer une opposition, les uns dominant quand les autres sont au
minimum (Figures 60, 61). Toutes les autres guildes montrent des fluctuations d’effectifs,
mais qui sont peu marquées et chacune conserve globalement la méme contribution a la
structure fonctionnelle de la communauté. En situation infestée, les fluctuations sont
différentes : les brouteurs d’épiphytes ne montrent qu’un seul minimum en novembre, leur
contribution passent par 2 maxima en janvier et avril et une période de 1égére régression en
avril. Les prédateurs non-insectes (apr) ont une contribution minimale en novembre, mais
montrent une contribution stable aux 3 autres saisons malgré des fluctuations importante
d’effectifs. La guilde des parasites contribuent surtout a la structure fonctionnelle en
novembre et janvier, alors qu’aux 2 autres saisons, elle a une contribution faible (Figures 60
et 61). Toutes les autres guildes montrent des fluctuations d’effectif, mais qui ne
contribuent pas a modifier la structure fonctionnelle.

Compte tenu de I’homogénéité des conditions de milien dans les 2 stations
étudiées, la différence entre les structures fonctionnelles observées ne peut résulter d’une
distribution différente des ressources. On peut admettre qu’elle est la conséquence de la

dominance de 1’envahisseur sur 1’habitat.

b) Description et caractérisation de la structure des
peuplements en forét dense humide
1) Structure taxinomique des communautés de fourmis

L’ensemble des récoltes de Formicidae réalisées en forét dense humide représente

10 323 spécimens appartenant a 43 especes (y compris W. auropunctata), réparties en 20
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Figure 62 : Myrmécofaune récoltée dans la parcelle non envahie par W. auropunctata en forét dense humide aux
Monts Koghi. (End. : Endémiques; Nat. : Natives; Int. : Introduites)
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Figure 63 :

Myrmécofaune récoltée dans la parcelle envahie par W. auropunctata en forét dense humide aux Monts
Koghi. (End. : Endémiques; Nat. : Natives; Int. : Introduites)
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Figure 64 : Comparaison des peuplements myrmécologiques entre parcelles de forét dense envahie et non
envahie par W. auropuncrata
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W. auropunctata
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Figure 66 : Profils d'abondance du peuplement myrmécologique de la parcelle de forét dense envahie par
W. auropunctata
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

genres. La myrmécofaune récoltée dans la parcelle non envahie compte 2 609 spécimens
répartis en 36 especes et 16 genres (Figure 62). Dans la parcelle infestée par ’envahisseur,
nous avons récolté des individus appartenant a 29 especes (dont Wasmannia auropunctata),
réparties dans 15 genres et représentant 7 714 spécimens dont 364 spécimens qui
n’appartiennent pas a l’espece W. auropunctata (figure 63). La comparaison des 2
myrmécofaunes montre que 22 especes sont capturées dans les 2 stations, alors que 14
espeéces ne sont observées qu’en I’absence de Wasmannia auropunctata (Camponotus sp. 1,
Camponotus sp. 2, Cerapachys cf. cohici sp. 1, Cerapachys cf cohici sp. 2, Cerapachys cf
cohici sp. 3, Cerapachys dumbletoni, Crematogaster sp., Discothyrea sp. 1, Discothyrea
sp. 2, Lordomyrma caledonica, Lordomyrma sp. 1, Lordomyrma sp. 2,
Rhytidoponera fulgens, Vollenhovia denticulata) et 6 ne sont capturées que dans la parcelle
envahie  (Brachymyrmex obscurior, Cardiocondyla emeryi,  Paratrechina longicornis,
Paratrechina foreli nigriventris, Monomorium sp. 5, Polyrhachis guerini). La similitude
entre les 2 peuplements, selon I’indice de Jaccard, est assez faible (Ij=0,44).

Dans le station envahie, W. auropunctata constitue 95,3 % de la myrmécofaune
récoltée. D’une fagon globale, I’effectif de la myrmécofaune augmente de 66 % alors que
I’abondance des Formicidae autres que I’envahisseur est réduite de plus de 86 % (364
spécimens contre 2609 dans la station non infestée). La figure 64 compare la distribution
globale des abondances des espéces dans les 2 peuplements myrmécologiques
échantillonnés (les 4 saisons de récolte sont sommeées en un seul échantillon).

Le peuplement du site non envahi apparait équilibré avec une régularité forte
(Figures 62 et 64 et tableau 19). On distingue: un cortege d’espeéces co-dominantes
(effectifs des captures voisins) comprenant 5 especes (Rhytidoponera fulgens, Pheidole
luteipes, Rhytidoponera numeensis, Pheidole sp. 1, Paratrechina caledonica) ; un cortége
important d’especes accessoires (14 especes) ; et un abondant cortége d’especes rares (17
especes), pour lesquelles au maximum un ou 2 exemplaires ont ét€ récoltés pendant tout
I’échantillonnage (respectivement 14 et 3 especes).

Le peuplement envahi apparait déséquilibré et caractéris€ par la dominance de
W. auropunctata, (Figures 63, 54, tableau 19). Le reste du cortége myrmécologique montre
une forte régularité, avec un cortége d’especes accessoires (18 especes) et un cortege
d’especes rares (10 especes dont I’effectif capturé ne dépasse pas 2 spécimens). Les 22
especes qui se maintiennent ont des effectifs réduits. Cette diminution est particuliérement
sensible pour les especes dominantes du site non envahi: réduction de 96 % pour
Rhytidoponera numeensis (12 spécimens contre 350), de 98 % pour Pheidole luteipes (10
individus contre 391), de 95 % pour Pheidole sp. 1 (30 individus contre 553) et de 89 %
pour Paratrechina caledonica (26 spécimens contre 236); seule Solenopsis papuana
accroit sensiblement son abondance de 55 % (87 individus contre 39).

Les figures 65 et 66 montrent que la diversité et la régularité se maintiennent au
cours des saisons dans les 2 peuplements. Néanmoins, on remarque une moindre richesse en

avril et en juillet : il y a moins d’espéces rares, et une diminution des effectifs capturés pour
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Figure 69 : Contribution des espeéces endémiques, introduites et indigénes a la myrmécofaune de la forét dense (a) non infestée par
W. auropunctata , (b) envahie par W. auropunctata et (c) a la myrmécofaune totale de Nouvelle-Calédonie
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Figure 71 : Répartition des effectifs entre espéces introduites, natives et endémiques dans la myrmécofaune
de la station de forét dense humide non infestée par W. auropunctata
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Figure 72 : Répartition des effectifs entre espéces introduites, natives et endémiques dans la myrmécofaune
de la station de forét dense humide infestée par W. auropunctata
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Chapitre 3 - Conséquences de 1'invasion pour la faune native

toutes les especes présentes y compris W. auropunctata (Figures 65 et 66). Les indices de
diversité (Shannon et Margaleff) confirment le maintien d’une certaine diversité au cours
du temps et le maintien d’une bonne régularité du peuplement (tableau 19). On remarque
que le peuplement de la parcelle envahie (W. auropunctata exclue) apparait plus diversifié
malgré une moindre richesse. Mais, cela provient d’une plus grande régularité des effectifs
au cours des saisons, avec des effectifs plus faibles (meilleure répartition des abondances
entre des especes présentes). En fait, si on integre W. auropunctata, le peuplement apparait
peu diversifié selon les mémes indices (Tableau 19).

Le peuplement de la station non infestée (au niveau des sous-familles) concorde
avec le peuplement myrmécologique de la Nouvelle-Calédonie : les différentes sous-familles
présentes contribuent a la diversité du peuplement d’une fagon tres proche de ce qui
s’observe pour I’ensemble la myrmécofaune néo-calédonienne (Figure 67). On note
cependant une contribution supérieure des Cerapachyinae. On peut donc estimer que ce
peuplement a la représentativité d’un peuplement natif. Par contre, le peuplement de la
parcelle envahie apparait plus déséquilibré par rapport a la myrmécofaune globale de la
Nouvelle-Calédonie : il y a une réduction de la contribution des Ponerinae, une disparition
des Cerapachyinae et une augmentation de la participation des Formicinae. Ce peuplement
apparait altéré. Les Myrmicinae et les Ponerinae contribuent pour plus de 86 % au
peuplement de la parcelle témoin, confirmant le caractére natif du peuplement, alors que
dans le site envahi (W. auropunctata exclue), on remarque une répartition différente des
sous-familles (avec une dominance des effectifs par les Myrmicinae et les Formicinae, une
discrétion des Ponerinae : Figure 68), qui s’explique par la contribution des especes
introduites au peuplement de la station envahie & toutes les saisons de prélevement (Figures
69 et 72). Le peuplement du site non envahi est presque exclusivement dominé par des
especes natives (Figures 69 et 71): on ne compte que 3 especes introduites, qui
appartiennent au compartiment du sol et apparaissent discrétes par rapport au reste du
peuplement (2 font partie du cortege des espéces rares : Hypoponera punctatissima et
Hypoponera opacipes). Par contre dans le site envahi, on compte 7 espéces introduites (y
compris W. auropunctata, H. opaciventris, H. punctatissima et S. papuana) représentant
une proportion de la richesse spécifique qui excede largement la proportion rencontrée
pour la myrmécofaune totale de Nouvelle-Calédonie (Figures 69 et 72). On note également
que les especes les plus abondantes aprées W. auropunctata sont Brachymyrmex obscurior et
Solenopsis papuana, toutes deux introduites.

11 existe de fortes variations saisonniéres des effectifs récoltés (Figure 70). Dans les
2 parcelles, les effectifs des Formicidae (W. auropunctata inclue) sont maximum en
novembre et janvier, et minimum en avril et juillet. On observe une réduction de 90 % pour
Ieffectif de W. auropunctata entre janvier et avril, (il est stable en juillet, avec un niveau
comparable a celui observé en avril). Pour la myrmécofaune de la parcelle non envahie,
cette réduction est proche de 50 % entre janvier et avril, et entre avril et juillet. Dans la
station infestée, la diminution de 1’abondance des Formicidae (W. auropunctata exclue) est

de I’ordre des deux tiers, mais W. auropunctata reste dominante a toutes les saisons. Ces
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Figure 73 : Pluviométrie pour la station des Monts Koght entre Aofit 94 et Juillet 95 et abondances

relatives observées pour W. auropunctata lors des 4 campagnes de récolte en forét dense
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Figure 74 : Variations de températures pour la station des Monts Koghi entre Aofit 94 et Juillet 95 et abondances

relatives observées pour W. auropunctata lors des 4 campagnes de récolte en forét dense
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Kigure 75 : Pluviométrie pour la station des Monts Koghi entre Aolt 94 et Juillet 95 et abondances relatives
observées pour les autres Formicidae et le reste de la faune d'arthropodes lors des 4 campagnes
de récolte en forét dense
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Figure 76 : Variations de températures pour la station des monts Koghi entre Aot 94 et Juillet 95 et abondances

relatives observées pour les autres Formicidae et le reste de la faune d'arthropodes lors des
4 campagnes de récolte en forét dense
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Figure 77 : Effectifs capturés pour les différents ordres et classes d'inventébrés en forét dense humide sur ultrabasique en présence
et en absence de W. auropunctata (échelle logarithmique)
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Figure 78 : Evolution saisonniére des effectifs capturés pour les différents ordres et classes d'invertébrés en forét dense humide sur
ultrabasique en absence de W. auropunctata (échelle logarithmique)
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Figure 79 : Evolution saisonniere des effectifs capturés pour les différents ordres et classes d'invertébrés en forét dense humide
sur ultrabasique en présence de W. auropunctata (échelle logarithmique)
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/
7

/
variations d’abondance peuvent étre mises en relation avec les fluctuations de conditions de

milieu et plus particulitrement de la pluviométrie (Figures 73 a 76). Les effectifs de
Formicidae sont minimaux lorsque les températures sont les plus fortes et la pluviométrie la
plus réduite. On remarque que [’abondance des invertébrés (donc les ressources
exploitables pour les Formicidae) est maximale en janvier. Cette abondance se maintient en
avril, alors que la myrmécofaune est déja beaucoup moins abondante (Figures 75, 76). Nous

reviendrons sur ces fluctuations au paragraphe suivant.

(2) Structure taxinomique générale du peuplement et

contribution des différents groupes d’invertébrés

(a) Structure générale du peuplement

L’ensemble des récoltes de la faune des arthropodes récoltés en forét dense
humide sur ultrabasique compte 16510 arthropodes dont 2974 Formicidae
(W. auropunctata exclue). Dans la station non envahie, 9 810 spécimens (W. auropunctata
exclue) ont été récoltés, dont 2610 Formicidae (26,6 % de la faune). Dans la station
envahie, nous avons capturé 6700 spécimens (W. auropunctata exclue) dont 364
Formicidae (soit 5,43 % de la faune des arthropodes récoltée). Si on integre 1’effectif de
I’envahisseur (7 350 individus), le reste des invertébrés récoltés représente moins de la
moitié de la faune récoltée dans la parcelle envahie, (47,68 %) : W. auropunctata
domine donc toujours la communauté, mais moins fortement que dans I’habitat forestier
sclérophylle. On observe une diminution de pres de 42 % de ’effectif de la faune récoltée
en présence de I’envahisseur. Si on exclut les Formicidae, la réduction de I’effectif des
invertébrés capturés atteint 12 %.

La figure 86 nous permet de comparer la distribution globale des abondances des
2 communautés échantillonnées. Nous ne considérons que la faune pour laquelle nous
avons réalisé une identification taxinomique au niveau de la famille ou de la super-famille.
Les 2 peuplements apparaissent déséquilibrés avec une faible régularité et une plus grande
richesse taxinomique (au moins a ce niveau d’appréciation de la biodiversité) pour le site
envahi. Le peuplement est moins riche et moins diversifié compte tenu de la régularité dans
le site envahi ce qui confirme I’existence d’un déséquilibre faunistique marqué entre les
deux stations. On constate également une plus grande proportion de taxa rares dans le site
non infesté.

Au niveau taxinomique supérieur (ordres et classes), 23 taxa sont représentés dans
la station non infestée contre 21 dans celle qui est infestée (Figure 77). Nous avons
également individualisé les larves dans un groupe distinct. Deux groupes de faibles effectifs,
ne se rencontrent qu’en parcelle témoin (les dermapteres avec 6 individus et les scorpions
avec 1 spécimen). On trouve également 2 taxa qui apparaissent restreints au site infesté (les

isopteres et les neuropteres, chacun avec 1 seul spécimen). Les faibles abondances relevées
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Figure 85 : Evolution des effectifs capturés pour les peuplements d'invertébrés (Formicidae inclus) en présence et
en absence deW. auropunctata en forét dense humide sur ultrabasique (échelle logarithmique)
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pour ces 4 groupes ne permettent pas de commenter de fagon significative leur absence
dans 'une ou I'autre des 2 situations.

Le peuplement de la parcelle non envahie est dominé par les collemboles (38,2 %
de la faune récoltée) et les Formicidae (26,6 %). Les coléopteres, les orthopteres, les dipteres,
les acariens (gamasides, oribates et trombidiiformes), les crustacés amphipodes, les
hyménopteéres (hors Formicidae), les hémiptéres et les araignées sont les autres principaux
groupes (classés par abondance décroissante) qui ont une contribution non négligeable
pour la communauté échantillonnée (avec plus de 80 spécimens), ce qui représente une
contribution minimale au peuplement de 0,8 %. Les 15 autres taxa sont peu représentés et
peuvent €tre considérés comme rares dans le peuplement (au plus 33 individus récoltés) et
ils ont une contribution globale inférieure a 2% du total récolté (Figure 77).

Le peuplement de la parcelle envahie est dominé par les collemboles (50,4 %), les
dipteres (13,2 %) et les coléopteres (9,4 %). Les Formicidae, les acariens (gamasides,
oribates et trombidiiformes), les hémipteres, les crustacés amphipodes, les hyménopteres
(hors Formicidae), les psocopteres, les araignées, les isopodes et les 1épidopteres sont les
autres groupes (classés par abondance décroissante) dont la contribution a la communauté
échantillonnée est non négligeable (avec plus de 30 individus capturés, soit une contribution
au peuplement supérieure ou égale a 0,5 %. Les 13 autres taxa sont peu représentés (au plus
par 23 spécimens) et peuvent &tre considérés comme rares dans le peuplement, leur
contribution globale atteignant & peine 2 % de la faune totale collectée. Il n’y a pas de
différence dans I’abondance des larves entre les parcelles. On note cependant que les
variations saisonnieres sont différentes dans les deux sites et que les especes récoltées dans
chaque station sont différentes : si I’effectif global est le méme, les pics d’abondance sont
inversés (Figures 78, 79). En outre, les mémes réserves d’interprétation qu’en forét
sclérophylle doivent é&tre appliquées pour les larves (représentativité des captures) ;
néanmoins il n’y a pas moins de juvéniles dans la parcelle envahie.

Entre les 2 parcelles, on remarque d’importantes variations des effectifs de
plusieurs taxa, alors que d’autres groupes (les acariens et les araignées) se maintiennent
(Figure 78). Ainsi, dans la station infestée, les diptéres augmentent de 50 %, les hémipteres
de 27 %, les psocopteres de 74 % et les isopodes de 50 %. Par contre, on observe une
réduction tres forte de I’abondance des orthoptéres (- 96 %, presque exclusivement des
Gryllidae, a ’exception d’un spécimen de Tettrigidae dans chaque site), des coléopteres (-
27 %), des hyménopteres (hors Formicidae, - 49 %) et des crustacés amphipodes (-30 %).
Les archéognathes et les pseudoscorpions, bien que peu nombreux, montrent des variations
d’effectifs notables, respectivement une réduction de 85 % (33 individus contre 5) et de
63 % (27 contre 10 spécimens) entre le site non infesté et infesté. Pour tous ces groupes, il y
a donc une variation sensible de leur contribution relative aux peuplements échantillonnés.
Pour tous les autres taxa, les variations d’effectifs sont plutét faibles et influent relativement
peu sur leur contribution relative aux communautés et il est difficile a ce niveau d’analyse

d’en tirer des conclusions significatives.
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Chapitre 3 - Conséquences de I'invasion pour la faune native

Si on considére les variations saisonniéres, 1’abondance maximale de la faune
d’invertébrés est observée en janvier et en avril dans les 2 parcelles explorées (Figure 85).
Cependant, on observe des différences entre les 2 sites. Dans la zone non envahie, on
observe une croissance des effectifs capturés entre novembre et janvier (maximum d’effectif
capturé), 1égére décroissance en avril (mais les effectifs restent forts) puis décroissance forte
jusqu’en juillet (minimum d’effectif collecté).

Dans la station infestée, on constate un décalage saisonnier du pic d’abondance, il
y a croissance de ’effectif capturé (W. auropunctata exclue) jusqu’en avril, puis une nette
diminution en juillet (minimum récolté) (Figure 85). Globalement dans chaque station, tous
les ordres et classes récoltés montrent le méme type de variations saisonniéres que la faune
totale, a D’exception des dipteres en situation infestée (maximum d’abondance en

novembre : Figures 79 et 80).

L’effectif maximum de faune récoltée est obtenu dans le site non envahi (janvier
1995). Mais, au mois d’avril, lorsque I’effectif est maximum pour la faune du site envahi, la
quantité des spécimens récoltés est comparable (voire sensiblement supérieure) a celle du
site non infesté. C’est I’augmentation de 1’effectif des collemboles dans le site infesté¢ qui
contribue a porter la valeur de I’effectif total au méme niveau que I’effectif du site non
envahi. Par contre, si on exclut les collemboles, Mycetophilidae et Formicidae (dont les
contributions masquent ou modifient la tendance générale d’évolution des peuplements), on
remarque qu’en site non envahi le maximum n’est plus en avril mais se partage entre
janvier et avril, comme dans le site non envahi (Figure 87). Aux 2 autres périodes, les
peuplements sont minimum (réduit de 50%). Les effectifs restent toujours plus importants
dans le site non infesté au cours des saisons, on s’apergoit que les écarts se réduisent (en
novembre + 47 %, + 25 % en janvier, + 10 % en avril et + 18 % en juillet (Figure 87).
Finalement, les profils de variations d’effectifs de la faune des invertébrés (a 1’exclusion
collemboles, Mycetophilidae et Formicidae) apparaissent du méme ordre.

W. auropunctata montre la méme évolution saisonniere (pic d’abondance aux
mémes saisons) que la faune du site non envahi (Figures 73, 74). Cependant, la décroissance
de ses effectifs est beaucoup plus forte en avril, et ils restent minimums en avril et juillet (ils
représentent moins de 10 % de 1’effectif observé en janvier). Les autres Formicidae présente
le méme pattern saisonnier que W. auropunctata, aussi bien en situation envahie que non
envahie. Le minimum observé correspond a une réduction de plus des 2/3 de ’effectif de
janvier. Ces variations sont en relation avec les conditions météorologiques (Figures 73 a
77). Les minimums observés (pour chaque site) correspondent a I’inter-saison seche et
fraiche (juillet), les maximums correspondent au début et & la fin de la saison des pluies

(janvier et avril).
A ce niveau d’analyse taxinomique (Ordre et Classe), on pergoit donc une

organisation numérique et taxinomique différente entre les 2 communautés échantillonnées.
La contribution relative des différents groupes est sensiblement différente d’un site a
I’autre. Les taxa rares semblent plus nombreux dans les 2 stations de forét dense que dans la
forét sclérophylle. On peut affiner cela en détaillant les variations au niveau des principales

classes et ordres.
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

(b) Contribution relative des principaux groupes d’invertébrés

La contribution relative des différents groupes est bien distincte d’une station a

I’autre. On commentera cette contribution sans revenir sur la place des fourmis.

Les araignées (Figure 80). Les effectifs et la diversité sont stables: 14 familles
dans la station témoin, 15 dans le site envahi. La zone non envahie est dominée par les
Theridiidae, les Clubionidae et les Zodariidae (respectivement 22,2 %, 18,5 % et 16,1 % du
total récolté). En zone envahie, les Theridiidae et les Clubionidae dominent toujours, avec
une contribution stable au total récolté (respectivement 26,8 % et 17,1 %), mais les
Zodariidae sont absents. Les Ctenidae sont plus abondants dans la station envahie (7
spécimens observés, soit 8,5 % des araignées récoltées). Les autres familles contribuent
faiblement aux 2 peuplements et les variations d’effectifs peuvent étre difficilement
commentées. On remarque cependant que les Mygalomorphes (représentées par la famille
des Barychelidae) sont peu abondantes dans les 2 sites mais conservent des valeurs similaires
(4 et 3 respectivement en situations témoin et infestée). Contrairement & ce qui a été vu en
forét sclérophylle, les Theridiidae et les Oonopidae ne semblent pas favorisés. Les Hanhiidae
sont absents des 2 parcelles échantillonnées et les Gnaphosidae apparaissent comme un
groupe mineur du peuplement arachnéen. des 2 stations de forét dense explorées.

Les coléoptéres (Figure 81). Ils participent beaucoup plus a la faune récoltée en
forét dense que dans le cas de la forét sclérophylle. Ainsi, on recense dans nos échantillons,
respectivement 27 familles et 859 individus (plus 19 larves indéterminées) et 26 familles
pour 627 individus (plus 8 larves indéterminées). Les 2 peuplements échantillonnés sont
dominés par les 3 mémes familles : les Staphylinidae, les Curculionidae et les Nitidulidae,
qui contribuent respectivement a 39 %, 13,8 % et 10,5 % a la faune des coléoptéres du site
non envahi alors qu’ils contribuent respectivement a 24,5 %, 16,2 % et 6,7 % en site infesté.
S'ils continuent a dominer le peuplement, leurs effectifs sont diminués (respectivement de
46 % pour les Staphylinidae, 14 % pour les Curculionidae et 53 % pour les Nitidulidae).
Malgré la réduction de leur effectif, la contribution relative des Curculionidae au
peuplement des coléopteéres de la parcelle non envahie progresse. L’abondance des
Scydmaenidae et des Hydrophilidae Sphaeridinae est significativement réduite en station
envahie (respectivement de plus de 45 % et de plus de 81 %). Dans la parcelle infestée, on
remarque que les Scarabeidae (et plus particulierement les individus du genre Anonthobium
sp.) deviennent un taxa dominant du peuplement des coléoptéres : avec une progression de
81 % de son effectif et une contribution relative qui passe de 1,9 % a 13,5 % de la faune
récoltée. En outre, les Latridiidae qui connaissent une stabilité de leur effectif entre les 2
sites voient leur contribution relative progresser de 4,8 % a 6 % du peuplement en site
envahi. Enfin, on note que les Anthribidae progressent fortement : alors qu’ils sont rares en
site non infesté (1 seul spécimen), ils passent a plus de 2,3 % du peuplement (18 spécimens).
En ce qui concerne les larves, il y a une disparition compléte des larves de Cryptocephalinae
alors qu’on observe I’apparition des larves de Coccinellidae (19 spécimens). Les autres

familles contribuent de fagon faible aux 2 peuplements et les variations d’effectifs peuvent
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

difficilement étre commentées. Entre les 2 situations, on note donc une légére réduction de
la richesse au niveau familial mais une organisation numérique et taxinomique bien

différente.

Les diptéres (Figure 82). La faune recensée est 2 fois plus abondante en parcelle
infestée. Ces variations sont li€es a 1’explosion des Mycetophyllidae. Alors que cette famille
est mineure en site non infesté (2,2 %) elle passe a une position dominante en site infesté
(39,3 % de la faune des diptéres). On note également la progression de I’effectif des
Psychodidae (+ 50 %), des Sciaridae (+ 15 %) et des Phoridae (+20 %). On remarque que
ces variations sont essentiellement liées a des fluctuations saisonnieres entre les 2 sites : forte
différence en juillet pour les Phoridae et les Sciaridae, en avril pour les Psychodidae et en
novembre pour les Mycetophilidae), semblent attribuables a des especes présentes seulement
dans I'un ou l'autre des sites (ou faiblement représentées dans 1’autre). Le niveau
d’identification de la famille ou de la super-famille ne permet pas de commenter le
coportement de ces especes saisonnieres qui montrent une tendance différente entre les 2
stations. Dans le méme temps, on observe une réduction répartie sur les 4 saisons pour les
Cyclorraphes acalyptrates (hors Muscoidea) et qui correspond a une baisse de 50 % de leur
effectif. Pour les autres groupes, on observe une certaine stabilité de leur effectif voire une

légére croissance, mais on ne peut tirer de conclusions.

Les hémipteres (Figure 83). L’effectif capturé double en parcelle infestée. Dans
les 2 parcelles, les Cicadellidae dominent (55,2 % des hémipteres dans la station non
envahie, 68,2 % en site envahi avec une progression de 43 % de leur effectif). Cette
augmentation est principalement réalisée en janvier et avril. Pour les autres familles, il y a de
faibles variations de contribution, a I’exception des Cydnidae dont 1’effectif augmente de
90 % et la contribution relative au peuplement passe de 1 % a 7,5 %. L’effectif des larves
d’hétéropteres diminue de 65 % dans la station envahie et leur contribution au peuplement
passe de 20,6 % a 5,3 %. Quelques réserves doivent étre faites quant aux faibles effectifs
observés pour de certains taxa : le sol n’est pas le compartiment le plus fréquenté par la
plupart des d’Hémipteres et les pieges d’interception au sol ne sont pas le dispositif de

capture le plus efficace pour le groupe.

Les hyménopteéres (Figure 84). On constate une diminution globale de 1’effectif

(hors Formicidae). Mais, on recense 2 familles de plus dans la station envahie (16 familles
contre 14 familles dans la communauté non infestée). Le peuplement en situation témoin est
dominé par les Scelionidae, qui contribuent & 67,2 % de la communauté échantillonnée. Les
autres familles sont plus ou moins faiblement représentées, mais avec une distribution
d’effectifs réguliere. Dans le site envahi, le peuplement reste dominé par les Scelionidae,
malgré une nette régression de leur effectif de 69 %, ils ne contribuent plus qu’a 41 % du
peuplement. Les autres groupes conservent a peu prés le méme effectif, a 1’exception des
Mymaridae (2°™ groupe le plus abondant en zone non infestée, avec 7,5 % du total) qui
chutent de preés de 8,3 % et ne contribuent plus que pour 2,6 % de la communauté des

hyménopteres échantillonnée en situation infestée.
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Figure 91 : Variations de la contribution relative des différentes guildes trophiques (W. auropunctara exclue) des peuplements d'invertébrés de forét dense humide sur ultrabasique
cnvahie et non envahie par W. auropuncrata
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3 Approche fonctionnelle des peuplements

(a) Structure trophique générale

Comme dans le cas du milieu sclérophylle, nous avons d’abord analysé la structure
fonctionnelle globale du peuplement telle qu’elle apparait lorsqu’on somme les 4
échantillons saisonniers en un seul échantillon (Figures 88 et 89). Au plan de la structure
trophique, le peuplement échantillonné dans la station témoin se caractérise par la
dominance des brouteurs d’épiphytes et des Formicidae. La guilde des phytophages
broyeurs (rum) et celle des détritiphages apparaissent accessoires, mais restent néanmoins
significatives pour le peuplement (plus de 16 % de la structure). Les prédateurs sont
relativement peu présents et en tout cas, on observe une proportion identique de prédateurs
insectes et non-insectes. Les autres groupes participent peu a la structure fonctionnelle,

notamment les phytophages suceurs de seve et les parasites.

En situation envahie, les détritiphages présentent une abondance supérieure dans
les prélevements (2°™ rang, en progression de 30 %) et contribuent de fagon beaucoup plus
forte a la structure fonctionnelle. Les autres guildes conservent des effectifs stables, ou
régressent. Les diminutions les plus sensibles sont celles des phytophages broyeurs (2/3 en
moins) et celle des insectes prédateurs (50 % en moins). Les phytophages suceurs de seves
progressent sensiblement. Cependant, les brouteurs d’épiphytes montrent une faible
réduction d’effectif et restent la guilde majoritaire. Leur dominance sur la structure
fonctionnelle est proportionnellement plus forte du fait de la réduction globale des effectifs.

Comme déja noté, la guilde des fourmis (W. auropunctata exclue) s’effondre.

D’une fagon globale, on observe donc une tendance a la réduction de ’effectif de
la majorité des catégories. Cette régression générale, indépendamment des variations de
contributions relatives, ne doit pas étre neutre pour I’écosystéme, notamment pour la

disponibilité des ressources.

(b) Variation saisonniére

En ce qui concerne la variabilité inter-saisonnieére (Figures 90, 91), on remarque
peu de différences dans la station témoin. Les brouteurs d’épiphytes dominent la structure
fonctionnelle a toutes les saisons sauf en novembre ou les Formicidae ont la plus grande
contribution. Toutes les autres guildes montrent des fluctuations d’effectifs peu importantes
et chacune conserve globalement la méme contribution a la structure fonctionnelle de la
communauté.

En situation infestée, les fluctuations sont assez similaires: les brouteurs
d’épiphytes montrent le méme profil de variations, les détritivores, qui présentent peu de
fluctuation en situation témoin, sont dominants en novembre et codominant en juillet, alors
qu’en janvier et avril, ils ont une abondance et une contribution faible a la structure
trophique. (Figures 88 et 89). Les autres guildes montrent des fluctuations d’effectifs peu

importantes qui ne modifient pas la structure fonctionnelle.
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Tableau 20 : Diversité¢ des peuplements myrmécologiques en maquis minier au cours du cycle

saisonnier

Abondance Richesse Indice Indice Equitabilité

spécifique Margaleff  Shannon

Parcelle non envahie

Nov. 1994 398 12 2,184 2,259 0,630
Janv. 1995 411 15 1,873 1,954 0,500
Avr. 1995 204 13 2,326 2,468 0,667
Juil. 1995 179 7 1,556 1,637 0,583
Annuel 1192 20 2,312 2,357 0,645

Parcelle envahie*

Nov. 1994 50 6 1,339 1,536 0,594
Janv. 1995 166 14 1,948 2,107 0,553
Avr. 1995 139 13 2,182 2,371 0,641
Juil. 1995 110 10 2,135 2,318 0,698
Annuel 465 19 2,340 2,437 0,574
Parcelle envahie
Nov. 1994 4678 7 0,099 0,102 0,036
Janv. 1995 23733 15 0,074 0,075 0,019
Avr. 1995 1119 14 0,808 0,0836 0,220
Juil. 1995 9060 11 0,120 0,123 0,036
Annuel 38590 20 0,122 0,123 0,029

*: W. auropunctata exclue
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

On observe donc I’existence de 2 organisations fonctionnelles différentes et qui
nous renvois a une exploitation différente des ressources disponibles du milieu par la faune
présente.

c) Description et caractérisation de la structure des

peuplements en Maquis sur ultrabasique

(1) Structure taxinomique des communautés de fourmis

L’ensemble des récoltes de Formicidae réalisées en maquis minier représente
39782 spécimens appartenant a 23 especes différentes (y compris W. auropunctata) et
réparties en 15 genres. La myrmécofaune récoltée dans la parcelle non envahie compte
1192 spécimens répartis en 20 espeéces et 14 genres. Dans la parcelle infestée par
I’envahisseur, nous avons récolté des individus appartenant a 19 especes (dont
Wasmannia auropunctata), réparties dans 14 genres et représentant 38 590 spécimens dont
465 individus n’appartiennent pas a ’espéce W. auropunctata. Compte tenu du nombre
différent de pieges récoltés entre les 2 zones (voir paragraphe matériel et méthodes de ce
chapitre), nous avons utilisé les abondances relatives des différentes espéces pour pouvoir
comparer les 2 situations. En présence de W. auropunctata, on observe une augmentation
relative de 95 % du peuplement myrmécologique alors que l’effectif des espéces qui se
rencontrent en présence de W. auropunctata est diminué des 2/3. Wasmannia auropunctata
représente 98,88 % de la myrmécofaune dans le maquis infesté.

Les figures 92 et 93 récapitulent les abondances relatives et occurrences des
différentes espeéces capturées au cours de I’échantillonnage en maquis minier,
respectivement dans le site non infesté et celui envahi. La comparaison des 2
myrmécofaunes montre que les 2 milieux partagent 15 espéces en commun, alors que 4
espeéces ne sont capturées qu’en absence de W. auropunctata (Camponotus gambeyi,
Hypoponera punctatissima, Polyrhachis guerini et Iridomyrmex calvus), et que 2 espéces ne
sont capturées que dans la parcelle envahie (Eurhopalotrix caledonica et Monomorium sp.
5). On remarque que seules 4 espéces n’ont pas été rencontrées dans la myrmécofaune
forestiére : E. caledonica, Paratrechina minutula, Strumigenys godefroyi et
Monomorium floricola. La similitude entre le 2 peuplements selon I’indice de Jaccard est
forte (Ij= 0,74).

La figure 94 nous permet de comparer la distribution globale des abondances des
especes dans les 2 peuplements myrmécologiques échantillonnés (on intégre les variations
saisonniéres, en sommant en un seul échantillon annuel, les 4 saisons de récolte). Le
peuplement non infesté apparait équilibré avec une régularité importante. On distingue au
moins 3 espéces dominantes (Solenopsis papuana, Brachymyrmex obscurior et Pheidole sp.
1) et un cortége important d’espéces accompagnatrices, et peu de rares.

Le peuplement infesté par W. auropunctata apparait déséquilibré et caractérisé par
la dominance d’une espece (W. auropunctata). Le reste de la myrmécofaune montre une

forte régularité, et présente une allure proche de celle observée dans la station non infestée.
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Le cortége des espeéces accompagnatrices est important, il est dominé par
Solenopsis papuana, Brachymyrmex obscurior et Pheidole sp. 1. Mais ces 3 espéces
montrent une réduction de leur abondance relative par rapport a la parcelle non infestée :
réduction de 75 % pour S. papuana, 88 % pour B. obscurior et 92 % pour Pheidole sp. 1.
Par contre, les espéces rares semblent peu nombreuses (sans doute un biais en raison de
I'utilisation d’abondance relative qui traite les espéces rares comme les autres, majorant
ainsi leur abondance).

Les figures 95 et 96 montrent pour chacun des peuplements que la régularité se
maintient au cours des saisons, méme si une moins grande richesse est observée a certaines
saisons. Le tableau 20 permet de confirmer le maintien de la diversité au cours des
différentes saisons d’échantillonnage : les indices de diversité conservent des valeurs
voisines a chaque saison. M&me si la richesse spécifique diminue, la distribution des
abondances reste plut6t réguliere entre les especes présentes, ce qui contribue a maintenir le
niveau de diversité des peuplements.

Par rapport a la constitution relative de la myrmécofaune néo-calédonienne, on
remarque une sur-représentation des espeéces de Formicinae et une sous-représentation des
Ponerinae dans le maquis non envahi, alors qu’on observe une sur-représentation des
Myrmicinae et des Formicinae dans le maquis infesté par 1’envahisseur (Figure 97). En ce
qui concerne la contribution a 1’abondance des peuplements, le peuplement non infesté est
largement dominé par les Myrmicinae devant les Formicinae (99 % de I'effectif de la
myrmécofaune). Dans le maquis envahi, on observe également une dominance des
Myrmicinae (2 fois plus que de Formicinae) - W. auropunctata exclue- (Figure 98). Ces
constitutions de peuplements différentes par rapport a la myrmécofaune de
Nouvelle-Calédonie, s’expliquent par une contribution importante des espéces introduites,
avec 30 % des especes rencontrées (y compris W. auropunctata), soit 2 fois la contribution
observée pour la faune néo-calédonienne (Figure 99). De méme, elles contribuent a plus de
50 % de I’abondance relative des peuplements (Figures 101, 102).

La figure 100 montre la variation au cours du temps des abondances relatives des
2 peuplements myrmécologiques échantillonnés. On observe de fortes variations
saisonnieres pour W. auropunctata : son abondance est maximale en janvier et minimale en
avril (entre ces 2 périodes il existe une réduction de prés de 97 %), aux 2 autres saisons
I’abondance correspond a prés de 27 % et 32 % de I’abondance maximale observée. La
myrmécofaune échantillonnée en absence de W. auropunctata et celle qui cohabite avec
I’envahisseur, montrent également des variations saisonniéres, avec un maximum en janvier,
qui sont moins marquées que dans le cas de W. auropunctata. La variation maximale atteint
35 % pour la myrmécofaune du site non infesté, et plus de 50 % pour la faune présente avec
W. auropunctata. On note également que le minimum est observé en novembre et non pas
en avril. Ces variations saisonniéres peuvent &tre mises en parallele avec I’évolution des
conditions climatiques (Figures 103 a 106). L’ensemble de la myrmécofaune atteint un
maximum au début de la saison chaude et humide, par contre W. auropunctata diminue

fortement dans le milieu pendant la période de pluviométrie et de chaleur maximale. Par
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Figure 101 : Abondances relatives entre especes introduites, natives et endémiques dans la myrmécofaune
de la station de maquis minier non infestée par W. auropunctata
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Figure 102 : Abondances relatives entre especes introduites, natives et endémiques dans la myrmécofaune

de la station de maquis minier infestée par W. auropunctata
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Chapitre 3 - Conséquences de 1'invasion pour la faune native

rapport a la situation observée en forét dense, on remarque que les populations de
W. auropunctata augmentent a nouveau en juillet alors qu’on se trouve dans une intersaison
seche et fraiche. Le reste de la myrmécofaune atteint son minimum en fin de I’intersaison
seche et chaude et son maximum au début de la saison humide. Par contre, on constate que
le reste de la faune des arthropodes montre son maximum alors que W. auropunctata est a
son minimum dans le milieu et que le reste de la myrmécofaune locale est également en
légere régression. Les effectifs de W. auropunctata sont a des niveaux d’abondance
intermédiaires alors que 1’abondance du reste de la faune est faible dans le milieu.

Les 2 peuplements de maquis apparaissent donc moins différents entre eux que ne
le sont les peuplements observés dans les 2 habitats forestiers. Cela pourrait étre li€ au fait
que le maquis malgré sa composition végétale spécifique (caractérisé par un endémisme
élevé) correspond a une forme de dégradation de la forét dense humide. La myrmécofaune
serait appauvrie. Enfin, on note une certaine similitude entre les peuplements de maquis
minier et celui de la lisiére forestiere envahie (Ij=0,44 et 1j=0,40 respectivement avec le
maquis infesté et le maquis non infesté). La similitude est beaucoup plus réduite avec le
peuplement forestier témoin (1j=0,27 et [j=0,33 respectivement avec le maquis infesté et le
maquis non infesté).

On doit préciser que I’effort de piégeage moins important dans la situation sans
I’envahisseur (en raison de la progression de W. auropunctata dans le milieu au cours des
saisons) conduit a sous estimer les especes rares dans ce milieu et atténue donc les
différences avec la situation envahie. Il convient donc de relativiser la faible différence de

richesse spécifique.

(2) Structure taxinomique générale du peuplement et

contribution des différents groupes d’invertébrés

(a) Structure générale du peuplement

L’ensemble de la faune des arthropodes récoltés en maquis minier représente
5868 arthropodes dont 1744 Formicidae (W. auropunctata exclue). Dans la station non
infestée par I’envahisseur, 2497 spécimens (W. auropunctata exclue) ont été€ récoltés dont
1292 Formicidae (soit 51,74 % de la faune échantillonnée). Dans la station infestée, nous
avons capturé 3371 spécimens (W. auropunctata exclue) dont 452 Formicidae (soit
1340% de la faune des arthropodes récoltée). Dans la parcelle envahie par
W. auropunctata, si on integre I’effectif capturé de I’envahisseur (29175 individus), le reste
des arthropodes récoltés représente 10,36 % de la faune récoltée. Wasmannia auropunctata
domine non seulement la myrmécofaune mais aussi toute la communauté des arthropodes,
avec une intensité sensiblement moindre que dans I’habitat sclérophylle mais beaucoup plus
importante qu’en forét dense humide.

Pour établir des comparaisons entre les faunes récoltées dans chacune des

parcelles, on utilisera dans la suite de ce travail les abondances relatives des différents taxa
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Figure 104 : Variations de températures pour la station des Koghis entre Aofit 94 et Juillet 95 et abondances

relatives observées pour W. auropunctata lors des 4 campagnes de récolte en maquis minier
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Figure 105 : Pluviométrie pour la station des Monts Koghi entre Aodt 94 et Juillet 95 et abondances relatives observées

pour les autres Formicidae et le reste de la faune d'arthropodes lors des 4 campagnes de récolte en
maquis minier
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Figure 106 : Variations de températures pour la station des Monts Koghi entre Aodt 94 et Juillet 95 et abondances

relatives observées pour les autres Formicidae et le reste de la faune d'arthropodes lors des 4
campagnes de récolte en maquis minier
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Figure 107 : Effectifs capturés pour les différents ordres et classes d'invertébrés en maquis minier en présence et en absence de
W. auropunctata (échelle logarithmique)
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Figure 108 : Evolution saisonniere des effectifs capturés pour les différents ordres et classes d'invertébrés en maquis minier en présence
de W. auropunctata (échelle logarithmique)
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Figure 109 : Evolution saisonniere des effectifs capturés pour les différents ordres et de classes d'invertébrés en maquis minier en
présence de W. auropunctata (échelle logarithmique)
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récoltés (voir paragraphe matériel et méthodes de ce chapitre). Les effectifs sont transformés
en fonction de I’effort de piégeage (il y a plus de prélévements dans le milieu avec
W. auropunctata du fait de sa progression au cours de I’année). De ce fait, il y a une plus
forte probabilité que les especes rares soient capturées dans la zone envahie; ce qui conduit
a un biais qui a pour conséquence de surestimer relativement le nombre de taxa présents
dans le milieu avec W. auropunctata.

Au niveau d'appréciation taxinomique supérieur (ordres et classes), on compte 18
taxa représentés dans la station non infestée contre 22 dans celle qui est infestée (Figure
107). Cette différence de richesse a ce niveau d’appréciation taxinomique est a relativiser
compte tenu du biais précédemment décrit. D’un point de vue présence/absence de taxa, on
remarque que les archéognathes ne sont récoltés que dans le maquis sans envahisseur.
Malgré les faibles quantités, cela semble significatif compte tenu de 1’observation similaire
réalisée en forét dense. 5 groupes (Blattodea, Isoptera, Opilionida, Pseudoscorpionida et
Trichoptera) sont absents de la situation témoin, ces groupes sont rares et 1’on ne peut
conclure sur la différence observée.

La figure 116 nous permet de comparer la distribution globale des abondances
dans les 2 communautés échantillonnées. On ne considére que la partie de la faune pour
laquelle nous avons réalisé une identification taxinomique au niveau de la famille ou de la
super-famille (voir précédemment pour I'intérét de la prise en compte de ce niveau
taxinomique pour explorer la biodiversité de peuplements méconnus).

Les 2 peuplements apparaissent relativement équilibrés avec une bonne régularité
(mais caractérisé par des abondances faibles mais bien réparties entre les divers taxa) a
I’exception du groupe majoritaire dans chaque milieu qui exerce qui une trés forte
dominance des peuplements. La richesse taxinomique, a ce niveau d’appréciation, est
relativement semblable avec 56 et 57 taxa, respectivement en sites non infesté et infesté.
L’inégalité de ’effort de piégeage contribue a expliquer la sur-représentation des groupes
rares en situation infestée par rapport a la situation témoin. De plus, du fait de la correction,
I’abondance relative des taxa rares est augmentée artificiellement (ils n’apparaissent plus
rares). Ce phénomene se visualise sur la figure 116 au niveau terminal des 2 courbes: il y a
une dissociation de la pente des 2 courbes (vers le rang 38). La richesse taxinomique dans le
site non envahi apparait donc sous-estimée. Quoi qu’il en soit, la richesse taxinomique
observée est beaucoup plus faible que dans les 2 autres habitats explorés.

Le peuplement en absence de I’envahisseur est dominé par les Formicidae
(45,1 %) et les collemboles (34,9 %) soit 80 % de la faune récoltée. Les acariens (gamasides
et oribates), les diptéres, les araignées, les hémipteres, les crustacés amphipodes, les
hyménopteéres (hors Formicidae), les coléoptéres et les psocopteres sont les autres
principaux groupes (classés par ordre décroissant d’abondance) qui ont une contribution
non négligeable pour la communauté échantillonnée, ils représentent une contribution
minimale au peuplement de 0,65 %. Les 9 autres taxa sont peu représentés et peuvent étre
considérés comme rares dans le peuplement et ils ont une contribution globale au
peuplement d’a peine 1,45 % (Figures 107,108).
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Le peuplement infesté est dominé par les collemboles (46,7 %), les Formicidae
(13,9 %) et les dipteres (8,4 %). Les acariens (gamasides et oribates), les hémipteres, les
coléopteres, les crustacés amphipodes, les araignées, les psocopteres, les hyménopteres (hors
Formicidae), les isopodes, les lépidoptéres et les diplopodes sont les autres principaux
groupes (classés par ordre décroissant d’abondance) dont la contribution & la communauté
échantillonnée est non négligeable. Ils représentent une contribution minimale de 0,64 %.
Les 9 autres taxa sont peu représentés et peuvent étre considérés comme rares dans le
peuplement. Leur contribution globale atteint a peine 0,75 % de la faune totale collectée. En
ce qui concerne le type biologique représenté par les larves, il n’y a pas de différence
d’abondance entre les 2 parcelles. On note cependant des variations saisonniéres différentes
entre les 2 sites, avec des especes récoltées dans chaque station qui différent : 1’effectif
global est le méme, mais les optimums d’abondances sont différents entre les 2 sites
(Figures 108, 109). En outre les mémes nuances d’interprétation doivent étre appliquées
pour ce type biologique que dans les 2 autres habitats et concernant le type des pieges
utilisés pour la représentativité des captures de ce type biologique. En tout cas il n’y a pas
une moindre quantité de juvéniles entre les 2 stations. Dans ’analyse plus fine des taxa, on
verra quels sont les ordres impliqués dans 1’effectif des larves.

Entre les 2 parcelles, on remarque des variations significatives de 1’effectif de
certains taxa. Ainsi, dans la station infestée, les psocopteres montrent une augmentation de
64 % de leur effectif, les coléopteres de 41 %, les amphipodes progressent de 32 %, les
hémipteres augmentent de 16 % et les dipteres de plus 10 %. Deux groupes rares, les
isopodes et les lépidoptéres, montrent une augmentation spectaculaire de leur abondance
relative et participent de facon significative au peuplement infesté (30 fois plus abondants
pour les 1épidopteres et 4 fois supérieurs pour les isopodes). Par contre, on observe une
réduction sensible de 1’abondance des orthopteres (presque exclusivement des Gryllidae),
11 fois moins importants, et également des acariens qui diminuent de 20 % dans le milieu
infesté. Pour les autres taxa, les variations restent plutot faibles et influent relativement peu
sur la contribution relative des communautés et il est difficile & ce stade de 1’analyse de tirer
des conclusions significatives.

Si on considere les variations inter-saisonniéres, 1’abondance maximale de la
faune d’invertébrés est observée en janvier et en avril (avec en valeur absolue le maximum
en avril) dans les 2 parcelles explorées (Figure 115). On observe un minimum d’abondance
en novembre et I’abondance en juillet est intermédiaire. Si on considére de facon plus
attentive les variations au niveau des taxa supérieurs (classes et ordres), on note globalement
une méme tendance de variation pour tous les groupes avec un maximum en janvier ou en
avril, seuls les psocopteéres montrent un pattern différent dans les 2 situations : un maximum
d’abondance en novembre et une réduction de I’effectif au cours des autres saisons de
récolte.

On rappelle que pour W. auropunctata, on observe une tendance différente pour
les variations saisonnieres des effectifs récolt€s. On note un maximum d’abondance en

janvier et un minimum en avril (chute de 95 % de I’effectif). Mais contrairement a la
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Figure 110 : Evolution saisonniere des effectifs capturés pour les différentes familles d'araignées récoltées en maquis minier (a) en absence de W. auropunctara, (b) en présence de W. auropunciata
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Figure 111 : Evolution saisonnigre des effectifs capturés pour les différentes familles de coléopteres récoltées en maquis minier (a) en absence de W. auropunctata. (b) en présence de W. auropunciata
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Figure 112 : Evolution saisonniere des effectifs capturés pour les différentes familles de diptéres récoltées en maquis minier (a) en absence de W. auropuncrata, (b)en présence de W. auropunctata
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situation de la forét dense, I’abondance ne reste pas minimale au mois de juillet, ou il y a
une augmentation de I’effectif (10 fois plus qu’en avril). Par contre, en novembre 1’effectif
observé correspond a un deuxiéme minimum d’abondance. Les autres Formicidae montrent
un maximum d’abondance en janvier, une réduction de I’abondance en avril mais avec une
amplitude plus faible (30 % de réduction). En juillet, les effectifs ne progressent pas et sont
légerement réduits par rapport a avril, alors qu’en novembre, on observe un minimum mais
qui est finalement peu différent de 1’abondance observée en juillet. On peut donc
considérer qu’il n’y a qu’un pic d’abondance et une relative stabilité des effectifs récoltés
aux 3 autres saisons.

Comme on I’a déja observé (Figures 103 a 106), on peut mettre en relation ces
variations avec celles des conditions météorologiques. Les minimums observés pour chaque
site (au moins pour la faune des invertébrés et des Formicidae hors W. auropunctata)
correspondent a l’inter-saison séche et chaude (novembre), les maxima correspondent au
début et 4 la fin de la saison des pluies (janvier et avril), On se rappellera que pour
W. auropunctata, le maximum de la saison des pluies correspond a la chute de ses effectifs.
Le mois de juillet correspond a la saison fraiche et seche, période pendant laquelle
W. auropunctata augmente a nouveau.

A ce niveau d’analyse taxinomique, on pergoit donc une organisation numérique
et taxinomique différente entre les 2 communautés échantillonnées. La contribution relative
des différents groupes est sensiblement différente d’un site a 1’autre, méme si ces variations
touchent peu les taxa dominants. On peut affiner ces commentaires en détaillant les

variations au niveau des principaux ordres.

(b) Contribution relative des principaux groupes d’invertébrés

La contribution relative des principaux groupes d’invertébrés est différente entre

les 2 situations. On commentera cette contribution sans revenir sur la place des fourmis.

Les araignées (Figure 110).0On observe une légere réduction de 1’abondance
relative dans le site infesté (12 %), et une moindre richesse taxinomique 12 contre 14
familles en site témoin. Cependant le groupe des Theridiidae représente la famille
dominante en maquis non infesté et infesté, avec une contribution relative a la communauté
respective de 35,2 % et 39,4 %, alors que I’effectif relatif se maintient (la différence de
situation apparait neutre pour cette famille). Le peuplement du site témoin apparait plus
équilibré avec une distribution réguliere des abondances relatives des principales familles
présentes (Salticidae, Hanhiidae, Clubionidea, Dipluridae, Anapidae Theridiosommatidae,
classées par abondance décroissante). Dans le peuplement infesté, 2 groupes connaissent
une progression sensible de leur effectif les Hanhiidae et les Clubionidae avec une
progression de leur contribution relative a la communauté (respectivement 18,89 % et 15 %
contre 10 %). Globalement, le peuplement échantillonné en situation envahie apparait moins
équilibré. Les autres familles présentent une distribution de leurs abondances relatives

beaucoup moins régulieére par rapport aux groupes dominants et plutdt marquées par des
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effectifs relatifs faibles. Ces variations d’effectifs relatifs sont difficiles a discuter compte
tenu de la faiblesse des valeurs. L’absence des Araneidae et la présence de Gnaphosidae et
de Tetragnathiidae en situation infestée ne peuvent étre considérées comme significatives.
Par contre, la disparition des 2 familles de mygalomorphes (Dipluridae et Barychelidae)
dans le site infesté apparait significative d’un effet de I’infestation par 1’envahisseur, méme
si la tendance est plus marquée pour les Dipluridae dont 1’abondance relative est beaucoup
plus forte. Par rapport a la situation observée en forét dense humide, on note une
dominance des 2 mémes familles Theridiidae et Clubionidae. Les Gnaphosidae apparaissent
également comme un groupe mineur 2 la différence de la forét sclérophylle. Par contre, les
Hanhiidae comme en forét sclérophylle et a la différence de la forét dense semblent

légérement plus abondants dans la situation infestée.

Les coléopteéres (Figure 111). La faune capturée est peu abondante dans nos

échantillons a I’instar de ce qui a déja été observé en forét sclérophylle. D’un point de vue
richesse taxinomique, on observe 16 familles et 18 familles respectivement en situations
témoin et infestée. Pour la plupart des groupes, on ne peut tirer de conclusions du fait de
leur faible représentativité dans les 2 sites. Néanmoins la variation globale montre une
augmentation de I’effectif total relatif dans le site infesté. Ceci est dii a 1’augmentation de la
contribution de quelques groupes: Scarabeidae Anonthobium sp., Phalacridae et Ciidae
(classés par abondance relative décroissante). Les Phalacridae ont un effectif différent
seulement en avril. On note que les Anonthobium sp. ne sont présents que dans la situation
infestée, ou ils constituent le groupe dominant du peuplement (contribution relative a la
faune des coléopteres récoltés : 38,5 %). Pour ce groupe, on remarque que la contribution
est essentiellement due a un pic d’abondance saisonnier (janvier, ils contribuent alors pour
46 % des coléopteres capturés a cette saison). Une autre différence sensible entre les 2
situations, est la dominance du peuplement récolté en situation témoin par les larves de
Cryptocephalinae qui y représentent 47 % des coléopteres récoltés. En site infesté, il y a une
réduction sensible de leur abondance en novembre et janvier. Leur contribution globale a la

communauté des coléopteres en site infesté est alors de 13 %.

Les diptéres (Figure 112). L’effectif total capturé dans les 2 situations est peu
différent. La plupart des groupes sont relativement stables. Mais d’une station a 1’autre, on
note des variations de la contribution des Phoridae, Sciaridae et Psychodidae. Ces 3 groupes
sont les familles dominantes dans les 2 peuplements échantillonnés. Les Phoridae et
Sciaridae connaissent une augmentation respective de leur effectif de 25 % et 20 % entre
situation non envahie et envahie, alors que les Psychodidae montrent une réduction de 40 %
entre sites non infesté et infesté. Mais, on remarque que les différences sont parfois nettes
pour certaines saisons. Ainsi pour les Sciaridae, ils présentent dans les 2 stations 2 maxima
d’abondance (novembre et juillet) avec un minimum en janvier mais dans le site envahi, le
pic de novembre est réduit par rapport a celui observé en maquis non infesté (moitié moins),
alors qu’en juillet le pic d’abondance est beaucoup plus fort en situation envahie (45 % en

plus). Ce qui laisse penser que le niveau d’identification des taxa a la famille n’est pas
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

suffisamment précis pour commenter ces variations (au sein d'un méme groupe
taxinomique, il y a des espéces saisonniéres avec des tendances différentes entre les 2

stations).

Les hémipteéres (Figure 113). On remarque que le peuplement non infesté est

caractérisé par la dominance des Cicadellidae (78,8 % des hémipteres récoltés) alors que
tous les autres groupes apparaissent rares (moins de 7 % au maximum du total récolté).
Dans le maquis envahi, on trouve 2 groupes dominants : les Cicadellidae qui maintiennent
leur effectif, avec une contribution relative restreinte (64,5 %) du fait d’'une augmentation
de P’effectif récolté des Coccoidea (+ 80 %). Leur contribution au total des hémiptéres
récoltés est de 23,8 %. Tous les autres groupes restent rares. On remarque que les Coccoidea
sont essentiellement représentés par un maximum d’abondance en janvier-avril. Les
effectifs des Cicadellidae sont complétement différents saison par saison, méme si le total
reste stable. L’effectif croit jusqu’en avril puis chute en juillet dans la parcelle non infestée,
alors que I’effectif est stable entre novembre et avril avant de chuter en juillet dans le site
infesté. Ces profils d’évolution d’abondance bien différents laissent présager que ce ne sont
pas les mémes espéces qui contribuent le plus dans chacune des situations (certaines sont
donc directement ou indirectement favorisées ou défavorisées par W. auropunctata).
Cependant, les mémes réserves que celles faites précédemment s’appliquent : la surface du
sol n’est pas le compartiment le plus fréquenté par la plupart des groupes d’Hémipteres, les
picges d’interception au sol utilisés ne donnant pas, dans ce cas, une image fidele de cette

communauté d’arthropodes.

Les hyménopteéres (Figure 114). On constate une légére réduction de I’effectif

total en station infestée. Le peuplement non infesté apparait dominé par les Mymaridae
(39% du total collecté). Le reste de la communauté est équilibrée avec une répartition
réguliere des abondances entre les principales familles présentes. Dans la situation infestée,
on constate une diminution des 2 groupes les plus représentés dans I’autre site, avec une
réduction de I’effectif 61 % pour les Mymaridae et 51 % pour les Scelionidae. Néanmoins
les Mymaridae restent la famille la plus représentée méme si la contribution au total récolté
est réduite 20,7 %. Les autres varient peu méme si les autres Chalcidoidea et les Aphelinidae
connaissent de 1égéres augmentations de leur abondance et participent plus au peuplement
récolté (respectivement 16,8 % et 14,2 % contre 11,8 % et 5,1 %). On note cependant que le
niveau d’identification taxinomique de la famille n’est pas le plus pertinent pour
commenter les variations. Ainsi pour les Mymaridae, dans la parcelle envahie, ils sont
absents en novembre et présentent un pic d’abondance beaucoup plus faible en avril. De
méme pour les Scelionidae, on observe la disparition en situation infestée du pic
d’abondance de janvier alors que pour les autres Chalcidoidea, il y a réduction du pic
d’abondance de juillet et ils sont présents en janvier contrairement a la situation témoin. On
ne commente pas 1’abondance différente des larves qui semblent étre des larves de
Formicidae.
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Tableau 21 : § diversité entre les communautés de Formicidae échantillonnées au sol (selon indice

de Jacquard)

Pin SWa Pin Wa Kog SWa Kog Wa Mag SWa Maq Wa
Pin Swa 1 0,174 0,096 0,190 0,242 0,282
Pin Wa 1 0,000 0,061 0,130 0,182
Kog Swa 1 0,444 0,333 0,273
Kog Wa 1 0,400 0,441
Maq Swa 1 0,739
Maq Wa .

Swa: Sans W. auropunctata, Wa: avec W. auropunctata

Pin : forét sclérophylle, ; Kog : forét dense humide, Maq : maquis minier
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

3) Approche fonctionnelle des peuplements

(a) Structure trophique générale

Comme dans le cas des habitats forestiers étudiés précédemment, nous avons
d’abord analysé la structure fonctionnelle globale du peuplement telle qu’elle apparait

lorsqu’on somme les 4 échantillons saisonniers en un seul échantillon (Figures 117 et 118).

Au plan de la structure trophique, le peuplement témoin échantillonné en maquis
minier, se caractérise par une dominance des Formicidae et des brouteurs d’épiphytes (plus
de 80% des effectifs). Les autres groupes sont mineurs sauf les prédateurs non-insectes qui
apparaissent avoir le rang de groupe accessoire pour la structure fonctionnelle. Les
phytophages broyeurs (rum) et les insectes prédateurs sont quasi-inexistants d’un point de

vue de l'organisation trophique du peuplement.

En situation envahie, 3 groupes montrent des variations sensibles de contribution a
la structure observée (Figures 117, 118) : les prédateurs non-insectes (en raison de la
stabilité de I’effectif capturé), les détritiphages qui montrent une augmentation trés sensible
de leur effectif et les fourmis qui régressent fortement. Les brouteurs d’épiphytes avec une
faible réduction de leur effectif restent la guilde majoritaire et exercent proportionnellement
une plus grande dominance sur la structure fonctionnelle du fait de la réduction globale de
I’effectif de la faune. Tous les autres guildes fluctuent dans des proportions faibles mais qui
se soldent par un léger accroissement de la contribution de toutes les guildes mineures
(parasites, phytophages suceurs de séve, phytophages broyeurs et touristes), a I’exception
des insectes prédateurs. La structure trophique apparait de ce fait un peu plus équilibrée.
Malgré I’effondrement de leur effectif, la guilde des fourmis représente encore une
contribution non négligeable a la structure trophique du peuplement du maquis infesté
(lorsqu’on exclue de I’analyse W. auropunctata). La tendance est a la réduction de
Ieffectif de la majorité des catégories, indépendamment des variations des contributions
relatives, ne doit, cependant, pas étre neutre pour I’écosystéme et plus particulieérement sur la
disponibilité des ressources.

(b) Variation saisonniére

En ce qui concerne la variabilité inter-saisonniére de la structure fonctionnelle
(Figures 119, 120), on remarque de notables fluctuations au cours des saisons dans la
station témoin. Les 2 groupes dominants alternent : la guilde des fourmis domine la
structure fonctionnelle en novembre et en juillet alors que les brouteurs d‘épiphyte sont
codominants en janvier et dominent la structure en avril. On peut méme observer une
certaine symétrie, les uns dominent quand les autres sont au minimum. Toutes les autres
guildes montrent des fluctuations d’effectif, mais qui sont peu significatives et chacune
conserve globalement la méme contribution a la structure fonctionnelle de la communauté.
En situation infestée, les fluctuations sont différentes. En effet, les brouteurs d’épiphytes

montrent le méme pattern de variations qu’en site t€émoin, mais ils sont dominants dans la
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Chapitre 3 - Conséquences de I'invasion pour la faune native

structure trophique a toute saison. La guilde des Fourmis est réduite, mais ne disparait pas
et se comporte comme un groupe accessoire pour la structure, sauf en avril ou elle est trés
peu représentée. Les prédateurs non-insectes et les détriphages se comportent comme des
groupes accessoires a toutes les saisons sauf en avril ou l'on observe une dominance
extréme des brouteurs d’épiphytes. De la méme fagon, les touristes sont un groupe
mineur sauf en juillet ol ils ont un rble de groupe accessoire et contribuent au méme
niveau que les Fourmis, les prédateurs non-insectes et les détritiphages. Toutes les autres
guildes montrent des fluctuations d’effectif, mais qui sont peu significatives et chacune
conserve globalement la méme contribution a la structure fonctionnelle de la communauté.

On observe donc I’existence de deux organisations fonctionnelles relativement
différentes et qui nous renvoient a une exploitation différente des ressources disponibles

du milieu par la faune présente.

3. Discussion de I’impact au sol

Afin d’avoir une vue plus analytique de la distribution des taxa de fourmis et
d’arthropodes dans les différents habitats, nous avons réalisé des analyses factorielles de
correspondance. Apres sélection des taxa dont la contribution aux axes est >1 %, nous
avons réalisé a nouveau les analyses. Pour celles qui concernent la faune globale (total
annuel), 20 taxa de fourmis et 30 taxa d’invertébrés ont été conservés. Par contre pour
celles relatives aux variations inter-saisonniéres, 23 taxa de Formicidae et 34 taxa
d’invertébrés ont été conservés. Malheureusement, les projections des taxa et des stations
dans les plans factoriels obtenus au cours de I’analyse, donnent des cartes factorielles peu
lisibles, ni explicatives. Nous ne les avons pas présentées ici. Néanmoins, on trouvera en
annexes les descriptions des caractéristiques de ces AFC (contributions des axes et des
facteurs aux axes).

Wasmannia auropunctata ne connait pas un succes identique dans les 3 milieux
étudiés. Néanmoins, on retrouve une méme constante : le compartiment myrmécologique
apparait le plus perturbé. La comparaison des communautés de Formicidae au niveau du sol
(Figures 120 bis et 120 ter) permet d’observer de nettes différences selon I'habitat (tant du
point de vue richesse que diversité).

Le Tableau 21 permet de comparer la B diversité des Formicidae (la diversité inter-
communautés) : a ’exception des myrmécofaunes de maquis, elles ont peu de convergence
entre elles. La forte similitude entre les 2 peuplements de maquis peut €tre le résultat d’un
artéfact : en effet, les 2 parcelles ont été définies le long d’un gradient d’infestation, or au
niveau de la zone de front, il existe une cohabitation possible des natives avec I'envahisseur.
La présence méme faible de W. auropunctata dans un prélévement, conduit a intégrer ce

3

prélevement dans la catégorie “zone envahie ”.
La diversité apparait plus forte en forét dense, ou elle est la plus représentative de

la faune myrmécologique de Nouvelle-Calédonie. Les peuplements myrmécologiques des
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

magquis et de la forét sclérophylle semblent appauvris par rapport au milieu de forét dense
et contribue moins a I’originalit¢ de la myrmécofaune néo-calédonienne. Ces 2
peuplements sont marqués, en outre, par une contribution non négligeable des introduites.

Globalement les myrmécofaunes explorées apparaissent pauvres par rapport a
celles recensées dans d’autres habitats naturels de la zone tropicale (Fittkau et Klinge 1973,
Room 1975, Lévieux 1982, Lévieux et Diomande 1985, Reichel et Andersen 1996, Bruhl
etal. 1998). Cependant, les Formicidae occupent une place prépondérante dans les
communautés échantillonnées, elles représentent 31,76 % de la faune récoltée en forét
sclérophylle, 45,15 % de celle récoltée en maquis sur ultrabasique et 26,41 % de celle
récoltée en forét dense.

Malgré ces 3 contextes différents tant de conditions de milieux que de
compositions myrmécologiques, W. auropunctata connait un méme succes colonisateur :
elle domine numériquement la myrmécofaune a toutes les saisons d’échantillonnage et il y
a une régression des effectifs et du nombre d’especes présentes. W. auropunctata remplace
les espeéces natives et le nombre d’individus récoltés est toujours largement supérieur a la
somme des effectifs des autres Formicidae, y compris en situation non infestée (ou au plus
du méme ordre de grandeur comme en avril en forét dense humide sur ultrabasique).

Cependant I’ampleur du succes est variable d’un habitat a 1’autre. Il existe un
contraste trés net entre les milieux sur ultrabasique et 1’habitat sclérophylle. Dans les
premiers, les pullulations sont moindres et W. auropunctata apparait moins exclusive alors
que dans le dernier milieu, la dominance est extréme. On peut méme considérer que
I’espéce détourne les ressources du milieu a ses seules fins, puisque plus de 99 % de la
faune récoltée sont des individus de W. aquropuncitata.

D'un point de vue fonctionnel, la dominance de W. auropunctata apparait comme
une monopolisation de la niche dévolue aux fourmis. Plus particulierement en forét
sclérophylle, la biomasse représentée par W. auropunctata excede largement celle des autres
Formicidae y compris celle observée dans la parcelle non envahie. Cela semble indiquer,
dans les milieux sclérophylles, une sous-utilisation des ressources disponibles par les
communautés animales. Wasmannia auropunctata par son opportunisme exploiterait une
gamme de ressources étendues mais délaissées ou moins bien utilisées par la faune
autochtone (qui pourrait &tre expliqué par le contexte insulaire et la disharmonie associée a
ce contexte).

Aux Galapagos, des processus analogues d’exclusion de la myrmécofaune native
ont été observés par Silberglied (1972), Clark et al. (1982), Lubin (1984), Meier (1985a, b,
1994). Selon Lubin (1984) au moins 17 des 28 especes de fourmis des Galapagos sont
affectées, et en particulier les espéces endémiques (Cylindromyrmex sp., Myrmelachista sp. et
Camponotus sp.). Lorsque les populations de I’envahisseur sont trés nombreuses, seules
subsistent les especes qui ne présentent pas de chevauchement pour [’utilisation de
ressources (4 espéces hypogées: 2 Solenopsis spp. Hypoponera sp. et
Strumigenys louisianae). Par contre, il existe souvent une cohabitation plus ou moins

transitoire aux marges de I'invasion (Clark ez al. 1982, Lubin 1984, Meier 1994).
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

De méme, au Cameroun, Bruneau de Miré (1969) rapporte en plantations de
cacao, a partir de prélevement obtenus par fogging, 1l’exclusion de populations de
Crematogaster sp. mais pas de celles des fourmis dominantes de grande taille : Oecophylla
sp., Polyrachis sp., Myrmicaria sp. ou Camponotus sp.

Parmi les espéces qui se maintiennent en Nouvelle-Calédonie, la plupart sont des
introduites (Brachymyrmex obscurior, Cardiocondyla emeryi, Monomorium floricola,
Paratrechina minutula, Paratrechina longicornis) ou alors il s'agit de fourmis hypogées
comme  Solenopsis  papuana, Strumigenys  spp., Eurhopalothrix caledonica,
Oligomyrmex sodalis, Hypoponera spp. ou alors d’espéces arboricoles comme
Iridomyrmex calvus, Polyrachis guerini ou Camponotus spp... En Amérique tropicale,
d'autres hypogées ont été observées se déplacant au milieu de colonnes de W. auropunctata
comme Smithistruma margaritae sur I’lle de Trinidad (Deyrup 1997), ou ont été prélevée
en sa présence, comme Eurhopalothrix floridana en Floride (Deyrup et al. 1997).

Certains auteurs (Jusino-Atratino et Sherman 1994, Suarez et al. 1998, Holway
1998b) ont établit les conditions permettant a certaines fourmis natives de cohabiter avec
une tramp species (S. invicta au texas et L. humile en Californie). Elles présentent des
caractéristiques qui évitent un chevauchement de préférences écologiques, ou de
probabilités de rencontres. Par exemple, lorsque les especes natives fourragent a trés court
terme autour de leur nid, une petite surface leur permet de maintenir des populations
(comme dans le cas de Solenopsis molesta) ou alors lorsqu’il existe une partition temporelle
de la niche écologique (comme avec Prenolepis imparis en Californie qui a un maximum
d’activité pendant la période de I’année ou L. humile présente un niveau minimum
d’activité) ou alors lorsque les fourmis appartiennent a un autre compartiment non utilisé
par I’envahisseur comme dans le cas de la faune hypogée (par exemple Leptothorax andrei
avec L. humile).

Malheureusement, dans le cas de la plupart des espéces néo-calédoniennes, on
manque d’informations sur leur biologie et il est difficile de donner une explication simple
pour leur maintien. En forét sclérophylle, 1a ou la dominance est exacerbée, on peut
remarquer que les especes qui se maintiennent sont d’une taille comparable mais beaucoup
plus rapide dans leur déplacement (Brachymyrmex obscurior, Ochetellus glaber..), ce qui
peut sans doute expliquer leur maintien, au moins a faible densité.

Des tels processus d’exclusion de la faune myrmécologique et de différents
arthropodes sont également observés avec d’autres tramp species dans différentes régions
du monde : dans le Sud-Est des Etats-Unis, concernant Solenopsis invicta (Porter et
Savignano 1990, Vinson 1991, 1994, Jusino-Atrino et Sherman 1994, Wojcik 1994, Vinson
1997) ; Linepithema humile a2 Hawaii (Cole et al. 1992, Gillepsie et Reimer 1993, Wetterer
et al. 1998a), en Californie (Ward 1987, Human et Gordon 1997, Holway 1998b), Pheidole
megacephala au Brésil ( Fowler et al.1994) et en Australie (Andersen et Reichel 1996,
Hofmann et al.1999), Paratrechina longicornis (Fowler et al.1994), Anoplolepis gracilipes
aux Seychelles (Haines et Haines 1978, Haines et al.1994) ou Paratrechina fulva (Zenner
Polonia 1990, 1994).
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Parmi les mécanismes susceptibles d’expliquer la dominance de W. auropunctata
sur les faunes de Formicidae : la compétition pour la nourriture est la plus probable. En
effet, selon Holldobler et Wilson (1990), les communautés de fourmis sont structurées par la
compétition entre guildes de fourragement (donc de nourriture). Dans la faune locale, il y a
tres peu de chances d’avoir des especes avec des requétes identiques pour les sites de
nidifications et aucune chance de partager des ennemis communs (du fait de la
transplantation de continents).

Pour expliquer I’élimination de la myrmécofaune autochtone, en plus de
I’agressivité exacerbée de W. auropunctata a ’encontre des autres fourmis (Clark et al.
1982, Lubin 1984, Meier 1994), on peut imaginer une réduction du fourragement des
autres Formicidae dans les zones envahies. Les effectifs abondants de 1’envahisseur
accroissent les chances de rencontres avec des fourrageurs de W. auropunctata.
L’occurrence de rencontres neutres (sans agression) pourrait entrainer le retrait des aires
explorées par les autres especes, comme cela a été proposé dans le cas de I’invasion de la
Californie par L. humile (Holway 1999, Human et Gordon 1999). Cette réponse pourrait
étre adaptative : il y aurait une réduction du fourragement sous l’effet du risque de
prédation (capacité a estimer le risque) et cela pourrait se solder par une restriction de
I’approvisionnement vers certaines ressources, vers un espace exploité plus réduit ou alors
un déplacement vers des zones non infestées. Des observations de ce type existent a propos
des interactions entre colonies de Pogonomyrmex sp. (Ryti et Case 1988) et de Formica sp.
(Vepsildinen et Savolainen 1990). Cela pourrait étre plus sensible pour les espéces épigées,
capables de fourrager au sol et dans la végétation (Iridomyrmex calvus, Ochetellus glaber).
Sous ces conditions de compétition, elles pourraient privilégier un fourragement dans la
végétation, 1a ou la pression de W. auropunctata est moindre, réduisant les risques
d’interférences. On ne peut non plus exclure I'implication de substances chimiques
permettant le maintien de certaines especes en présence de I’envahisseur, comme cela été
proposé pour expliquer le maintien de Prenolepis imparis en présence de L. humile en
Californie (Suarez et al. 1998).

Par ailleurs, Davidson (1998) propose un mécanisme évolutif pour expliquer le
maintien des assemblages de Formicidae reposant sur un équilibre entre les capacités de
compétition d’interférence (au sens de dominance comportementale lors de rencontres, et
donc de la capacité a dominer une ressource découverte) et de compétition d’exploitation
(découverte et exploitation d’une ressource avant que les compétiteurs puissent 1’exploiter).
Ainsi, Holway (1999), Holway et Suarez (1999), Human et Gordon (1996, 1999) proposent
d’expliquer le succes de Linepithema humile et plus largement celui des tramp species par la
capacité de ces especes a briser cet équilibre évolutif. La transplantation de continent permet
d’échapper aux ennemis naturels qui contrélent les capacités de dominance (équilibre entre
susceptibilité aux ennemis naturels et dominance comportementale), le recrutement de
nouvelles ouvrieres par exemple attirent des parasites (Phoridae) dont la présence induit un
retrait des ouvriéres donc réduit les chances de monopoliser et de dominer une ressource
découverte (Davidson 1998).
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La dominance comportementale pourrait &tre corrélée a une dominance
numérique, comme dans le cas de L. humile en Californie (Holway 1999, Human et Gordon
1999). Cet avantage numérique s’illustre également chez la fourmi de feu, ou il existe une
plus grande capacité de la forme polygyne & exclure les fourmis natives par rapport a la
forme monogyne (Savignano et Porter 1990). Holway etal. (1998) insistent sur
I’'importance de I'unicolonialité dans un tel processus. Holway (1998b) observe que ce
n’est pas la richesse spécifique de la communauté mais 1’abondance des autres fourmis dans
le milieu (indépendamment de 1’espéce) qui module I’intensité de 1’invasion et la résistance
compétitive des communautés de Formicidae. Ce qui va a I’encontre de la théorie de la
résistance biotique proposé par Elton (1958) et qui considére qu’une communauté riche en
espéces doit mieux se défendre qu’une communauté plus pauvre. Clark er al. (1982) ou
Meier (1994) ont mis en évidence les capacités de compétition d’interférence et
d’exploitation de W. auropunctata, mais ils n’ont pas intégré cette notion de dominance
numérique des communautés.

En ce qui concerne I’évolution des effectifs capturés pour les autres invertébrés en
présence de 1’envahisseur, ils sont toujours plus faibles qu’en situation témoin, a 1’exception
des récoltes d’avril en forét dense ou les effectifs capturés sont du méme ordre de grandeur
(phénoméne de compensation par le relichement de la pression de W. auropunctata et plus
généralement des Formicidae sur la communauté ?). Mais a cette saison, la majeure partie de
I’abondance est constituée par les collemboles, qui pourrait résulter d’une pullulation
ponctuelle qui masque la structure générale.' Cependant la faune de forét dense apparait plus
abondante et plus diversifié (figure 120°°’’) par rapport a la forét sclérophylle et au maquis
minier, tant au niveau de la faune des Formicidae que de la faune globale des invertébrés.

Lorsqu’on exclut les Formicidae et qu'on regarde les effectifs annuels récoltés, il
y a une réduction de plus de 57 % de la faune invertébrée récoltée en forét sclérophylle, de
plus de 12 % en forét dense humide plus de 10 % en maquis sur ultrabasique.

En forét dense, malgré une domination numérique du peuplement
myrmécologique, les variations d’abondances de la faune récoltée entre les 2 parcelles ne
peuvent é&tre expliquées seulement par la présence de W. auropunctata. L'effet de
W. auropunctata ne peut étre individualisé d'un effet lisiére. Dans ce type de milieu fermé,
on trouve une certaine convergence avec la situation observée en Amérique tropicale ot
souvent W. auropunctata est abondante au niveau des zones d'interfaces (zones de clairiéres
ou de chablis, zones le long des cours d'eau, lisieres...) avec atténuation des densités a
mesure que l'on s'enfonce dans le milieu (Mountinho eral. 1993, Majer etal. 1997,
Fourcassié comm. pers.), méme si les densités observées en région d’introduction
apparaissent plus importantes (voir chapitre 2).

Par contre, on observe une extréme dominance en forét sclérophylle, ou elle
occupe une place d’espéce clé de voiite (““ keystone species”) pour la communauté (Bond
1995) : par sa contribution, elle devient 1’élément primordial qui oriente 1’évolution et la

structure de I’écosystéme.
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Cependant, en forét sclérophylle, des résultats partiels obtenus sur la faune des
macro-invertébrés (taille >1 c¢cm) récoltés avec les pieges de Barber utilisés pour la capture
des lézards terricoles (Figures 120A, 120B) apportent des compléments d’information
intéressants. Ils révélent ’absence ou au moins la sous-représentation de deux groupes, non
capturés avec les pieges de plus petite taille : les Mygalomorphes et les Carabidae (larves et
imagos). Les observations pour les Blattodea, les Gryllidae et les Phasmatodea, malgré les
faibles effectifs capturés, confirment les observations déja réalisées au cours de
I’échantillonnage de la faune invertébrée. Pour les gastéropodes, Achatina fullica et
Bulima sp. nous avons la confirmation d’un plus grand nombre d'individus en situation
infestée. La disparition des Carabidae pourrait contribuer a augmenter la survie de ces
gastéropodes car ils constituent souvent un groupe de prédateurs de ces derniers. En outre, il
semble que ces gastéropodes ne subissent pas d’agression de la part de la petite fourmi de
feu en raison de leur sécrétion de mucus, qui semble les protéger (Jourdan obs. pers.).
Cependant il faut rester prudent car aux Etats-Unis, il existe des exemples d’interactions
négatives entre tramp species et mollusques. Ainsi, la fourmi de feu serait responsable de la
régression de certains gastéropodes alors qu’a Hawaii, L. humile serait également
responsable d’une réduction de certaines familles endémiques (Solem 1976, 1979 in
Bouchet comm. pers.).

Des groupes tels que les Gryllidae, les pseudoscorpions, les araignées
mygalomorphes, les larves de coléopteres Cryptocephalinae paraissent affectés négativement
dans les communautés de tous les milieux alors que les psocopteres, les Polyxenidae sont
affectés positivement. D’autres groupes ont des réponses variables selon les habitats comme
les Phoridae, les Theridiidae et dans une moindre mesure les Hanhiidae, les Clubionidae, les
diptéres cyccloraphes, les amphipodes, qui a I'image de ce qu’on observe pour les
coléopteres Scarabeidae Anonthobium sp., ont leur effectif trés nettement réduit en forét
sclérophylle alors qu’il augmente en maquis envahi et en forét dense.

On signalera néanmoins pour le peuplement sclérophylle, que les Theridiidae et
les Phoridae semblent seulement représentés par une seule espece. Ces 2 espéces pourraient
étre des ennemis naturels. La détermination de ces espéces permettrait de connaitre
éventuellement la nature des interactions qui les lient a la « fourmi électrique ». Nous
rappelons que Donisthorpe (1927b) signale au moins deux myrmécophiles pour
W. auropunctata : un petit cloporte ressemblant a Platyarthrus hoffmanseggi et une
araignée  Oonopidae, myrmécomorphe de [l'ouvriecre de W. auropunctata
Diblemma donisthorpei. Dans le méme registre, il serait également intéressant d’identifier
les Oonopidae et Hanhidae dont 1’effectif progresse dans le site sclérophylle infesté.

De méme, pour les Polyxenidae : on peut les suspecter d’entretenir une relation
myrmécophile ou neutre avec W. auropunctata (observations ponctuelles d’individus dans
des agrégats de W. auropunctata). Dans ce second cas de figure, ils seraient simplement
plus abondant du fait du reldichement de la prédation d’autres organismes. On peut faire la
méme hypothese pour les Pauropodes, les Embiopteres, les Gastéropodes, les Sciaridae et les

Psychodidae en forét sclérophylle.
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Globalement, nos observations confirment les hypothéses de Lubin (1984): les
insectes les plus sensibles a 1’envahisseur sont ceux qui présentent un chevauchement
d’habitat, une petite taille ou une taille moyenne, avec un exosquelette mou, ceux qui n’ont
pas de moyens de défense actifs en particulier ceux qui sont mimétiques et qui restent sous
les pierres ou I’écorce, les espéces qui n’apportent pas de soin a leurs larves et enfin ceux
qui ont un recouvrement de besoins alimentaires (régimes alimentaires insectivores,
nectarivores ou ceux qui se nourrissent de miellats).

De ce point de vue, les araignées sont les invertébrés potentiellement les plus
sensibles car elles sont insectivores et ont souvent un exosquelette mou. Ainsi en forét
sclérophylle ou globalement, on reléve la disparition d’un grand nombre de taxa, méme si
cela reste masqué au niveau des effectifs globaux par la progression d’une espece de
Theridiidae qui doit bénéficier directement ou indirectement de la dominance exercée par
W. auropunctata. Dans les autres milieux, la grande variation des effectifs d’envahisseur ne
permet pas de noter pour I'instant de fagon claire les répercussions de I'invasion, qui sont
en plus masquées par I’existence d’un effet de bordure (Edge effect). A Hawaii, Gillepsie et
Reimer (1993) ont établit ’existence d’un impact de la prédation des tramp species sur les
araignées natives, dont la plupart possédent un exosquelette mou et souvent une incapacité a
I’autotomie de leurs pattes.

Les especes qui chassent a vue pourraient €tre plus sensibles car il existe non
seulement un chevauchement pour la nourriture mais aussi potentiellement pour 1’abri,
comme le laisse penser la disparition des Barychelidae, des Gnaphosidae, des Ctenidae, des
Cryptothelidae, des Zodariidae, des Clubionidae & Pindai.

Pour la plupart des groupes, il n’y a pas de variations simples, y compris en forét
sclérophylle, qui est le milieu le plus perturbé par I’envahisseur. 1l existe un impact global
sur la communauté (réduction de I’effectif capturé) mais difficile a préciser au niveau de
chaque groupe individuellement, il y a des variations d’un milieu a I’autre. Cependant,
différents auteurs signalent un impact des populations de W. auropunctata sur les
peuplements d’invertébrés des régions ou elle a été introduite. Aux Galapagos, Lubin
(1984) rapporte I’élimination ou I’exclusion d’une espéce de scolopendre, d’une espeéce de
scorpion et d’au moins 2 especes de Theridiidae et d’une Thomisidae (spécialisée dans la
prédation de Formicinae et Dolichoderinae). Certains Homopteres semblent par contre
favorisés : cet auteur note une corrélation positive entre la présence de Coccidae et celles de
W. auropunctata sur certains végétaux. Cet auteur note également I’augmentation d’une
araignée myrmécophile (Oonopidae). Aux Galapagos, Silberglied (1972) rapporte une
diminution de populations de certains Tenebrionidae, d’un scolopendre endémique
(Scolopendra galapagensis) et d’une abeille solitaire endémique Xylocopa darwini
(prédation sur les larves). Au Cameroun, Bruneau de Miré (1969) note en plantations de
cacao, a partir de prélevement obtenus par fogging, une diminution des populations de
coléopteres (Curculionidae, Chrysomelidae, Scarabeidae), d’orthopteres, de diptéres et

d’hémipteres, et par contre une augmentation des populations de psylles et de cochenilles.
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Dans les milieux néo-calédoniens, on observe de fortes variations saisonniéres dans
les effectifs de I’envahisseur, mais qui sont synchrones de celles observées pour le reste de la
myrmécofaune. Cette saisonnalité est décalée dans le temps avec celle du reste de la faune :
il y a un décalage des pics d’abondance qui pourrait correspondre a un relichement de la
pression exercée sur le milieu par W. auropunctata.

Deux hypothéses peuvent €tre proposées pour expliquer les variations saisonniéres
des effectifs capturés: sous le contrle des ressources alimentaires (chute des proies
disponibles...) ou alors sous le contrdle des conditions abiotiques.

Pour les ressources, on s’apergoit que la faune est toujours & son maximum
d’abondance quand les effectifs de W. auropunctata sont les plus réduits (comme observé
en forét dense ou en maquis minier).

On peut alors se demander s'il n'existe pas un facteur abiotique limitant la
dynamique de l'espéce. Aux vues de nos résultats, les fluctuations saisonniéres d’effectifs
apparaissent liées aux conditions climatiques (humidité et température principalement), il
semble que W. auropunctata privilégie des conditions moyennes de ces parameétres. La
pluviométrie pourrait avoir un rdle central, comme le montre les observations réalisées en
forét dense ou la période de pluviométrie maximale correspond au minimum des
populations de W. auropunctata et du reste de la communauté des Formicidae. Compte tenu
de leur mode de nidification relativement exposé (a la surface de la litiere), on peut faire
plusieurs hypotheses : soit l'existence d’un effet mouillant sur les individus, soit un effet
lessivant de la litiere avec une possible action toxique des acides humiques libérés par la
partie organo-minérale des sols, soit un effet lessivant sur les unités de nidification (elles
pourraient étre entrainées avec le ruissellement vers d’autres zones) ou encore une mortalité
importante du couvain pendant la saison des pluies, par le développement de bactéries ou
dechampignons du fait de l'humidité excessive, faute d’une disponibilité suffisante en
micro-habitats de nidification plus secs.

Dans sa zone d’origine, on observe également des fortes fluctuations des effectifs
de W. auropunctata capturés au cours des saisons (Delabie et Fowler 1993, Souza et al.
1998, Alonso 1998). Une telle saisonnalité est également décrite pour la faune de la litiere
d’autres régions tropicales (Lowman 1982, Levings et Windsor 1984, Boinski et Fowler
1989). Plusieurs auteurs ont montré que les variations d’humidité a la surface de la litiere
contrblent les variations d’abondance des invertébrés, en particulier les fourmis (Kaspari
1993, Kaspari et Vargo 1995). Pour W. auropunctata, en Amérique Tropicale, en saison
séche, on note un retrait vers les micro-habitats de nidification les plus humides associé a
une mortalité des reines sans leur renouvellement alors qu'une humidité excessive réduit
aussi largement les micro-habitats disponibles (Ulloa-Chacon 1990).

En Nouvelle-Calédonie, Ia situation est variable, puisqu'il y a régression de
W. auropunctata en période séche en forét sclérophylle et régression en saison humide en
forét dense humide et en maquis minier. Si on considere les arguments développés par
Kaspari et Vargo (1995), W. auropunctata ne présente pas une taille et une organisation de

ces sociétés qui lui permettent de résister aux variations climatiques. Le mode de nidification
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I’expose aux variations du micro-climat. Il n’y a pas de réelles structures de nidification. A
I’interface litiere/atmosphere, il n’y a pas de tamponnage des variations micro-climatiques
(Kaspari 1993). Ce mode de nidification exposé, associé a des sites éphémeéres, implique de
nombreux déménagements en période séche ou humide. Cela pose le probleme de la
disponibilité en sites favorables pour le maintien de 1’espéce.

Les données du chapitre 2 nous permettent de voir que W. auropunctata est a son
maximum d’abondance pendant la période ou a lieu la production des sexués. Cette
période correspond a une plus grande production de couvain ouvrier. Pendant cette période
les besoins des colonies sont donc accrus, les ressources fournies par le milieu doivent donc
étre également accrues. Cette période correspond aussi au maximum d’abondance pour le
reste de la faune. Par contre, on peut s’interroger sur le role que peut avoir a long terme
cette prédation exacerbée sur les communautés, pendant la période ou se fait le
renouvellement et la production de nouvelles générations pour de nombreux groupes.

En Amérique tropicale, la petite fourmi de feu cohabite avec un nombre beaucoup
plus important d’espéces, ce qui implique en particulier un partage de ressources
notamment de nidification (Byme 1994, Tennant 1994, Kaspari 1996b, c, Alonso 1998,
Feener et Schupp 1998).

W. auropunctata pourrait étre limitée en forét dense néotropicale par un ensemble
d'interactions compétitives diffuses émanant des nombreuses especes de fourmis
constitutives des communautés. Comme le fait remarquer Levings (1983) : le compartiment
du sol en zone néotropicale abrite de trés nombreuses espéces qui ont les mémes exigences
alimentaires et de nidification, nichent a proximité les unes des autres avec un recouvrement
de leur zones de fourragement. Cet auteur suggere donc pour expliquer ces coexistences, de
légeres différences dans les modes de fourragement: le premier qui découvre une
nourriture est toujours celui qui ensuite 1'exploite. Tennant (1994), Alonso (1998) font
remarquer qu'au Costa Rica W. auropunctata peut cohabiter en forét avec d'autres espéces
en moyenne dans les points étudiés avec au moins 14 espéces. Quand W. auropunctata est
présente, il y a toujours plus d'espéces présentes que quand elle est absente des points de
I'étude. Elle montre une capacité dans ces zones de cohabiter avec des especes qui ont les
mémes besoins alimentaires et de comportement de fourragement alors que dans les zones
gu’elle envahit, on estime que seuls survivent les espéces qui ne se chevauchent pas pour les
nids ou l’alimentation. Les conditions de milieu module apparemment ses aptitudes
compétitives.

Selon Kaspari (1996c), I’hétérogénéité et la coexistence des peuplements de
Formicidae néotropicales au sol se maintiennent sous le contréle de la disponibilité en
humidité, I’existence de mosaiques et de la variabilité spatio-temporelle des raids nomades
de fourmis légionnaires. Ainsi, les fourmis légionnaires pourraient avoir une action de
contréle de la densit¢é de Wasmannia auropunctata. Tennant (1994) rapporte des
observations réalisées par Kaspari a2 Panama a propos du transport de couvain de
W. auropunctata par Neivamyrmex pilosus. Ce contrdle par les raids aléatoires des fourmis

légionnaires expliquerait le maintien et la dynamique des communautés de fourmis en
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région néotropicale (Feener et Schupp 1998, Holway 1999). Selon Levings (1983) et
Kaspari (1993), I’humidité au sol est un facteur important pour les communautés de
fourmis de la litiere en particulier pour la survie du couvain.

Le décalage saisonnier entre les maximums d’abondance de I’ensemble de la faune
et ceux de W. auropunctata et des autres Formicidae en forét dense et en maquis minier
pourraient é&tre liés au relichement de la pression de prédation. Sur les substrats
ultrabasiques, la quantité de Wasmannia auropunctata capturée est moindre par rapport au
milieu sclérophylle. Pourtant la faune y est plus abondante (au moins en forét dense). Il se
pourrait qu’il existe une barriere trophique (Chazeau 1997) pour la mise en place de
populations abondantes, en raison d’une tres faible production primaire dans ces milieux
(toxicité des sols, faibles disponibilités en ressources minérales...) a laquelle s’ajoute une
forte pluviométrie saisonniére. Le plus grand nombre de niveaux taxinomiques observés en
forét dense infestée peut €tre interprétée comme une conséquence d’un effet de lisiere
plutét que la conséquences de 1’envahisseur (voir précédemment). La richesse observée est
supérieure a celle du maquis et de la forét témoin. En maquis, on observe une situation
intermédiaire. W. auropunctata domine largement la myrmécofaune et méme 1’ensemble
de la communauté, mais la faune de fourmis régresse moins que dans les autres milieux tant
en effectifs qu’en diversité. Ce milieu apparait beaucoup plus pauvre d’un point de vue
faunistique (moins de taxa présents, avec des effectifs faibles) mais c’est celui ou la
dominance des Formicidae est la plus marquée (45 % du total). En outre, I'impact de
I’envahisseur semble y €tre moins sensible, ce qui est a rapprocher de son statut de milieu
natif appauvri par comparaison de la forét dense, tant d’un point de vue végétal que de
composition animale. Cependant, il existe des convergences dans la structure trophique avec
celle observée en forét sclérophylle. Les conditions d’oligotrophie des sols pourraient jouer
un rdle comparable au stress hydrique (conditions de sécheresse du milieu sclérophylle) et
ce malgré ’humidité du milieu et étre responsable de ces convergences (Chazeau comm.
pers.). Cependant on note que la faune de Formicidae, bien que perturbée par la présence
de tramp species, présente encore une faune endémique riche. Les variations climatiques ne
permettraient jamais a ’envahisseur d’atteindre des niveaux de pullulations comparables a
ceux rencontrés en domaine sclérophylle. Le milien se débarrasse régulicrement de
W. auropunctata permettant un maintien d’une partie de la communauté des Formicidae.

Le décalage temporel entre les pics d’abondances maximales observés pour les
Formicidae et W. auropunctata entre la forét dense et le maquis minier alors qu’ils sont
soumis aux mémes conditions climatiques, peut s’expliquer par une canopée non
recouvrante et une litiere moins abondante. Ces différences contribueraient, en maquis
minier, a2 maintenir un niveau d’humidité inférieur, méme en période pluvieuse.

Il n’existe donc pas une réponse simple des communautés face a I’envahisseur.
Elle est modulée par les conditions de milieux, la composition des communautés, le niveau
d’interactions entretenues avec W. auropunctata et les niveaux de populations atteints par
I’envahisseur. En outre, il ne semble pas y avoir une meilleure résistance biotique des

communautés les plus riches comme le propose la théorie classique d’Elton (1958).
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A I'image de ce qui a été décrit chez L. humile (Human et Gordon 1996, Holway
1999), il pourrait exister une asymétrie de compétition avec les fourmis natives en faveur de
la petite fourmi de feu (dominance numérique) avec une régulation de 1’intensité de
I’invasion sous le contrdle des conditions abiotiques.

Deux niveaux d’appréciation sont & considérer pour comprendre les mécanismes
impliqués dans I’expansion d’une tramp species : localement une compétition intense pour
les ressources trophiques mais qui apparait peu importante pour les processus
populationnels, telle que la progression et I’occupation d’un milieu qui est sous le contrdle
des conditions abiotiques. Les facteurs contrélant a une échelle donnée sont différents de

ceux a une plus grande échelle.

B. Faune des Arthropodes de Ila canopée

Nous avons choisi de réaliser une campagne de fogging a la fin de la saison
humide, période pendant laquelle les peuplements d'arthropodes de la canopée montrent
leur maximum dans les 2 types de milieu (Guilbert 1994). Notre but est de faire un
contrepoint au compartiment du sol et de préciser [lintervention de
Wasmannia auropunctata dans ce compartiment des milieux, compte tenu de sa nidification
terricole : les “ nids ” sont a priori rarement installés dans la végétation (a 1’exception de
certains palmiers Bolton ez al. 1997) et de la faible participation des arboricoles a la faune
néo-calédonienne (Guilbert et Casewitz-Weuleresse 1997). Compte tenu de la nature
arbustive du maquis minier, aucun échantillonnage par thermonébulisation n’y a été
entrepris.

Nous avons réalisé notre échantillonnage pendant la période estivale, car compte
tenu des données disponibles (Guilbert 1994) pour les milieux sclérophylles et de forét

dense, cela correspond a la période ou I’abondance de la faune est maximale.

1. Protocole expérimental : mise en place des nappes et

placettes

Dans les sites déja étudiés par pieéges d’interception, nous avons sélectionné des
zones homogénes d’un point de vue recouvrement de la canopée. Le recouvrement au sol
dépasse 90 % en zones de forét dense humide, alors qu’il est de ’ordre de 80 % en zone
sclérophylle. La canopée de forét dense est beaucoup plus haute que celle rencontrée en
forét sclérophylle, 25-30 m contre environ 15 m. Il en résulte que, si la surface de collecte
dans les 2 sites est identique, le volume traité par thermonébulisation n’est pas identique, ce
qui peut avoir une incidence sur la quantité de faune récoltée. Cette information sera
discutée ultérieurement, notamment pour comparer la diversité et I’abondance de la faune

récoltée entre les milieux dense humide et sclérophylle.
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Figure 121 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes espeéces appartenant aux peuplements
myrmécologiques des canopées de forét sclérophylle envahie et non envahie par W. auropunctata
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forét sclérophylle envahie et non envahie W. auropunctata
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Chapitre 3 - Conséquences de 1'invasion pour la faune native

Dans chaque condition observée, sous la canopée sélectionnée, nous avons disposé
de fagon aléatoire entre elles, 3 groupes de 10 nappes de collecte (elles-mémes
aléatoirement disposées les unes par rapport aux autres). La canopée située au-dessus de
chaque placette est traitée pendant environ 3 minutes et les invertébrés sont récoltés 2 heures
aprés le traitement. Les opérations se déroulent au levé du jour, quand les conditions
météorologiques sont a leur optimum. La collecte des échantillons a lieu nappe par nappe.
Chacun des quadrats de collecte est rincé avec de 1’eau additionnée de teepol (agent
mouillant). Le produit du lavage de chaque nappe subit un double tamisage (0,6 et 0,3 mm)
afin de récupérer toute la faune présente, qui est ensuite stockée en alcool (95 %). Afin de
pouvoir comparer les résultats obtenus, les opérations de thermonébulisation ont été
réalisées pendant une période courte afin d’avoir des prélévements synchrones (entre le
18 avril et le 3 mai 1995). Pour plus de détails sur la mise en place de I’échantillonnage en
canopée, on se référera aux travaux de Guilbert (1994 et 1998) et au descriptif donné au

paragraphe matériel et méthodes de ce chapitre.

2. Résultats

Au cours de I’analyse des résultats, nous avons essayé d’apporter une information
plus précise pour la communauté des hyménopteres parasites. Gérard Delvare (CIRAD
Montpellier) nous a fournit dans la mesure du possible une identification au genre, avec si
possible le nombre de morphospecies minimum présents (compte tenu de la
méconnaissance de la faune de nombreuses familles). Cette estimation nous a permis de
faire une estimation de la biodiversité minimale présente pour ce compartiment des
communautés. A partir de la bibliographie, nous avons ensuite tenté de déterminer les hotes

potentiels pour les groupes identifiés (voir annexe 7).

a) Description et caractérisation de la structure des

peuplements de la canopée sclérophylle

(1) Structure Taxinomique des communautés
(a)  Les Formicidae

Les récoltes réalisées dans les 2 canopées sclérophylles représentent 26376
spécimens appartenant a 21 especes différentes (y compris W. auropunctata) et réparties en
12 genres. La myrmécofaune récoltée dans la canopée parcelle non envahie compte 365
spécimens répartis en 18 especes et 11 genres (Figure 121). Dans la parcelle témoin, nous
avons récolté des individus appartenant a 7 especes (dont Wasmannia auropunctata),
répartis dans 7 genres et représentant 26 011 spécimens (Figure 121). La densité du
peuplement de fourmis apparait faible en situation témoin avec une moyenne de

12,16 fourmis/m’ pour une densité de 865,66 individus/m® observée en situation infestée.
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Tableau 22 : Diversité des peuplements myrmécologiques en canopées au cours du cycle

saisonnier
Abondance  Richesse Indice  Indice g :obilits
spécifique Margaleff Shannon

Forét dense humide sur ultrabasique

Site sans W. auropunctata 447 22 3,262 3,392 0,761

Site avec W. auropunctata* 360 19 2,805 2,929 0,690
Forét dense humide sur ultrabasique

Site sans W. auropunctata 447 22 3,262 3,392 0,761

Site avec W. auropunctata 442 20 2,967 3,078 0,712
Forét sclérophylle

Site sans W. auropunctata 365 ‘ 18 3,014 3,143 0,754

Site avec W. auropunctata 42 6 1,070 1,268 0,490

*: W. auropunctata exclue
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

La figure 122 nous permet de comparer la distribution globale des abondances des
espéces de Formicidae dans les 2 peuplements myrmécologiques échantillonnés.

Dans la zone envahie par Wasmannia auropunctata, la myrmécofaune apparait
trés déséquilibrée (a I'image de ce qui a été observé pour le compartiment du sol) et est
caractérisée par la dominance extréme de W. auropunctata. Les autres especes ne sont
capturées que trées rarement, puisque parmi tous les spécimens récoltés, seuls 42
n’appartiennent pas a I’espéce W. auropunctata (soit 0,16 % des fourmis récoltés). Parmi
les 6 espéces qui cohabitent avec W. auropunctata, 5 se rencontrent également dans la
canopée non infestée (Ochetellus glaber, Tapinoma cf. minutum, Camponotus sp. 3,
Monomorium floricola, Cardiocondyla emeryi), alors que Paratrechina minutula n’est
capturée que dans la canopée infestée. Cependant Tapinoma cf minutum montre un effectif
beaucoup plus important qu’en situation témoin et se rencontre avec une densité moyenne
relativement forte (1 individu/m®) par rapport aux 5 autres espéces capturées qui sont rares
(moins de 7 spécimens). Cette densité est comparable a ce qui est observé pour les fourmis
les plus présentes dans la canopée non infestée. Camponotus sp. 3, Ochetellus glaber et
Tapinoma cf. minutum sont des especes natives, les 3 autres taxa sont des espéces introduites.
Par rapport a la situation au sol, nous remarquons qu’Ochetelus glaber se maintient en
présence de W. auropunctata avec des effectifs qui sont du méme ordre que ceux observés
dans le site non infesté par 1’envahisseur et montre le méme pattern saisonnier (aucune
récolte en avril). Cette espece semble donc se rencontrer avec la méme fréquence dans les 2
parcelles et n’apparait donc pas affectée par I’envahisseur.

Le peuplement de la parcelle non affectée par 1’envahisseur est relativement riche.
On note 2 taxa supplémentaires par rapport a la myrmécofaune récoltée au niveau du sol, a
la mé&me période de I’année. La distribution des abondances entre les différentes espéces est
plutdt réguliere (illustrée par la pente de la courbe de la figure 122 et la valeur élevée de
I’équitabilité calculée (H=0,754) (Tableau 22). De ce fait, le peuplement apparait diversifié,
comme le montrent les valeurs comparables observées pour les indices de Shannon et de
Margaleff (respectivement 3,014 et 3,143). Ce peuplement se caractérise par une légeére
dominance de Tapinoma melanocephalum (avec une contribution relative de 43,83 % a la
myrmécofaune capturée) et un groupe d’espeéces accompagnatrices : Polyrachis guerini,
Monomorium floricola, Monomorium sp. 4, Tetramorium tenuicrinis, Ochetellus glaber et
Monomorium sp. 3 (classées par contribution décroissante). Les 10 autres especes
constituent un cortege d’espeéces que l'on considére comme rares dans le peuplement, leur
contribution respective au peuplement étant toﬁjours inférieure a 2 % (Figures 121 et 122).
Anoplolepis gracilipes et Tetramorium simillimum qui dominent le peuplement au sol
apparaissent comme apporter une faible contribution a la communauté recensée en
canopée(avec respectivement 1 et 4 individus capturés). Par soucis d’objectivité, on compare
les peuplements au sol récoltés a la méme époque de I’année.

Dans le site témoin, on recense 6 espéces introduites (soit 33,33 % des especes
prélevées) et qui représentent 49,6 % de l’effectif total de la myrmécofaune collectée.

Globalement, les espéces introduites contribuent moins a la myrmécofaune de la canopée
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Figure 123 : Comparaison des effectifs capturés pour les peuplements d'arthropodes
en canopée sclérophylle en présence et en absence de W. auropunctata
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

qu’a celle observée au sol. En effet, a la méme saison de prélévement au sol, on compte
7 especes introduites qui représentent 43,75 % de la richesse observée mais contribuent a
96,9 % de la myrmécofaune récoltée au sol. 3 sous-familles sont représentées en canopée :
Formicinae (9 especes soit 50 % des especes et 25,5 % de I'effectif total), Myrmicinae
(7 especes soit 38,8 % des especes et 30,7 % de I’effectif total) et Dolichoderinae (3 espéces
soit 11,2 % des especes et 43,3 % de I’effectif total). Il n’y pas de Ponerinae, ce qui est peu
surprenant du fait de la faible proportion d’espéces arboricoles appartenant a cette sous-
famille en Nouvelle-Calédonie. Les Formicinae participent fortement a la diversité, mais
cette sous-famille est dominée par des groupes arboricoles. La contribution relative forte des
Myrmicinae et des Dolichoderinae a 1’abondance du peuplement s’explique par la présence
d’introduites qui sont plutdét dominantes en effectif (Tapinoma melanocephalum et
Monomorium floricola respectivement) et qui appartiennent a ces sous—familles. Le
peuplement de la canopée apparait moins appauvrit avec une plus grande richesse de natives
La proportion d’espéces introduites excede largement la proportion rencontrée pour la
myrmécofaune totale de Nouvelle-Calédonie (14,84 %). Le peuplement de la canopée
sclérophylle du site non infesté apparait moins altéré que celui observé au sol, avec une
proportion plus importante de natives. On remarque la présence d’Ochetellus glaber en
canopée dans les 2 sites alors que cette espece n’est pas observée a cette saison au sol (Est ce
du fait de ’exploitation privilégiée de la canopée par cette espece pendant cette période de
I’année 7). La similitude (estimée par le coefficient de Jaccard) entre les peuplements
observés dans chaque situation au sol et en canopée est assez faible: Ij = 0,360 dans la
situation témoin et Ij=0,125 dans la situation perturbée. Il y a une ségrégation des 2
compartiments avec peu d’espéces capables d’utiliser les 2 compartiments. La pression de
W. auropunctata apparait plus faible en canopée, elle apparait essentiellement terricole avec
utilisation de la canopée pour I’exploitation de certaines ressources....

La comparaison des 2 parcelles conduit a constater non seulement un appauvrissement de la
myrmécofaune puisqu’il ne subsiste que 6 especes mais, surtout, une augmentation tres
importante de la biomasse de la myrmécofaune : W. auropunctata présente des effectifs qui

excédent largement ceux observés pour les 18 espéces rencontrées en parcelle non envahie.

(b) Les autres groupes d’arthropodes

(i) Structure générale du peuplement

L’ensemble de la faune des arthropodes récoltés en canopée sclérophylle compte
de 68 807 invertébrés, on compte 42 840 spécimens dont 407 Formicidae (en excluant
Wasmannia auropunctata). Ce total se réparti entre les 2 sites : 23 521 individus en situation
témoin pour 45 286 invertébrés en situation infestée. La présence de I’envahisseur se solde
par une augmentation en valeur absolue de la quantité de faune récoltée. Dans la station non
infestée par I’envahisseur, cela représente 23521 invertébrés récoltés dont 365 Formicidae
(soit 1,55 % de la faune totale échantillonnée). Dans la station infestée, nous avons capturé

19 319 spécimens (W. auropunctata exclue) dont 42 Formicidae (soit 0,22 %

215



Abondance
7000

B Canopée sclérophylle non infestée par W. auropunctata
W Canopée sclérophylle infestée par W. auropunctata

g S B s1 7 T
SR R A A A SV
& ¥ ¢ F
& ¥ ©

Figure 125 : Effectifs capturés pour les différents ordres d'arthropodes en canopée sclérophylle en présence et en absence

de W. auropunctata

Abondance

I‘El_(.'fumme sclérophylle nom mfestde par W, nu:l‘)pum;lala
W Canopée sclérophylle infestée par W. auropunctata

u ” n
“
8 »
13 17 " 1 [ non u 1 1 LA}
o " » - v ¢ & & ¢ & :
&‘\y &_ﬁy ‘ﬁ‘-)a \\,"«‘y @.&V" T @\Vp P & & é\,é’y «é‘é "s\‘a & «é“b 0}.95»" c\“bc\
» ' £
o & & o‘ﬁ‘ & o o R & 3 ‘_»\f & o &
@ép <& (f» B s
&

Figure 126 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes familles d'araignées récoltées en canopée sclérophylle, en abser

et enprésence de W. auropunctata

216




Chapitre 3 - Conséquences de 1'invasion pour la faune native

de la faune des arthropodes récoltée). Dans la parcelle envahie par W. auropunctata,
I’ensemble des arthropodes récoltés représente a peine 44,62 % de ’effectif total (Figure
123). Wasmannia auropunctata domine non seulement la myrmécofaune mais toute la
communauté. Cette domination apparait plus faible que pour le compartiment du sol.
Lorsque les Formicidae sont exclus des effectifs, on constate donc une faune moins
abondante de 17 % en situation infestée par rapport a la situation témoin. En ce qui
concerne la densité moyenne des 2 peuplements, on compte 784,03 individus /m’ en
situation témoin et 643,96 individus/m’> (W. auropunctata exclue) et cette densité atteint
1509,53 individus/m’ lorsque sont pris en compte les effectifs de 1’envahisseur.

Si on considere les niveaux taxinomiques supérieurs (ordres et classes), 21 taxa
sont représentés dans la parcelle non infestée contre 17 dans celle qui est infestée (Figure
125). Nous avons également isolé les larves en un groupe individualisé. Cing groupes
disparaissent des prélevements effectués dans la parcelle non infestée (les pseudoscorpions,
les thysanoures, les isopodes, les gastéropodes et les phasmes). Les effectifs capturés pour les
gastéropodes et les phasmes sont trop faibles pour que la différence observée soit
significative d’un effet de la situation d’infestation différente. Pour les 3 autres taxa, on
peut considérer qu’ils sont exclus du milieu infesté. Le groupe des opilions n’est pas
représenté en situation témoin et il n’est représenté que par un exemplaire en situation
infestée, ce qui n’est pas significatif.

Le peuplement échantillonné en absence de l’envahisseur est dominé de facon
sensiblement égale par les psocopteres, les thysanoptéres et les acariens (gamasides et
oribates), avec une contribution respective de 19,36 %, 17,85 % et 17,1 %. Les dipteres, les
hémipteres, les collemboles symphypléones, les coléopteres, les araignées et les
hyménoptéres (hors Formicidae) constituent les autres taxa (classé par abondance
décroissante) dont la contribution au peuplement est significative (avec plus de 715
spécimens), soit une contribution minimum de 3 % a 1’ensemble des récoltes. Les 12 autres
groupes sont peu représentés (avec au plus 240 individus récoltés), ils ont une contribution
globale au peuplement voisine de 4 % du total (Figure 125).

Les échantillons récoltés dans le peuplement infesté sont dominés par les
psocopteéres et les hémiptéres qui représentent respectivement 31,26 % et 25,61 %. Les
dipteres, les hyménopteres (hors Formicidae), les thysanopteres, les acariens (gamasides et
oribates), les araignées et les coléopteres constituent les autres principaux taxa (classés par
abondance décroissante) qui ont une contribution non négligeable a la communauté
échantillonnée (avec plus de 660 individus capturés), soit une contribution minimum de
3,43 % de la faune échantillonnée. Les 9 autres taxa sont peu représentés (au mieux 180
individus), ils ont une contribution globale au peuplement voisine de 2,3 % du total récolté
(Figure 125).

Les larves sont plus abondantes en parcelle non infestée (réduction de 40 % de
I’effectif). 1l semble donc y avoir moins de formes juvéniles en situation envahie. Dans
I’analyse plus fine des taxa, on verra quels sont les ordres impliqués dans 1’effectif des

larves.
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Flgure 127 : Comparaison des effecufs capturés pour les différentes familles de coléopteres récoltées
en canopée sclérophylle, en présence et en absence de W. auropunctata
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Figure 128 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes familles de dipteres récoltées
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Ligure 129 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes familles d'hémipteres récoltées
en canopée sclérophylle, en présence et en absence de W. auropunctata
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

Entre les 2 parcelles, on remarque que ’effectif des taxa varie d’au moins 10 %
(augmentation ou réduction selon les cas). Ainsi, dans la station envahie, les hémipteres
connaissent une augmentation de plus de 62 % de leur effectif, les hyménopteres (hors
Formicidae) de pres de 42 %, les psocopteres de pres de 25 % et enfin les araignées avec
une augmentation d’effectif de 23 %. Par contre, on observe une réduction trés sensible de
I’effectif des collemboles symphypléones qui deviennent accidentels avec un seul spécimen
récolté dans le site infesté contre 1895 individus dans 1’autre. L’abondance des orthoptéres
se réduit également et passe de 75 individus a seulement 2 (malgré leur faible effectif en
canopée, cette disparition apparait significative, surtout que cette tendance est comparable a
celle observée dans les prélevements réalisés au sol). La méme chose peut €tre notée pour les
Blattodea ol il y a une réduction de 5 fois et qui apparait aussi significative. De méme les
diplopodes se restreignent de 65 % (en fait disparition complete des Iulidae (de 47 individus
a 0) et diminution de moitié de I’effectif des Polyxenidae (112 a 56 individus). Les
Coléopteres ont une réduction de 50 % de leur valeur absolue. Les 2 groupes codominants
en situation témoin connaissent une réduction trés importante et se comportent pour la
communauté envahie comme des groupes accessoires. On observe une réduction de 70 %
pour les thrips et les acariens. Enfin les lépidopteres (essentiellement composés de
microlépidopteres), les collemboles arthropléones et les diptéres montrent des variations
faibles et 1'on peut considérer qu’ils maintiennent leur effectif et une contribution
sensiblement identique aux peuplements des 2 sites.

La figure 124 nous permet de comparer la distribution globale des abondances entre les
différents taxa dans les 2 communautés échantillonnées. On ne prend en considération que
la faune pour laquelle nous disposons d’une identification taxinomique au niveau de la
famille ou de la super-famille (ce qui nous permet d’accéder a la biodiversité de
peuplements méconnus au niveau spécifique). A ce niveau d’appréciation de la biodiversité,
on note une moindre diversité dans le cas de la situation envahie par rapport a celle témoin
(avec 103 taxa recensés contre 112 dans le site témoin). Cependant, on observe une allure
convergente de la distribution des abondances entre les groupes qui composent les
peuplements. A ce niveau d’appréciation globale de la diversité, le déséquilibre faunistique
entre les 2 situations semble faible. Néanmoins, on pergoit une organisation numérique et
taxinomique différente entre les 2 communautés échantillonnées. La contribution relative
des différents groupes est différente d’un site a ’autre. On peut affiner ce commentaire en

détaillant les variations au niveau des principales familles des principaux ordres.

(i) Contribution  relative des  principaux groupes

d’invertébrés
Les araignées (Figure 126). On remarque une conservation des groupes
dominants (Theridiidae et Clubionidae). Leurs effectifs progressent méme, augmentant leur
dominance dans la communauté arachnéenne (augmentation de leur contribution relative).

En situation non envahie, ces 2 familles représentent 50,8 % des araignées et dans la
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Figure 131 : Comparaison de la diversité observée dans Ies différentes familles d' hyménopléres dans les peuplements
échantillonnés en canopée sclérophylle
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situation infestée, elles ont une contribution a la communauté qui atteint 81 %.
Parallelement, on observe une diminution de la diversité : la richesse taxinomique est réduite
(on passe de 17 familles a 15) et la distribution des abondances entre toutes les familles
présentes devient tres inégalitaire. Ce sont les familles qui ont un caractére accompagnateur
des especes dominantes en situation envahie qui se réduisent le plus (Thomisidae,
Oonopoidae, Araneidae et Salticidae). Les familles mineures restent peu représentées et
diminuent plut6t a ’exception de 3 taxa qui progressent légérement Hersiilidae, Hanhiidae
et Lycosidae. Cependant leur contribution relative a la communauté reste faible mais cette
progression semble significative pour les Hanhiidae pour lesquelles la méme tendance a
I’augmentation a été également noté. On remarque que les Theridiidae ne semblent
essentiellement représentée que par une seule espeéce (présente dans les 2 sites). Quant aux
Gnaphosidae qui sont le groupe dominant au sol en situation non infestée, ils sont trés peu

représentés en canopée de I’un ou I’autre site.

Les coléoptéres (Figure 127). la faune capturée en canopée apparait beaucoup

plus riche qu’an sol dans les 2 sites. Néanmoins, on assiste a une forte réduction de
I’effectif et de la richesse en situation infestée (de 34 familles a 26 familles). Le peuplement
non infesté est cependant peu équilibré: on observe une treés forte prédominance des
Corylophidae (33 % de la communauté des coléopteres capturés) et la présence de 2 taxa
accessoires : adultes de Coccinellidae (22,2 %) et Curculionidae (12,9 %). Les larves de
coléopteres (larves de Coccinellidae exclues) représentent également une contribution
significative avec 14,9 % de D’effectif de la communauté. Les 31 autres familles ne
participent qu’a 16% de I’effectif de la communauté. Dans le site infesté, on observe une
structure numérique et taxinomique différente. Les taxa qui dominent sont les adultes de
Coccinellidae et les Chrysomelidae, et participent respectivement pour (22,02 % et 15,83 %).
On note que les adultes de Coccinellidae ont un effectif réduit (50 % en moins) alors que les
Chrysomelidae progressent (plus 43 %). Les Corylophidae passent d’un statut dominant a
un statut de groupe secondaire (ils ne représentent plus que 5,4 % de la communauté) avec
une réduction de leur effectif de 81,8 %. Les Curculionidae diminuent de 50 % mais restent
un groupe accessoire avec une contribution relative conservée entre les 2 sites. Tous les taxa
secondaires et rares voient leur effectif varier : les Ciidae, les Attelabidae, les Staphyllinidae
et larves de Coccinellidae progressent significativement, les Cerambycidae et Scolytidae sont
relativement stables, les Aderidae et Cucujidae chutent. 5 taxa rares (avec 1 a 3 spécimens)
ne sont exclusivement présents qu'en situation infestée alors que 13 (avec 1 a 3 individus) ne
sont exclusivement rencontrés qu'en canopée témoin indiquant un effet sur ces taxa. Enfin

les larves hors Coccinellidae se réduisent de plus de 48 %.

Les dipteres (Figure 128). La communauté en situation témoin est peu diversifiée
au rang familial et déséquilibré avec la présence de groupes trés dominants: Sciaridae
(51,9 %) et les Ceratopogonidae et les cyclorraphes acalyptrates (hors Muscoidea) avec

chacun 14%. En situation envahie, le peuplement est sensiblement plus équilibré. 11 y a
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Figure 133 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes guildes d'hyménopteres parasites récoltés en

canopée sclérophylle entre sites envahi et non envahi par W. auropunctata
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codominance entre les cyclorraphes acalyptrates (hors Muscoidea) (40,5 %) et les
Ceratopogonidae (31,5%) qui augmentent leur effectif en valeur absolue. Les Sciaridae
régressent trés fortement en valeur absolue (réduction de 82,4%) et ne contribuent plus qu’a
4,3 % de la communauté. Par contre, on assiste a I’augmentation des Cecidomyidae (12,8 %
de la communauté des dipteres) alors que les larves et les Chironomidae diminuent (de
moitié et d’1/3 respectivement). Les Phoridae restent stables en valeur absolue (32 individus

dans chaque station).

Les hémiptéres (Figure 129). En ’absence de W. auropunctata, le peuplement
d’hémipteres apparait équilibré (pas de groupes dominants) mais peu diversifi€é au niveau
familial (15 taxa). Dans la situation envahie, la richesse taxinomique est stable, mais le
peuplement est trés déséquilibré avec une dominance extréme des Psylloidea (65 % de la
communauté échantillonnée). Les autres taxa se partagent équitablement 1’abondance.
Parmi les hétéropteres, on assiste a la réduction des effectifs a I’exception des Reduviidae et
des Pentatomidae (effectif multiplié respectivement par un facteur 2 et 6). Chez les
homopteres, on observe une tendance inverse : tous les groupes augmentent (Cicadellidae,

Coccoidea, Aphididae et Aleyrodidae) sauf les Fulgoroidea qui diminuent de moiti€.

Les hyménoptéres (Figures 130 a 134). Dans la situation témoin, 1'effectif est

équitablement réparti entre les différents familles présentes (24 familles) sans dominance
d’un groupe particulier. Par contre, dans le site perturbé par W. auropunctata, si la richesse
taxinomique familiale se maintient avec 23 familles rencontrées, la structure numérique
(abondance) est modifiée. On observe 2 familles dominantes, les Encyrtidae et les
Aphelinidae (40 % et 25,5 %). Elles connaissent une treés forte augmentation de leur valeur
absolue (5 fois ou plus par rapport a la situation témoin). La figure 131 nous permet de voir
I’évolution de la diversité présente (morphospecies) dans chaque famille. On observe
uniquement une augmentation significative du nombre de morphospecies pour les 2
groupes dominants du site infesté (Encyrtidae et Aphelinidae, avec respectivement 1/3 et 2/3
en plus). Les Sphecidae et Ichneumonidae ont leur diversité réduite (2/3 en moins). En
outre, le profil d’abondance des peuplements d’hyménoptéres parasites, apprécié au niveau
taxinomique du genre (Figure 132) nous permet de constater une moindre diversité du
peuplement envahi (24 taxa en moins par rapport a la situation témoin) et un déséquilibre
de la répartition des abondances avec des groupes dominants plus abondants (la pente
initiale de la courbe abondance/rang d’abondance est plus forte). Les figures 133 et 134
nous permettent de voir la contribution, tant en valeur absolue qu’en contribution relative,
des guildes d’hyménopteres parasites. Dans le site infesté par 1’envahisseur, on constate que
les guildes privilégiées correspondent principalement aux parasites de Diaspididae, de
Coccidae, de Psylloidea et dans une moindre mesure aux parasites de Pseudococcidae. La
part relative de ces guildes passe d’environ 10% a 63 % des guildes représentées. On
remarque dans le site témoin que les guildes les plus représentées sont respectivement les
parasites de 1épidopteres, de Cecidomyidae et de coléopteres xylophages (51 % des guildes

représentées). En situation infestée, ces guildes régressent et ne représentent plus que 18 %
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Figure 136 : Contribution relative des différentes guildes trophiques aux peuplements capturés en canopée
sclérophylie, en présence et en absence de W. auropunctata (W. auropunctaia exclue) (avril 1995)
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Figure 138 : Structure des guildes trophiques d'une canopée méso-sclérophylle envahie par W. auropunctata
(juin 1992) -modifi¢ de Guilbert 1994 -
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des guildes. Le tableau 22a présente le nombre minimum d’hyperparasites présents dans les

2 parcelles (compte tenu du manque de précision des déterminations).

Tableau 22a: estimation du nombre d’hyménopteres hyperparasites

identifiés a partir des morphotypes récoltés en forét dense

Groupes taxinomiques
supportant des hyménopteres | Situation témoin  Situation infestée
hyperparasites
Aphididae 2 2
Pseudococcidae - 11
Psylloidea - 4
Coccidae - 1
Lepidoptera 5 -

Malgré leur faible occurrence, les hyperparasites confirment une augmentation de
la guildes des parasites de Coccoidea en situation envahie. La prépondérance en situation
infestée des parasites de Coccoidea peut apparaitre surprenante compte tenu de la faiblesse
proportionnelle des effectifs capturés pour ce groupe d’hémipteres. Ceci s’explique par une
limite de notre méthode d’échantillonnage : 1’effet de I’insecticide n’entraine pas la chute
des Coccoidea, apres leur mort, ils restent fixés a leur végétal héte. L’augmentation de ces
guildes de parasites des cochenilles nous révele une présence supérieure des Coccoidea dans

la communauté infestée.

(2) Approche fonctionnelle

Au point de vue de la structure frophique échantillonnée dans les canopées
sclérophylles, on constate, en valeur absolue et en contribution relative, une dominance des
brouteurs d’épiphytes et des phytophages suceurs de seve. D’une situation a I’autre, leurs
effectifs varient peu et leur contribution relative tend a s’affirmer du fait de la réduction
globale de I'effectif de la faune (Figures 135, 136). Comme déja noté précédemment, la
structure trophique dans la situation témoin se caractérise par une tres faible contribution de
la guilde des fourmis. On remarque une chute sensible, en valeur absolue, des effectifs
capturés pour les catégories des autres prédateurs et des détritiphages alors que les parasites,
les touristes et les insectes prédateurs montrent une progression de 1’effectif capturé. Ces
modifications conduisent aux changements principaux constatés de la structure
fonctionnelle des 2 communautés (Figures 135, 136). En situation infestée, les prédateurs
non-insectes (apr) et les phytophages broyeurs (rum) sont les 2 niveaux ou la participation
a la structure trophique est la plus modifiée.

Les 2 structures fonctionnelles apparaissent convergentes, [’impact de
I’envahisseur semble donc plus significatif sur la composition taxinomique et numérique

que sur la structure fonctionnelle. Dans chaque station, les groupes impliqués dans les
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guildes sont différents. Ainsi, les proportions sont conservées pour les 2 principales guildes,
les composantes de celles-ci sont différentes : la proportion relative des taxa présents est
modifiée. Pour les brouteurs d’épiphytes, il y a réduction de 1’effectif des collemboles
arthropléones, compensée par une augmentation relative de méme ampleur des psocopteres.
Alors que, pour les suceurs phytophages, il y a une trés forte réduction des thysanopteres,
compensée par une augmentation dans les mémes proportions des Psylloidea. On notera
que ce groupe fonctionnel (suc) est sans doute sous-estimé compte tenu de la méthode
d’échantillonnage utilisée (comme nous le révele les guildes des hyménoptéres parasites). Il
semble que la faune exploite le milieu de fagon relativement semblable entre les 2 sites
(méme structure fonctionnelle). On peut donc en déduire I’existence de conséquences ou
de comportements différents de W. auropunctata vis-a-vis de groupes taxinomiques
différents mais fonctionnellement équivalents. Au sein des invertébrés ayant un méme mode
d’exploitation des ressources, I’envahisseur semble “ favoriser ” certains et en
“ défavoriser ” d'autres. D’un point de vue fonctionnel, il y aurait une tendance au
maintien de la structure malgré des remplacements au sein des catégories. En fait, notre
approche est sans doute trop globale pour appréhender les mécanismes en cours. Mais, en
fait nous sommes sans doute confrontés a2 un manque de sensibilité de 1’analyse, du fait de
I'imprécision des guildes utilisées. Néanmoins, notre niveau d’analyse fonctionnel est
indicateur des tendances générales.

La comparaison de la structure trophique observée dans 2 autres milieux
sclérophylles respectivement en 1992 et 1993, et 2 la méme période de 1’année (Figures 137
et 138) montre des différences sensibles. En particulier, nous notons la prépondérance des
brouteurs d’épiphytes dans les 2 sites, la part importante des détritiphages a Pindai en 1993
(Figure 137) et des Insectes prédateurs a Paita en 1992 (Figure 138). Dans les 2 cas, la
guilde des phytophages suceurs occupent le 3*™ rang d’abondance alors qu’ils constituent
la guilde majoritaire dans les 2 sites sclérophylles de Pindai en 1995. On note que dans le
site de Palta, la proportion représentée par W. auropunctata est du méme ordre de grandeur
que celle observée a Pindai en 1995 (respectivement 60 % et 57 %). Par contre, a Pindai en
1993, la proportion est beaucoup plus faible avec a peine plus de 6 %. On note également
que la contribution de la guilde des fourmis a Pindai en mai 1992 est du méme ordre que
celle observée dans la structure trophique de la parcelle non envahi en 1995. Alors que dans
le site de Paita (juin 1992), on a une proportion du méme ordre de grandeur que dans le site
envahi en 1995. Deux hypotheéses peuvent expliquer la différence entre les structures
observées pour le site de Pindai: soit la pression de W. auropunctata s’est accrue sur le
milieu sclérophylle pour atteindre un niveau de pullulations identiques a celui observé dans
le site de Paita,, soit il existe des variations inter-annuelles fortes sans doute en liaison avec
les fluctuations climatiques. En particulier, I’échantillonnage mené en 1995 se situe au
cours d’une période de sécheresse inhabituelle pour le territoire, ce qui pourrait avoir des
conséquences sur les effectifs relatifs des différents groupes. Il y a une certaine convergence
entre les structures fonctionnelles observées a Pindai en 1995 et & Paita 1992 révélant une

pression semblable de I’envahisseur. Cependant, il existe des différences sensibles, en
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particulier la place occupée par les insectes prédateurs et qui relévent certainement de
différences inter-habitats. Le milieu de Paita montre des caractéristiques sclérophylles

atténuées (formation plus mésophylle).

b) Description et caractérisation de la structure des

peuplements de la canopée dense humide
(1) Structure taxinomique des communautés
(a) Les Formicidae

Les récoltes réalisées dans les 2 canopées de forét dense humide représentent 889
spécimens appartenant a 24 especes différentes (y compris W. auropunctata) et réparties en
14 genres. La myrmécofaune récoltée dans la canopée de la station témoin compte 447
spécimens répartis en 22 especes et 11 genres (Figure 139). Dans la parcelle infestée, nous
avons récolté 442 individus appartenant a 20 espeéces (dont Wasmannia auropunctata),
réparties dans 11 genres, représentant 360 spécimens n’appartenant pas a [’espece
envahissante (Figure 139). Malgré la présence de I’envahisseur, les myrmécofaunes ont des
effectifs voisins, et W. auropunctata participe peu 2 la myrmécofaune de la canopée du site
qu’elle envahit (18,55 % du total récolté), contrairement a toutes les autres situations
observées. Dans les 2 situations, on observe donc une densité moyenne de la myrmécofaune
trés voisine :autour de 15 individus/m’. Cependant si l'on exclu W. auropunctata, la
myrmécofaune résiduelle apparait réduite avec une densité de 12 fourmis/m’. Compte tenu
du fait que W. auropunctata ne modifie pas de fagon spectaculaire le peuplement, nous
décrirons, dans la suite de ce paragraphe, la myrmécofaune du site infesté sans exclure
W. auropunctata.

Dans les 2 cas, les myrmécofaunes ont une densité proche de celle observée dans la
canopée sclérophylle, mais proportionnellement les Formicidae participent plus aux
peuplements de canopées en forét dense qu’en forét sclérophylle avec 3,25 % et 3,40 %,
respectivement en situation non infestée et infestée (en raison d’effectifs globaux réduits de
50 %, voir paragraphe suivant). La richesse de la communauté des Formicidae est également
supérieure dans les sites de forét dense a celle dans les sites de forét sclérophylle.

La figure 140 nous permet de comparer la distribution globale des abondances des
especes de Formicidae dans les 2 peuplements myrmécologiques é&chantillonnés. Le
peuplement du site non infesté est plus diversifié, avec une richesse supérieure et une
distribution régulieére des effectifs des taxa présents (pente de la courbe abondance/rang
d’abondance plus douce). Dans la situation infestée, on observe plus de taxa rares. Ces
éléments sont confirmés par les indices de diversité et I’équitabilité calculée pour chaque
peuplement. Les indices de Shannon et Margaleff donnent des valeurs proches pour la
diversité des situations témoin et infestée, respectivement 3,262 et 3,392 avec une équitabilité
de 0,761 en site témoin contre 2,805 et 2,929 pour une équitabilit¢é de 0,690
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Figure 139 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes especes appartenant aux
peuplements myrmécologiques des canopées de forét dense humide sur ultrabasique
envahie et non envahie par W. auropunctata
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équitabilité de 0,761 en site t€émoin contre 2,805 et 2,929 pour une équitabilité de 0,690
(lorsqu’on exclue W. auropunctata) et 2,967 et 3,078 pour une équitabilté de 0,712
(lorsque W. auropunctata est inclue a la myrmécofaune).

Dans la zone envahie par Wasmannia auropunctata, la myrmécofaune est
légerement déséquilibrée et presque aussi riche que dans le site témoin (contrairement a ce
qui a été observé pour le compartiment du sol). On compte 20 taxa contre 13 a la méme
période de récolte au sol. D’ailleurs, la similitude entre les 2 myrmécofaunes de 2 canopées
de forét dense (estimée par I'indice de Jaccard) est forte (Ij= 0,75). W. auropunctata n’est
pas le groupe dominant, mais se comporte, pour le peuplement, comme une espéce
codominante au méme titre que Paratrechina foreli, Pheidole sp. 1 (qui contribuent
respectivement a 231%, 20,2 % et 18,5 % pour W. auropunctata). On trouve ensuite 2
especes qui apparaissent accompagnatrices par rapport au groupe des espéces
codominantes Camponotus gambeyi et Vollenhovia sp. (avec une participation respective
de 11,75 % et 9,5 % a la communauté échantillonnée). Les autres espéces conservent des
effectifs plutdt faibles et participent peu a la caractérisation numérique du peuplement. On
note cependant la forte régression de I'effectif capturé de Paratrechina caledonica qui
passe d’un statut d’espéce dominante i celui d’espéce rare. Paratrechina longicornis n’est
capturée que dans le site infesté. On remarque également la disparition des 2 especes de
Rhytidoponera arboricoles.

Le peuplement de la parcelle non affectée par 1’envahisseur est relativement riche.
On note, pour la méme période de 1’année, comparativement au niveau du sol 4 taxa
capturés en plus (22 contre 18). Par soucis d’objectivité, on compare les peuplements au sol
récolté a la méme saison. La distribution des abondances entre les différentes especes est
plutét réguliere (illustrée par la pente de la courbe de la figure et la valeur élevée de
I’équitabilité calculée (H=0,761)). De ce fait, le peuplement apparait diversifié, comme le
montrent les valeurs des indices de Shannon et de Margaleff, respectivement 3,262 et 3,392
(Tableau 22). Ce peuplement se caractérise par une dominance de Paratrechina caledonica
(avec une contribution relative de 23,26 % a la myrmécofaune capturée) et un groupe
d’especes accompagnatrices : Pheidole sp. 1, Paratrechina foreli, et Vollenhovia sp.,
classées par contribution décroissante). On note la présence de 2 Rhytidoponera arboricoles
(Rhytidoponera terrestris et Rhytidoponera versicolor). Les 10 autres espéces constituent un
cortége d’espéces qu’on considére comme rares pour le peuplement, leur contribution
respective au peuplement est toujours inférieure a 2 % (Figures). Parmi les 5 espéces
dominantes au sol dans les conditions témoins, 2 se retrouvent de fagon tres significative en
canopée : Pheidole sp. 1 et Paratrechina caledonica.

Dans la situation témoin, on recense 2 espéces introduites (Cardiocondyla emeryi
et Strumigenys godeffroyi) soit 8,3 % des espéces prélevées, et qui constituent 1% de
Ieffectif de la myrmécofaune collectée (5 individus). On doit, en outre, préciser que
I’espéce C. emeryi est représentée par une seule femelle ailée. La contribution relative des
especes introduites est du méme ordre de grandeur que celle observée au sol tant en

proportion de I’effectif total que de la contribution relative a la diversité (respectivement
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1,6 % et 8,3 %). 4 sous-familles sont représentées en canopée : les Ponerinae (2 espéces soit
9,1 % pour 2,4 % de I’effectif), les Formicinae (8 especes soit 36,4 % des especes et 56,6 %
de I'effectif total), les Myrmicinae (10 espéces soit 45,5 % des especes et 38,7% de 1’effectif
total) et les Dolichoderinae (2 especes soit 9,1% des especes et 2,23 % de ’effectif total). La
contribution relative forte des Myrmicinae et des Formicinae a 1’abondance et a la diversité
du peuplement s’explique par la présence de groupes typiquement arboricoles chez les
Formicinae (Camponotus sp.) et de groupes capables d’exploiter les 2 niveaux
(Paratrechina sp. Chez les Formicinae et cas de nombreuses Myrmicinae). Le peuplement
de la canopée apparait moins riche avec une plus grande richesse de natives. La proportion
d’introduites est bien plus faible que celle représentant la myrmécofaune totale de
Nouvelle-Calédonie (14,84 %). Le peuplement de la canopée de forét dense du site non
infesté a la représentativité d’un milieu natif néo-calédonien tout comme cela a déja été noté
pour la myrmécofaune du compartiment du sol. La dominance de Paratrechina caledonica
en canopée dans le site témoin contraste avec la situation observée au sol ou cette espéce n’a
pas été observée a cette saison de récolte au sol (Est ce du a une exploitation privilégiée de
la canopée par cette espece pendant cette période de 1’année ?).

Dans la situation infestée, on recense 3 espéces introduites soit 15 % des espéces
prélevées (y compris W. auropunctata), et qui constituent 19,4 % de I'effectif de la
myrmécofaune collectée (86 individus). Strumigenys godeffroyi et Paratrechina longicornis
sont trés faiblement représentées. La contribution relative des especes introduites est
beaucoup plus faible que celle observée au sol, en avril, tant en proportion de I’effectif total
que de la diversité (respectivement 30,7 % et 57,1 % (hors W. auropunctata) ou 91,95 %
(avec W. auropunctata)).

Trois sous-familles sont représentées en canopée : les Formicinae (9 espéces soit
45 % des especes et 45,0 % de I'effectif total), les Myrmicinae (9 espéces soit 45 % des
especes et 53,8 % de ’effectif total) et les Dolichoderinae (2 especes soit 10 % des especes
et 1,13 % de l’effectif total). La forte contribution relative des Myrmicinae et des
Formicinae a I’abondance et & la diversité du peuplement s’explique par la présence de
groupes typiquement arboricoles dans les rangs des Formicinae et des Myrmicinae
(Camponotus sp. et Vollenhovia sp. respectivement) et de groupes capables d’exploiter les 2
niveaux (Paratrechina sp. et Pheidole sp., Monomorium sp. respectivement). La proportion
d’especes introduites est proche de celle rencontrée pour la myrmécofaune totale de
Nouvelle-Calédonie (14,84 %). Le peuplement de la canopée de forét dense du site infesté a,
également, une représentativité d’un milien natif néo-calédonien a la différence du
peuplement du sol de cette méme station qui apparait altéré, méme si dans les 2 cas il y a
disparition des Ponerinae natives.

La similitude (estimée par le coefficient de Jaccard) entre les peuplements observés
dans chaque situation au sol et en canopée est assez faible : Ij = 0,250 (entre sol et canopée
dans la situation témoin) et 1j=0,179 (entre le sol et canopée dans la situation perturbée par
W. auropunctata). 11 y a une ségrégation des 2 compartiments dans le milieu forestier dense

humide avec peu d’espéces capables d’utiliser les 2 compartiments (notamment pour les
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Ponerinae). La pression de W. auropunctata apparait faible en canopée, cette espéce
apparait essentiellement terricole avec une utilisation de la canopée pour 1’exploitation de
certaines ressources. Mais, signalons que la période a laquelle nous avons travaillé n’est pas
la plus favorable pour observer la pression de W. auropunctata en forét dense humide.
Notre échantillonnage a ét€ réalisé au moment ou W. auropunctata connait un minimum
d’abondance dans le milieu et alors que le reste de la faune d'invertébrés a tendance a
montrer une plus forte abondance. Mais, sur la base des informations disponibles, il n’était
pas possible d’anticiper cette limite d’analyse. Il apparait donc nécessaire d’exercer un
nouvel effort d’échantillonnage en canopée mais selon une périodicité au moins bi-annuelle

(saison maximale et minimale).

(b)  Les autres groupes d’arthropodes

(i) Structure générale du peuplement

L’ensemble de la faune des arthropodes récoltés en canopée de forét dense
humide compte de 24 624 invertébrés, on compte 24 542 spécimens dont 807 Formicidae
(en excluant Wasmannia auropunctata). Ce total se répartit en 13 764 individus pour la
sitnation témoin et 10 660 invertébrés dans la situation infestée. La présence de
I’envahisseur ne se solde pas par une augmentation en valeur absolue de la quantité de
faune récoltée, a la différence de ce qui a pu étre observé dans les autres situations au sol ou
en canopées sclérophylles. Dans la station non infestée par 1’envahisseur, on observe donc
13 764 invertébrés dont 447 Formicidae (soit 3,25 % de la faune totale échantillonnée).
Dans la station infestée, nous avons capturé 10 578 spécimens (W. auropunctata exclue)
dont 360 Formicidae (soit 3,4% de 1la faune des arthropodes récoltée).
Wasmannia auropunctata a une représentation mineure en canopée de forét dense humide,
au moins pendant la période a laquelle nous avons réalisé nos prélevements (au vue de la
saisonnalité observée au sol, on peut faire I’hypothése d’un fourragement réduit dans la
végétation en cette saison puisque les effectifs sont & leur minimum au sol). Dans la parcelle
envahie par W. auropunctata, I’ensemble des arthropodes récoltés représente pres de 99,3 %
de I’effectif total de la faune capturée (Figure 141). Cependant, lorsque tous les Formicidae
sont exclues des effectifs récoltés, on observe une faune moins abondante de prés de 24 %
en situation infestée par rapport a la situation témoin. En ce qui concerne la densité
moyenne des 2 peuplements, on compte 491,57 individus /m’ en situation témoin et 352,6
individus/m® (W. auropunctata exclue) et cette densité atteint 355,33 individus/m® (lorsque
I’effectif de I’envahisseur est pris en considération). Par rapport a la situation observée en
canopée sclérophylle, on a une faune beaucoup moins abondante (plus de 50 % de
réduction des effectifs totaux échantillonnés dans chacune des 2 situations).

Si I'on consideére les niveaux taxinomiques supérieurs (ordres et classes), 22 taxa
sont représentés dans la parcelle non infestée contre 24 dans celle qui est infestée

(Figure 143). Nous avons isolé les larves en un groupe individualisé. Trois groupes
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minoritaires ne se rencontrent que dans le site affecté par 1’envahisseur : les éphéméroptéres,
phtyrapteres (1 individu sans doute tombé d’un nid d’oiseaux) et les thysanoures. Les
effectifs capturés ne sont pas significatifs.

Le peuplement échantillonné en absence de 1’envahisseur est dominé par les
dipteres avec une contribution 24,33 %. Les psocopteres, les thysanopteres, les coléoptéres,
les hyménopteres (hors Formicidae), les acariens (gamasides et oribates), hémipteres,
araignées, les Formicidae, les collemboles Arthropléones et Symphypléones constituent les
taxa accessoires pour la communauté des invertébrés de la canopée de forét dense témoin
(classes par abondance décroissante et de contribution relative a la communauté > 2 %). Les
12 autres groupes sont peu représentés. Ils ont une contribution globale au peuplement
voisine de 2,1% du total (Figure 143).

Les échantillons récoltés dans le peuplement infesté sont dominés par les
thysanopteres (20,17 % de UDeffectif total récolté). Les dipteres, les coléopteres, les
psocoptéres, les acariens (gamasides et oribates), les hémipteres, les hyménopteres
(Formicidae exclues), les araignées, les collemboles symphypléones, les Formicidae et les
collemboles arthropléones constituent les taxa accessoires pour la communauté des
invertébrés de la canopée de forét dense infestée (classés par abondance décroissante et de
contribution relative a la communauté > 2 %). Les 14 autres groupes sont peu représentés.
Ils ont une contribution globale au peuplement voisine de 2 % du total (Figure 143). En
dehors des modifications de proportions des 3 groupes les plus représentés (Dipteres :
réduction de 50 %, psocopteres : réduction de 43 %, et les thysanoptéres : progression de
27 %), on observe peu de variations entre les 2 situations pour tous les autres groupes, a
I’exception des collemboles arthropléones et des hyménopteres (hors Formicidae) qui
voient leur effectif diminué de moitié.

Les larves apparaissent plus abondantes en parcelle non infestée (réduction de
25 % de I’effectif) méme si leur contribution a 1'ensemble des invertébrés est peu différente.
Il semble donc y avoir moins de formes juvéniles en situation envahie. Dans 1’analyse plus
fine des taxa, on verra quels sont les taxa impliqués dans I’effectif des larves.

A ce niveau d’analyse taxinomique (ordres et classes), nous ne percevons peu de
différences dans 1’organisation numérique et taxinomique des 2 communautés
échantillonnées. Toutefois, la contribution relative des différents groupes est différente d’un
site a l'autre. La figure 142 nous permet de comparer la distribution globale des
abondances entre les différents taxa recensés dans les 2 communautés échantillonnées. On
ne prend en considération que la faune pour laquelle nous disposons d’une identification
taxinomique au niveau de la famille ou de la super-famille. A ce niveau d’appréciation de la
biodiversité, les 2 peuplements apparaissent relativement équilibrés, avec une répartition
réguliere des abondances entre les différents groupes qui composent le peuplement.
L’allure des peuplements est convergente. On note cependant une moindre diversité dans le
cas de la situation témoin du fait d’une richesse plus faible (avec 103 taxa recensés contre

121 dans le site envahi) et d’un cortége de taxa rares un peu plus nombreux. A ce niveau
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d’appréciation globale de la diversité, il existe un déséquilibre faunistique entre les 2
situations. On percoit une organisation numérique et taxinomique différente entre les 2
communautés échantillonnées.

On peut affiner ce commentaire en détaillant les variations au niveau des
principales familles des principaux ordres. Cependant pour 1’explication de ces différences,
la position de lisere de la parcelle infestée doit aussi intervenir et peut masquer ce qui peut

étre attribué a la présence de W. auropunctata. Nous y reviendrons ultérieurement.

(i) Contribution relative des principaux groupes
d’invertébrés

Les araignées (Figure 144). On observe une diminution de la diversité : la richesse
taxinomique est réduite (on passe de 16 familles a 15). En situation non envahie, on trouve
un groupe dominant (les Clubionidae : 41 %) et 2 accessoires (les Theridiidae et les
Araneidae qui représentent 36,5 %). Dans la situation infestée, malgré une perte d’effectif
(30 %), les Clubionidae restent dominants (39,4 %). Les Theridiidae restent stables alors que
les Araneidae diminuent de plus de 66 %. C’est la réduction des 2 groupes précédents qui
explique la variation totale des effectifs de la communauté arachnéenne. Seuls les

Oonopidae montrent une progression notable (doublement de leur effectif).

Les coléopteres (Figure 145). Dans le site témoin, le peuplement est déséquilibré

avec une famille majeure (les Curculionidae, pres de 30 % de contribution) et les 35 autres
taxa se partagent de fagon réguliere I’effectif. En situation infestée, on observe une
codominance des Curculionidae et des Nitidulidae. Les premiers ont une abondance réduite
de 30 % alors que les autres passent d’un statut rare a un statut dominant, avec une
progression de leur effectif (de plus de 97 %). Globalement, il y a une forte réduction de
I’effectif et de la richesse en situation infestée (de 36 familles a 29 familles). On observe
une disparition complete des Lathridiidae Latridiinae, une progression sensible de I’effectif
des Anthribidae, des Ptiliidae, des Cerambycidae, des Aderidae, des Scraptiidae et des
Pselaphidae qui sont tous des phytophages broyeurs. Par contre on assiste a une
augmentation sensible de I’effectif des Corylophidae, des Staphylinidae, Ciidae,
Tenebrionidae, Latridiidae Corticarinae et des Phalacridae. Enfin 1’effectif des larves de
coléopteres reste identique et représente dans les 2 sites une proportion significative des 2

peuplements : 12,48 % et 14,78 % respectivement en situation témoin et envahie.

Les diptéres (Figure 146). Entre les 2 situations échantillonnées, la tendance
globale a la diminution de I’effectif est valable pour tous les taxa présents (18 contre 16).
Dans les 2 cas, il y a une large dominance des Nématoceres représentés pour 1’essentiel par
les Chironomidae, les Ceratopogonidae, les Sciaridae et les Cecidomyidae. Dans les 2
situations, les Chironomidae sont largement dominants (40,65 % et 51,45 %) malgré une
diminution forte de leur effectif entre les 2 sites (40 % d’effectif en moins). On notera

parmi les groupes qui voient leur effectif chuter trés significativement les Phoridae.
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Figure 145 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes familles de coléopteres récoltées en canopée de forét dense
humide sur ultrabasique, en présence et en absence de W. auropunctata

Abandaunce
1600
@ Canopée de forét dense sans W, aurcpunclata
100 11 = Canopée de forét dense avec W. auropunciata
Brachyckres Nematoceres - —
e [
1000
300
600
g
400 ny Py
wo| [l
7| 181 7 : e a
o MM M gt o Ze Mo e s 1 ' B L SN S LI
& > v & o & & & 2 o & & &
.@S’\ O_g,@ d"‘bb Q\_b\@ @5\9 L,\*‘y g\y _-\@” @"é .\\y ob\v‘ Q\&y _\\vb Os.b \\Vb &
N . S .
& T & S o N A &
> & ] & & & o
Ry &
&
O
&
&
<

Figure 146 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes familles de dipteres récoltées en canopée de forét
dense humide sur ultrabasique, en présence et en absence de W. auropunctata
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Figure 147 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes familles d'hémipteres récoltées en canopée de forét
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Les hémipteres (Figure 147), dans le site témoin, on observe une large

codominance de 2 groupes d’homopteéres: Les Cicadellidae et les Fulgoroidea qui
contribuent pour 26,9 % et 23,1 %. Les 13 autres taxa se partagent de fagon équitable
I’effectif de la communauté. En situation infestée, on observe une modification complete
des groupes dominants. Ainsi, on observe une chute d’effectif des 2 groupes d'homoptéres
dominants en situation témoin, et une augmentation d’effectif des 3 catégories
d’hétéroptéres suivantes : larves d’hétéropteres, Ligydae et Miridae (augmentation de plus
de 50 % de leur effectif). Il y a stabilité de la diversité familiale puisqu’on compte 16 taxa.
Tous les homopteres a I’exception des Coccoidea montrent une réduction d’effectif alors
que les autres groupes d’hétéroptéres non mentionnés précédemment restent stables.

Globalement il y a réduction des homopteres et augmentation des hétéropteres.

N

Les hyménopteres (Figure 148 a 152), dans la situation témoin, 1’effectif est

équitablement réparti entre les différentes familles présentes (25 familles) avec une certaine
dominance des Eulophidae, Platygasteridae, Aphelinidae et Braconidae (qui représentent
une contribution de 54,5 %). Dans le site infesté par W. auropunctata, la richesse
taxinomique familiale se maintient avec 23 familles rencontrées. La structure numérique est
modifiée résultant d'une réduction modérée a tres forte de l'effectif de toutes les familles, a
I’exception des Scelionidae et des Aphelinidae qui progressent 1égérement. Le peuplement
n’est plus dominé que par 2 familles: les Aphelinidae et les Platygasteridae avec une
contribution de 40 %. Les 2 autres familles dominantes en situation témoin (les Eulophidae
et les Braconidae) deviennent accessoires avec une réduction de plus de 50 % de leur
effectif, pour une contribution relative qui ne représente que 17 % du total récolté.

La figure 149 nous permet de voir I’évolution de la diversité présente
(morphospecies) dans chaque famille d’hyménopteres. On observe une réduction du
nombre de morphospecies pour toutes les familles entre la situation témoin et infestée. Les 2
groupes qui montrent une abondance en progression (Aphelinidae et Scelionidae), ont
pourtant un nombre moindre de morphospecies en milieu envahi. Ce dernier se caractérise
donc par une diminution générale de la biodiversité des hyménopteres parasites, qui est peu
sensible au niveau familial. Ce fait peut étre étendu au reste du peuplement d’invertébrés.
Compte tenu de la spécificité des relations héte parasites, la diminution des parasites indique
une diminution des hotes (qui appartiennent a tous les ordres), ce qui implique une
diminution générale de la biodiversité. Celle-ci n’est, cependant, pas sensible au niveau
taxinomique supérieur comme le montrent nos précédents résultats (pour aucun ordre nous
n’avons noté de réduction sensible de la diversité au niveau familial). On peut inférer cette
réduction de I’évolution de la réduction d’abondance des différentes guildes
d’hyménopteres parasites et de la modification de leur contribution relative (Figures 151,
152). Seule la guilde des parasites de Diaspides connait une progression tant en effectif
qu’en contribution relative. Toutes les autres ont un effectif en régression, mais globalement
leur contribution respective se maintient. On notera cependant la réduction sensible de la

N

guilde des parasites de Thysanopteres (dont la contribution passe 6,06 % a
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Figure 148 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes familles d’hyménopteres récoltées en
canopée de forét dense humide sur ultrabasique, en présence et en absence de W. auropunctata
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Figure 149 : Comparaison de la diversité observée pour les différentes familles d'hyménopteres dans les peuplements
échantillonnés en forét dense humide sur ultrabasique
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1,67 %). Avec les parasites de Diaspides, les autres guildes dominantes sont, comme dans le
cas de la forét sclérophylle, les parasites de Lépidoptere et de Cecidomyidae. Leur
dominance s’exprime dans les 2 situations. La progression des parasites de Diaspides laisse
a penser que les Coccoidea ont une abondance dans le site infesté supérieur a celle
échantillonnée (en raison d’une limite de notre méthode d’échantillonnage comme signalé
précédemment). Le tableau 22b présente le nombre minimum d’hyperparasites présents

dans les 2 parcelles (compte tenu du manque de précision des déterminations).

Tableau 22b : estimation du nombre d’hyménoptéres hyperparasites

identifiés a partir des morphotypes récoltés en forét dense

Groupes taxinomiques
supportant des hyménopteres | Situation témoin  Situation infestée
hyperparasites
Aphididae 11 1
Pseudococcidae - 14
Psylloidea - .
Coccidae - -
Lepidoptera 32 24

Si on observe globalement une stabilité de capture des hyperparasites, on note
cependant la progression de ceux se développant sur Pseudococcidae et une régression de
ceux se développant sur Aphididae.

Le profil d’abondance des genres présents nous permet de confirmer cette
diminution de biodiversité a ce niveau taxinomique (Figure 150). On observe un écart de
richesse de 41 taxa. Les 2 profils des peuplements se dissocient de fagon progressive et
réguliere indiquant une réduction de biodiversité distribuée a tous les niveaux de
représentativité d’abondance des taxa, & I’exception des quelques taxa dominants.

La pression de W. auropunctata apparait trés réduite, le déséquilibre faunistique
marqué entre les 2 stations ne peut é&tre expliqué par la présence de 1’envahisseur.
Cependant pour I’explication de ces différences, la situation de lisére du site infesté doit
aussi intervenir et peut masquer ce qui peut étre attribué a la présence de W. auropunctata.

Nous y reviendrons ultérieurement.

(2) Approche fonctionnelle

Au point de vue de la structure trophique échantillonnée, on trouve dans la
parcelle témoin une proportion équilibrée et répartie des différentes guildes trophiques avec
quatre groupes codominants : phytophages suceurs, brouteurs d'épiphytes, autres prédateurs
et touristes (Figures 153, 154). La structure fonctionnelle est par contre déséquilibrée dans
le site infesté avec une dominance tant en valeur absolue (+25 %) qu’en contribution

relative (27,37 % des guildes contre 1592 % en situation témoin) du groupe des
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Figure 151 : Comparaison des effectifs capturés pour les différentes guildes d'hyménopteres parasites récoltés en
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phytophages suceurs (Figures 153, 154). On note une stabilité de I’effectif des insectes
prédateurs, des Formicidae. Comme déja noté, les fourmis participent cependant peu a la
structure en canopée (aussi bien en situation envahi que non envahi). Toutes les autres
guildes montrent une réduction tant en contribution relative qu’en valeur absolue. Le
groupe qui régresse le plus correspond a la guilde trophique des touristes qui sont les plus
représentés dans le milieu témoin (réduction de représentativité de 16,5 % a 11,2 %, mais
réduction de 50 % de leur abondance).

On observe donc 2 structures fonctionnelles bien distinctes au contraire de ce qui a
été observé en habitat sclérophylle. En forét dense infestée, il y a une diminution générale
de tous les groupes constitutifs des guildes. Ces modifications ne peuvent étre expliquées
par la seule présence de W. auropunctata puisqu’elle est finalement trés peu représentée
dans la canopée du site qu’elle envahit. Comme dans le milieu sclérophylle, on peut
supposer que la guilde des phytophages suceurs est sous estimée comme nous le suggere
I’augmentation de la guilde des hyménoptéres parasites de Diaspididae. Cette sous-
estimation s’explique par une limite technique de la méthode d’échantillonnage (voir
précédemment).

La comparaison avec la structure des guildes d’un peuplement de forét dense sur
ultrabasique en plaine, réalisé en avril 1993 (Figure 155) nous permet d’observer une
dominance extréme des détritiphages et une quasi-absence des Fourmis. Cette différence
trés nette laisse présager des variations inter-annuelles trés importantes, qui pourraient Etre
liées aux variations climatiques. Le climat néo-calédonien (pluviométrie en particulier) est
assez fluctuant d’une année & I’autre, sous le contrdle du passage irrégulier des cyclones.

Rappelons que la période pendant laquelle nous avons travaillé (entre Juillet 1994
et aoiit 1995) correspond a une période de sécheresse inhabituelle pour le territoire, ce qui
pourrait influer sur les abondances respectives des différents groupes. Cependant, des
variations inter-habitats ne sont pas totalement exclues compte tenu du compartimentage des
milieux néo-calédoniens et du micro-endémisme qui lui est associé. Dans notre cas, il
pourrait s’agir de différences liées a 1’'altitude, méme si il semble quand mé&me improbable
que cela puisse expliquer une telle différence de structure fonctionnelle.

Cependant cette observation pose le probleme de la répétition des échantillonnages
dans différents milieux : on ne peut avoir en Nouvelle-Calédonie la certitude de travailler
sur des milieux écologiquement équivalents, dés que I’on change de localité, en raison du

compartimentage 1ié au relief et 4 la couverture géologique (ultrabasique en particulier).

3. Discussion de ’impact en canopée

Afin d’avoir une vue plus analytique de la distribution des taxa au sein des
peuplements de fourmis et d'arthropodes dans les différents habitats, nous avons réalisé des
analyses factorielles de correspondance. Aprés sélection des taxa dont la contribution aux
axes est > 1 %, nous avons réalisé 4 nouveau les analyses. 31 taxa de fourmis et 42 taxa
d’invertébrés ont été conservés. Malheureusement, les projections des taxa et des
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Figure 153 : Effectifs capturés pour les différentes guildes trophiques participant aux peuplements de canopées de forét
dense humide sur ultrabasique, envahie et non envabie par W. auropunctata (W. auropunctata exclue)
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Figure 154 : Contribution relative des différentes guildes trophiques aux peuplements capturés en canopée de forét
dense bumide sur ultrabasique, en présence et en absence de W. auropunctata (W. auropunctata exclue)

Figure 155 : Siructure des guildes trophiques de la canopée d'une forét dense humide sur
ultrabasique non envahie (avril 1993) - modifié de Guilbert 1994 -
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stations dans les plans définis par I’analyse multivariée, résultent en des cartes factorielles
peu lisibles ni explicatives. Nous ne les avons pas présentées ici. On trouvera en annexes les
descriptions de ces AFC (contributions des axes et des facteurs aux axes).

Quoi qu’il en soit nos résultats confirment le caractére essentiellement terricole de
I’envahisseur. L’exploitation de la canopée apparait accessoire et le niveau d’infestation
apparait proportionnel a l'intensité des pullulations observées au sol. Le lien avec les
Homoptéres apparait trés important, comme le montre I’évolution des guildes trophiques en
forét sclérophylle.

Le tableau 23 nous permet de constater que les myrmécofaunes de canopées sont
bien spécifiques avec peu de similitudes entre elles. Le tableau 24 nous permet de constater
I’existence d’une stratification de la myrmécofaune entre le niveau du sol et celui de la
canopée. Une telle stratification est signalée dans la plupart de la ceinture tropicale
(Longino et Nadkarni 1990, Tobin 1995, Bruhl et al. 1998). Il est établi que la majorité des
especes n’explorent qu’une seule strate (Tobin 1995), et les ressources exploitées par les
fourmis de la canopée sont différentes de celles exploitées au sol (Tobin 1994): il y a
prédominance du mutualisme et de I’exploitation de nectaires. Les interactions possibles
avec I’envahisseur ne peuvent étre que différentes par rapport au niveau de la litiere.

En Nouvelle-Calédonie, la myrmécofaune des canopées apparait plutdt pauvre, les
fourmis participent peu aux peuplements arboricoles (a la différence du sol). Elles
représentent au mieux 3,4 % de la faune en canopée de forét dense. En forét sclérophylle,
elles ont une contribution 2 fois moins importante, au mieux 1,45 % (a I’exclusion de
W. auropunctata qui, si elle est présente, contribue a plus de 57 % de la faune). Cette
pauvreté de la myrmécofaune arboricole avait déja été soupconnée par Wilson (1976) : il
avait remarqué que le flot de fourragement était orienté du sol vers la canopée a la
différence de ce qui s’observe en Nouvelle-Guinée. Nos résultats confirment également les
observations préliminaires de Guilbert et Casevitz-Weulersse (1997). Cette caractéristique est
une différence majeure avec ce qui s'observe dans le reste de la ceinture tropicale ou les
Formicidae représentent un groupe dominant voir majoritaire des peuplements (Adis et al.
1984, Wilson 1987, Basset 1991, Verhaag 1991, Tobin 1991, 1994, 1997, Abott et al. 1992,
Basset et Arhington 1992, Majer et al. 1994, Harada et Adis 1997, Brues et al. 1998).

En outre, nous n'observons pas de dominance d’une espéce particuliere (si on

excepte la dominance de W. auropunctata en forét sclérophylle). Il n’y a pas, a priori, de
mosaique de fourmis a la différence de la plupart des régions tropicales (Leston 1973, 1978,
Majer et Camer Pesci 1991, Dejean et al. 1994. La notion de mosaique fait référence a la
dominance des peuplements par une espéce territoriale, responsable d’une partition de la
canopée avec mise en place d’un territoire tridimensionnel exclusif par un contrdle agressif
des aires de fourragement (Majer 1993, Dejean et al. 1994).
Cette différence constitue une convergence supplémentaire avec la faune des foréts
tropicales australiennes : on n’y observe pas d'especes dominantes, a l’exception de
Oecophylla smaradigma, au mieux il s'agit d’'une mosaique simplifiée, peu structurée
(Majer 1990).
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Tableau 23 : B3 diversité entre les communautés de Formicidae échantillonnées en canopée (selon

indice de Jacquard)

Fog Pin SWa Fog Pin Wa  Fog Kog SWa Fog Kog Wa
Fog Pin Swa 1 0,25 0,111 0,118
Fog Pin Wa 1 0,115 0,125
Fog Kog Swa 1 0,75
Fog Kog Wa 1

Tableau 24 : [} diversité entre les communautés de Formicidae échantillonnées en canopée et au

sol (selon indice de Jacquard)

Fog Pin SWa Fog Pin Wa  Fog Kog SWa Fog Kog Wa
Pin Swa (Mai 95) 0,360 0,150 0,086 0,059
Pin Wa (Mai 95) 0,000 0,125 0,000 0,040
Kog Swa (Mai 95) 0,057 0,000 0,250 0,266
Kog Wa (Mai 95) 0,107 0,111 0,129 0,179
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Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

Plusieurs raisons peuvent expliquer cette sous-représentation des Formicidae dans

les canopées natives :

)

<> L’existence d’une saisonnalité marquée, qui est responsable de variations
de la production primaire, la canopée étant un milieu non tamponné, directement sous le
contrdle des variations brusques du climat. Ce qui occasionne une instabilité des ressources
pour les animaux présents. L’instabilité des ressources impose une flexibilit€ de leur
consommation, ce qui diminue les chances d’avoir une espéce dominante, car pour pouvoir
s'exprimer la dominance suppose des ressources stables (Davidson 1997). On ne

rencontrerait alors des mosaiques qu’en zone tropicale non saisonniere (Majer 1990, 1993).

/

o> L’isolement ancien de 1’archipel et I’histoire géologique pourraient
également avoir conduit 4 un défaut de colonisation par des espéces tropicales arboricoles,
cette disharmonie insulaire pourrait avoir permis a d’autres arthropodes d’occuper le

compartiment dévolu aux Formicidae.

Cependant, la méthode de fogging pourrait présenter un biais pour
I’échantillonnage de la myrmécofaune, notamment pour les espéces qui fréquentent la
litiere d’altitude accumulée dans le feuillage et par les épiphytes (Adis et al. 1984). Ce biais
pourrait étre surtout sensible en forét dense ol la quantité d’épiphytes est plus importante et
ol 1'on observe des palmiers dont la structure du feuillage contribue a une telle
accumulation.

Comme déja observé au niveau de la faune épigée de la lisiére envahie en forét
dense humide, on observe typiquement un effet de bordure, avec une plus grande richesse
taxinomique que dans le site témoin, indépendamment de la présence de Wasmannia
auropunctata. La faune du site infesté est sans doute un compromis entre celle du maquis
voisin et celle de la forét dense humide, avec un effet d’écotone, caractérisé par la plus
grande richesse en taxa (112 taxa identifiés contre 103 seulement en site témoin), au moins
au niveau d’appréciation de la famille ou de la super-famille (Figure 157).

En canopée de forét dense, il est donc difficile de commenter les résultats obtenus,
car les différences ne releévent vraisemblablement pas de la présence de W. auropunctata,
celle-ci apparaissant comme une composante trés minoritaire, y compris au sein de la
myrmécofaune. La position de lisi¢re du site infesté doit intervenir en masquant ce qui peut
étre attribué a la présence de W. auropunctata.

En forét dense humide sur ultrabasique, la saison de récolte n'apparait pas &tre la
période optimale : si elle correspond sans doute au maximum de la faune autochtone
(comme le laisse présager les fluctuations observées au sol) par contre elle correspond au
minimum des peuplements de Formicidae. A titre de comparaison, les travaux antérieurs de
Guilbert (1994) montrent qu’il existe des fluctuations saisonniéres d’une ampleur
comparable 2 celle observée au sol, méme si le profil de fluctuations est Iégérement différent
(figure 158).

On peut également se demander si la nature de la canopée n'est pas en cause : en

forét dense, elle culmine a prés de 25 m, et compte tenu de la nidification terricole de
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W. auropunctata, de sa taille et de sa faible vitesse de déplacement, peut-elle
fourrager jusqu'a cette altitude ? Par exemple, on sait qu'en plantations de cacao, on ne
I'observe plus sur les cabosses situées a une altitude supérieure a 5,50 m (Delabie et al.
1994), méme si dans ces plantations, les ressources quelle exploite (cochenilles) sont situées
plus bas. W. auropunctata pourrait donc avoir une préférence pour la basse végétation, qui
est absente en forét dense mais présente en forét sclérophylle (absence de stratification).
Cette notion de "fourragement optimal" est a intégrer pour la mise en place de recherche
ultérieure, par une exploration de ses capacités de fourragement (aussi bien dans la nature
qu ‘au laboratoire). Cela permettrait également de préciser sa capacité a établir des nids-
relais entre le sol et la canopée, voire méme en canopée.

En tout cas, il apparait nécessaire d’effectuer un nouvel échantillonnage en début
de saison des pluies (la ou I’abondance de 1’envahisseur semble maximale). Une station
située sur une lisiere non infestée devrait également étre explorée.

En fin on signalera qu’a ’image de ce qui est observé au sol, on note un décalage
temporel marqué dans 1’abondance des Formicidae entre le domaine sclérophylle et la forét
dense, sans doute amplifié par la différence d’altitude entre les stations sclérophylles et de
forét dense. Les conditions de pluviométrie pourraient intervenir pour expliquer ces
différences.

Les figures 156 et 157 permettent une comparaison avec des échantillonnages
réalisés en avril-mai 1993 (Guilbert 1994) et ainsi de replacer notre échantillonnage dans un
contexte de canopées sclérophylle et de forét dense humide. La similitude des profils
permet de valider notre échantillonnage (représentatif du milieu échantillonné).

La comparaison du profil d’abondance des taxa récoltés dans les milieux de forét
dense révele ’existence d’un effet de lisiére pour le peuplement infesté des Koghis : le site
non envahi et le site de riviere bleue présentent un profil faunistique d’allure comparable
(richesse et distribution des abondances similaires, d’un méme ordre de grandeur) alors que
le site infesté présente une plus grande richesse (122 taxa conte 103), avec une distribution
équitable des abondances (Figure 157). L’effet de lisiere est également marqué par la
contribution de groupes caractéristiques de milieux plus ouverts (en particulier les
thysanopteres et les Coccoidea, qui montrent une préférence pour les plantes héliophiles,
plutdt situées en bordure de forét dense).

En forét sclérophylle, la comparaison avec I’échantillonnage réalisé par Guilbert
(Figure 156) nous permet de constater qu’entre les deux dates, il y a eu une progression des
effectifs de W. auropunctata. En 1995, elle représente plus de 57 % de la faune récoltée
contre seulement 4,6 %, en 1993. Il y a aussi une tres nette régression des autres Formicidae
et de I’effectif total capturé alors que les conditions lors nos récoltes apparaissent plus
défavorables pour W. auropunctata (sécheresse). Wasmannia auropunctata domine donc
de facon plus exclusive le compartiment arboricole qu’en 1993. 1l existe sans doute de
fortes variations inter-annuelles (amplifiées par la période de sécheresse a laquelle nous

avons été confronté au cours de notre étude).
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Lorsqu’on regarde la structure trophique du milieu sclérophylle dominé par
W. auropunctata : elle est sensiblement la méme, a une échelle prés, de celle du milieu
témoin. Il y a réduction des effectifs mais avec un relatif maintien des contributions des
groupes entre eux. Il y a cependant une augmentation sensible de Ieffectif des
phytophages suceurs et de la guilde de leurs parasites. Dans l'analyse de la diversité d'un
peuplement, la diversité des parasites et des herbivores est souvent plus informative que celle
des prédateurs, en particulier pour les arthropodes. La spécificit¢ des relations
prédateurs-proies est souvent faible, a la différence de celle observée pour les herbivores ou
les parasites (Cousins 1991). On observe donc dans le peuplement sclérophylle, une
réduction de la diversité des Hyménopteres parasites alors qu’il y a globalement progression
de leur effectif. On peut donc estimer qu’il y a globalement une réduction de la diversité
des hotes potentiels et donc de la richesse et de la diversité du peuplement dans son
ensemble. Ce qui est confirmé par la contribution des différentes guildes de parasites : il y a
réduction de toutes les guildes sauf celles des parasitoides d’homoptéres mutualistes.

On peut faire I’hypotheése pour expliquer leur explosion, qu’il existe des
mécanismes comportementaux qui permettent a ces Hyménopteres parasitoides d’échapper
a la prédation de W. auropunctata lorsqu’elle protége les Homopteres mutualistes (Hiibner
et Volk 1996, Volk 1997). Par contre, il est peut probable que cela soit le cas pour les
parasites d’autres groupes non mutualistes, et qui de ce fait pourrait &tre victimes d’une
prédation directe lors de leur émergence (Vinson et Scarborough 1991, Cochereau et
Potiaroa 1995) ou d’une disparition de leur hétes potentiels.

Indépendamment de la présence de W. auropunctata, la faune des invertébrés de
la canopée sclérophylle apparait plus abondante mais moins diversifiée que celle de la forét
dense humide. Cette constatation est en opposition avec ce qui s’observe au sol ou
I’abondance est toujours supérieure en forét dense. Ce phénomeéne est amplifié, si on
considére que la canopée dense humide est beaucoup plus haute, donc que le volume traité
par fogging est plus important, et qu’en proportion, il devrait y avoir plus de faune en forét
dense humide. La faune du milieu forét dense est donc représentée par un plus grand
nombre de taxa mais toujours avec de petits effectifs.

Certains groupes ont un comportement différent entre la canopée et le sol, comme
les Polyxenidae, les Psocoptéres, les Phoridae, les Theridiidae qui sont toujours plus
abondants dans les parcelles avec W. auropunctata, alors qu’en canopée, il n’y a pas de
différence marquée entre les stations.

Selon les stades de la vie, la susceptibilit¢ a I’envahisseur peut étre différente
comme le montre le cas des larves de Coccinellidae et de leurs imagos en forét sclérophylle.
Les larves apparaissent plus nombreuses en présence de W. auropunctata alors que les
imagos sont plus abondants en site t¢émoin. On peut mettre ce phénomene en relation avec
des pullulations d’homopteres (révélés par les guildes de phytophages suceurs et de
parasites). Les coccinelles étant des prédateurs d’Homopteres, 1’accroissement des proies
permet leur reproduction. Souvent les larves de coccinelles sont mieux armées que les

imagos pour se défendre contre les fourmis et prédater les Homoptéres. Par contre, les
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imagos ont la possibilité de voler vers des sites non infestés au moins pour le repos. Ce type
de phénomeéne pourrait €tre répandu dans plusieurs groupes (Coccinellidae, Chrysopidae,
Anthocoridae...).

Ces différents résultats soulignent 1'intérét de mener une recherche plus approfondie sur les
canopées des milieux néo-calédoniens afin d'y préciser la place occupée par l'envahisseur
par rapport aux situations observées au sol, au cours d'un cycle annuel. La répétition sur
plusieurs années nous permettrait également de s'affranchir des variations inter-annuelles
qui apparaissent plutét fortes (voir le comparatif avec les travaux de Guilbert 1994).
L'exploration de situations de lisi€re, en particulier en forét dense, devrait également nous
permettre de mieux comprendre les mécanismes de progression de l'envahisseur et de

réponses des communautés biotiques envahies.

IV. Etude d’une faune de Vertébrés

A. Objectifs

La compétition est, avec la prédation et le mutualisme, I'une des trois principales
forces biotiques qui expliquent la structure et la composition des communautés.
Traditionnellement, la compétition est considérée comme exacerbée entre espeéces proches,
et faible entre taxa distants. Cependant, une approche plus récente souligne les possibilités
de compétition entre différents niveaux trophiques et estime que les dissemblances
conduisent a une compétition asymétrique, qui augmente les chances d’avoir des exclusions
partielles ou totales lorsque les espéces en compétition pour une mé€me ressource sont tres
différentes (Keddy 1989).

Parallélement a ces processus compétitifs, différentes manipulations d'exclusion de
taxa supérieurs oiseaux (Gradwohl et Greenberg 1982, Haemig, 1992, 1994, 1996, Marquis
et Whelan 1994) ou reptiles (Scheener et Spiller 1987, 1996, Spiller et Scheener 1994, 1998,
Dial et Roughgarden 1995) ont montré l'existence de cascades trophiques, notamment sous
P’influence de la prédation exercée par les niveaux trophiques supérieurs : ils exercent un
contréle sur les niveaux inférieurs. L'impact est particulicrement sensible deux niveaux
trophiques en dessous, c’est-a-dire au niveau des herbivores, et retentit sur la végétation elle-
méme (Marquis et Whelan 1994, Brewer et al. 1997, Hunter et al. 1997, Spiller et Schoener
1997). D’autres travaux (Haemig 1992, 1994) montrent que I’existence d’une 1’exclusion
compétitive entre niveaux trophiques différents (oiseaux/fourmis) est une force structurante
des guildes insectivores de la canopée. Ces travaux tendent a la compréhension des forces
qui contrblent la structure fonctionnelle des communautés et cherchent a établir la part
respective des forces bottom-up (ressources) et top-down (prédation). D’autres auteurs ont
également montré que ces forces interagissent différemment selon les prédateurs présents, et

se soldent par des structures d’abondance différentes (Letourneau et Dyer 1998).
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Dans les milieux natifs néo-calédoniens, les communautés d’arthropodes doivent
donc subir un contréle des prédateurs supérieurs (oiseaux et reptiles). La domination du
peuplement d'arthropodes par W. auropunctata et le changement de structure observée en
forét sclérophylle conduisent a s’interroger sur les répercussions possibles de l'invasion
pour les niveaux trophiques supérieurs des communautés.

Quel peut donc étre le devenir de ces animaux lorsque la structure des
communautés est bouleversée ? Quelle force se trouve exacerbée dans la stmcture du réseau

trophique ?

B. Résultats acquis sur I’herpétofaune du domaine sclérophylle

L'herpétofaune terrestre néo-calédonienne représente une biodiversité unique dans
la région Pacifique tant par sa richesse que par son endémisme (Bauer 1988, Bauer et
Sadlier 1993, Adler et al. 1995). Ce compartiment de la faune contribue fortement a la
spécificité des communautés néo-calédoniennes : compte tenu de 1’absence de mammiferes
natifs, les reptiles représentent, dans la plupart des écosystemes terrestres, les prédateurs
supérieurs, c’est-a-dire le niveau trophique le plus élevé.

Au cours de la derniére décennie, des auteurs signalent un déclin localisé de
populations de Geckonidae, tant en densité qu'en abondance, au niveau de sites forestiers
régulicrement visités sur la cbte Nord-Est (Bauer et Devaney 1987, Bauer et Sadlier 1993).
Ce déclin est mis en relation avec la progression de W. auropunctata pendant la méme
période, mais le phénomene n'a jamais été quantifié. Cela nous conduit & évaluer l'impact de
l'invasion sur ce compartiment de la faune, dans le domaine sclérophylle, ou la pression

d'invasion est la plus forte.

1. Dispositifs expérimentaux

Sur la presqu’ile de Pindai, nous avons échantillonné 1’herpétofaune dans les 2
stations étudiées pour les peuplements d'arthropodes. Dans chaque site, nous avons appliqué
un méme effort de capture, selon des protocoles de piégeages identiques.

La campagne d'échantillonnage s’étend du 20 février au 18 avril 1995,
c’est-a-dire pendant la période estivale ou l'activité de fourragement des reptiles est
maximale, offrant donc plus d'opportunités de captures (Sadlier comm. pers). Deux types
de pieges d'interception ont été utilisés : des piéges a glu pour la faune arboricole et des

pieges de type pots de Barber pour la faune terricole.

a) Echantillonnage de la faune arboricole

Dans chacune des 2 stations, nous avons défini 2 transects paralleles, d'environ 30 m

chacun. De part et d'autre de ces deux lignes, nous avons sélectionné au hasard 75 arbres.
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Sur chaque arbre sélectionné, nous avons disposé un piege collant pour souris (Victor
Mouse glue traps, Woodstream company) 2 une hauteur comprise entre 1,70 et 2 m
(Figure). Chaque pigge est constitué¢ d'une plaque de carton (10 cm x 20 cm) recouverte
d'une couche de glu forte. La circonférence des arbres sélectionnés est comprise entre 15 et
40 cm, avec une majorité autour de 30 cm. Pour respecter les proportions de types
biologiques rencontrés dans cette formation végétale, un arbre de grande circonférence (>
70 cm) a été sélectionné dans chacune des 2 stations. Chaque piége est fixé au tronc au
moyen d'une bande de papier adhésif passant en son milieu, comme décrit par Bauer et
Sadlier (1992). Lorsque la circonférence est supérieure a 20 cm, plusieurs piéges sont
juxtaposés pour couvrir la circonférence (Figure 159).

Les pieges ont été maintenus pendant 6 jours consécutifs (21 au 27 février 1995)
et relevés tous les matins, pour tenir compte de I’activité nocturne des espéces arboricoles
(Sadlier comm. pers.). Les animaux ont ét¢ retirés de la glu au moyen dhuile végétale

alimentaire et conservés pour identification au laboratoire.

b) Echantillonnage de la faune au sol

Dans chaque parcelle étudiée, 4 transects paralleles d’une trentaine de metres et distants de

5 m entre eux ont été installés. La surface ainsi échantillonnée couvre une surface estimée a

plus de 400 m?2. Chaque ligne comprend 6 pieges, soit 24 pieges par station. Chaque piége
est constitué par une boite plastique rectangulaire (20 cm de long, 10 cm de large pour
15 cm de profondeur). Ce récipient est surmonté par son couvercle évidé, seul subsiste sur
son pourtour une bande de 2 cm de largeur. Cette précaution a pour but de réduire les
opportunités d'évasion des reptiles apres leur chute dans le piege. Chaque piege est placé
dans le sol de mani¢re & ce que le rebord supérieur affleure a la surface du sol, et contient
une solution de di-éthyléne—glycol additionnée de formol (15 %). Au-dessus de ces boites
court une ligne d'interception, constituée par 3 bordures a gazon en PVC, d'une hauteur de
18 cm et d'une longueur de 9 m chacune, pour une longueur totale de 27 m (Figure 160).
Ce dispositif permet en principe d'amplifier les captures, puisque la ligne intercepte le 1ézard
et guide le lézard vers les pieges au cours de son fourragement.

Ce dispositif est resté en place entre le 23/02 et le 13/04. Les relevés ont eu lieu
selon une périodicité bihebdomadaire. Pour chaque station, on dispose de 13 relevés, du fait
d’une interruption des captures entre le 16/03 et le 26/03, en raison de forts épisodes
pluvieux (débordement des pots). Les spécimens récoltés ont ét€ conservés a fin

d'identification au laboratoire.

c) Dénombrement a vue le long d’un transect

Pour compléter 1'échantillonnage au sol, un comptage a vue des lézards a été
entrepris. Le principe de la méthode consiste & compter les individus rencontrés le long
d’un itinéraire parcouru a pied. Cela permet d’obtenir rapidement un indice d’abondance

des espéces présentes : le nombre de rencontres est a priori proportionnel a la taille des
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Figure 159 : Piéges collants en action pour I'échantillonnage
des reptiles arboricoles

[ : .. ! g
igure 160 : Transect de pieges d'interception au sol

Déul d'un piege dintereeption
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populations présentes (fonction de la vitesse de déplacement des animaux, de la distance
parcourue et de la vitesse de déplacement de I'observateur (Southwood 1978)).

Dans chaque parcelle, 4 transects d’une cinquantaine de metres ont été parcourus
a pas lents, pendant des temps identiques (20 min.). Chaque transect a été parcouru a 5
reprises en 3 jours (11, 14 et 18 avril) entre 07.00 et 15.00h. Le parcours des transects a été
alterné entre les 2 sites afin d'assurer la simultanéité des observations.

La structure du sous-bois associée a I’activité nocturne de la plupart des especes
arboricoles ne nous a pas permis de compléter I’échantillonnage du compartiment

arboricole par un dénombrement visuel.

d) Identification des spécimens récoltés et traitements

statistiques

La détermination précise des especes étant délicate sur le terrain, tous les reptiles
ont été rapportés au laboratoire apres avoir été placés dans une solution de formaldéhyde a
fin de conservation. Pour ce travail d’identification, nous avons bénéficié de 1’aide de Ross
Sadlier (Australian Museum) et d’ Aaron Bauer (Villanova university).

Dans chaque compartiment du milieu exploré, nous avons considéré chaque date
de prélevement comme un replicat. Nous avons utilisé des tests non paramétriques (tests U
Mann-Whitney) pour rechercher des différences significatives entre les séries numériques
provenant des 2 sites. Nous avons testé ’hypothése que les 2 échantillons faunistiques
récoltés sont différents et ne proviennent pas de la méme population. Z et p sont exprimés
apres correction pour les ex-zquo.

Le matériel récolté a permis la description d’une nouvelle espece de gecko
Bavayia excussida (Bauer et al. 1998) et la découverte d’'une nouvelle espéce de scinque
appartenant au genre Nannoscincus n. sp.

Tous les spécimens capturés ont été déposés dans les collections de 1'Australian
Museum (AMS) et de la California Academy of Sciences (CAS), avec les références
sujivantes pour Pindai : Bavayia cyclura : AMS R147786-91, AMS R147792-93,
AMS R147795, AMS R147798-803, CAS 201054-9 ; Bavayia excussida : AMS R147794,
AMS R147796; Eurydactylodes vieillardi : AMS R147797, AMS R147816, CAS 201060-1
. Caledoniscincus austrocaledonicus : AMS R147805-9, AMS R147813-15,
AMS R147817-25, CAS 201062-4; Caledoniscincus festivus : AMS R147812 ;
Caledoniscincus haplorhinus : AMS R147810 ; Nannoscincus sp. : AMS R147811.

A titre de comparaison, on donnera les données relatives aux captures de reptiles
réalisées au sol en forét dense aux Monts Koghis a 1’occasion des campagnes trimestrielles
d'échantillonnage des arthropodes. Références : Caledoniscincus austrocaledonicus :
AMS R150765-66, Sigaloseps deplanchei : AMS R150768-818.
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Tableau 25 : Caractéristiques de la faune herpetologique inventoriée dans les 2 sites de forét sclérophylle de Pindai

- vse -

Statut Microhabitat Activité Mode de Régime Statut de Conservation
Reproduction  alimentaire

Gekkonidae Diplodactylinae

Bavayia cyclura Giinther, 1872 Endemique  Arboricole Nocturne Oviparité Insectivore Commun

Bavayia excussida Bauer et al., 1998 Endemique  Arboricole Nocturne Oviparité Insectivore Rare (restreint a la forét sclérophylle, 2 localités connues)

Eurydactylodes vieillardi Bavay, 1869 Endemique  Arboricole/Terrestre Diume/Noctume ~ Oviparité Insectivore Rare

Rhacodactylus trachyrhynchus Bocége, 1873 Endemique  Arboricole Nocturne Viviparité Insectivore Rare
Gekkonidae Gekkoninae

Hemidacrylus frenatus Duméril et Bibron, 1836 Introduite Arboricole Nocturne Oviparité Insectivore Trés commun, en particulier dans les zones anthropiques
Scincidae Lygosominae Eugongylus group

Caledoniscincus austrocaledonicus Bavay, 1869  Endemique  Terrestre Diurne Oviparité Insectivore Tres Commun

Caledoniscincus haplorhinus Sadlier et al. 1999 Endemique  Terrestre Diurne Oviparité Insectivore Commun

Caledoniscincus festivus Roux, 1913 Endemique  Terrestre Diurne Oviparité Insectivore Commun

Nannoscincus sp. Sadlier, 1986 Endemique  Terrestre, Diurne Oviparité** Insectivore** Rare (connu seulement de Pindai)

Lioscincus nigrofasciolatum Peters, 1869 Endemique  Terrestre Diurne Oviparité Insectivore Commun

*: D'apres Bauer et Devanney, 1987, Bauer, 1990, Bauer & Sadlier (1993), Sadlier et al. (1999) **: d'apres les caractéristiques déja connues du genre Nannoscinus

Especes potentiellement ménacées
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2. Résultats

La campagne de piégeage a permis de récolter 51 spécimens appartenant a 7
especes, réparties dans 4 genres (Geckonidae : Bavayia cyclura, Bavayia excussida, et
Eurydactylodes vieillardi ; Scincidae : Caledoniscincus austrocaledonicus, C. festivus,
C. haplorhinus et Nannoscincus n. sp.). Six especes (a I’exception de C. haplorhinus) ont
été capturées dans le site t€émoin contre 4 dans la zone envahie et dominée par la petite
fourmi de feu (Geckonidae : B. cyclura et E. vieillardi ; et Scincidae : C. austrocaledonicus
et C. haplorhinus) (Figure 161).

Deux autres especes (le gecko Rhacodactylus trachyrhynchus et le scinque
Lioscincus nigrofasciolatum) ont été récoltés a vue dans la zone non infestée, au cours d'une
visite préliminaire en janvier 1995. Dans la parcelle envahie, le gecko Hemidactylus frenatus
(espece introduite et pantropicale) a été observé aprés la campagne de piégeage. Ces 3
especes ont été intégrées a l'analyse qualitative descriptive du peuplement herpétologique de
la forét sclérophylle (Tableau 25).

D’un point de vue diversité, 9 especes endémiques et 1 introduite, réparties dans 7
genres différents (dont 5 endémiques) fréquentent le milieu sclérophylle. Ainsi, en zone
non envahie, la diversité spécifique atteint 8 espéces contre 5 dans la parcelle envahie. Parmi
les especes recensées, au moins 4 sont rares ou peu connues (B. excussida, E. vieillardi,
R. trachyrhynchus, Nannoscincus n. sp.) (Tableau 25). On notera que tous les spécimens
appartenant a ces espéces considérées comme rares a 1’échelle de la Nouvelle-Calédonie ont
été capturés en milieu non envabhi.

D’un point de vue fonctionnel, toutes les especes observées présentent un régime
alimentaire a dominante insectivore (certaines peuvent ponctuellement exercer une
prédation sur de jeunes reptiles, en particulier C. austrocaledonicus). On peut donc
considérer qu'elles appartiennent a2 une méme guilde trophique. On peut donc analyser les
différences quantitatives entre les 2 sites, indépendamment de I’identité des espéces et de la
méthode de récolte. On se réfere alors a 1’abondance du type biologique (prédateurs
insectivores). La comparaison brute des effectifs récoltés (38 spécimens contre 13
respectivement entre le site témoin et le site envahi) révele qu’il y a significativement moins
de reptiles dans la parcelle envahie (Z=-2,834, p=0,005). Dans le compartiment arboricole,
I’abondance totale des espéces est significativement différente entre les 2 stations (Z=-
2,175, p=0,03), alors qu’au niveau du sol, il n’y a pas de différence significative entre les 2
stations (Z=2,721, p=0,09). Par contre le comptage visuel a permis d’observer des individus
supplémentaires au sol : 18 spécimens dans la zone native contre 8 dans le site envahi
(Figure 164). Il ne nous a pas été possible de donner une identification pour les espéces
observées, toutes appartenant au genre Caledoniscincus. Lorsqu'on réunit les données du
comptage visuel et celles du piégeage, la différence observée entre les 2 sites devient
significative indépendamment de 1’identité des especes (Z=-2,640, p=0,008). Il existe donc

un impact de I’envahisseur sur 1’herpétofaune.
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Figure 161 : Récapitulatif des effectifs de chaque espece capturée dans les 2 sites échantillonnés
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Figure 162 : Evolution des captures arboricoles au cours de la campagne de piégeage dans les 2 sites
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L’échantillonnage du compartiment arboricole a permis de récolter 23 individus

appartenant a 3 especes (B. cyclura, B. excussida, E. vieillardi) dans la parcelle témoin
contre 6 individus d’une seule espéce (B. cyclura) dans le site envahi (Figure 162). La
faune arboricole capturée est uniquement constituée de Geckonidae Diplodactylinae, méme
si au cours de la campagne de piégeage, 2 spécimens du 1ézard Lioscincus nigrofasciolatum
ont été observés dans la parcelle non envahie. Tous les individus capturés dans la parcelle
envahie l'ont été le premier jour, alors que dans ’autre station, les captures s’étalent sur
I’ensemble de la période (Figure 162). On peut I’interpréter comme I’indice d’une trés
faible population dans le site infesté : la densité de la population de B. cyclura ne permet
pas d’observer de nouveaux fourrageurs sur les arbres équipés de piéges pendant les 5
demniers jours de I'échantillonnage (Figure 162). B. cyclura est dominant en zone témoin
avec 18 spécimens capturés. Par contre, les geckos B. excussida et E. vieillardi n’ont été
collectés qu’en faibles nombres (Figures 162 et 163) et B. excussida a été uniquement
observé en absence de W. auropunctata. Un échantillonnage a vue nocturne mené le long
des lisieres des 2 parcelles (juin 1996 et février 1997) a révélé que cette espéce est
modérément abondante en parcelle non envahie, mais toujours moins que l'espéce
sympatrique B. cyclura, qui domine. Enfin, 3 individus d'E. vieillardi ont été piégés dans le
site témoin a 1’aide des pieges collants, alors que dans la parcelle envahie, un seul spécimen
a été capturé, mais au sol. Il s'agit de la premie¢re mention d'une activité au sol pour cette
espéce typiquement arboricole.
En ce qui concerne la faune terricole, les pieges ont capturé 15 individus appartenant a 3
especes différentes dans 1la parcelle témoin (C. austrocaledonicus, C. festivus,
Nannoscincus n.sp.) contre 6 spécimens de 2 especes en zone non envahie
(C. austrocaledonicus, C. haplorhinus) (Figure 163). Une espéce semble dominer le
peuplement : C. austrocaledonicus, avec 2 fois plus d'individus capturés dans la parcelle
témoin que dans celle envahie (13 spécimens contre 5). C. festivus, Nannoscincus n.sp.,
C. haplorhinus ont été capturés chacun une fois durant toute la campagne, ce qui est trop
faible pour permettre de commenter leur présence ou leur absence.

Les Scincidae Caledoniscincus festivus et Nannoscincus n. sp. ne sont représentés
que par un seul spécimen, méme si 2 autres individus de Nannoscincus ont été collectés a
vue postérieurement a I’étude dans le site non infesté (Sadlier comm. pers.). Par contre,
I’espéce Caledoniscincus haplorhinus, récemment reconnue 2 partir du complexe d’espéces
C. austrocaledonicus, est tres commune dans les zones de lisiére, en particulier en région
cotiere (Sadlier et al. 1999). Postérieurement a notre échantillonnage, cette espece a été
observée le long de la piste forestiere qui borde les 2 parcelles, mais jamais dans le sous-
bois. Aussi, la capture d’un seul spécimen en parcelle envahie est considérée comme
accidentelle pour la comparaison des herpétofaunes des 2 sites, et ne sera pas discutée
ultérieurement dans ce chapitre.

Caledoniscincus austrocaledonicus et Bavayia cyclura apparaissent dominantes
pour le milieu sclérophylle alors que les autres apparaissent rares. Chacune exerce une

dominance sur un compartiment du milieu : B. cyclura en canopée et C. austrocaledonicus
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au sol. Leurs variations d’abondance entre sites infesté et témoin sont significatives tant
pour B. cyclura (Z=-2,179, p=0,03) que pour C. austrocaledonicus (Z=-1,923, p=0,03). 1l
existe donc une association négative entre ces especes et la présence de
Wasmannia auropunctata.

Si les conditions biotiques et abiotiques sont trés homogenes entre les 2 sites, on a
cependant noté quelques différences mineures. Le site infesté offre en effet une meilleure
exposition au soleil (Ouest au lieu de Sud),'une moindre ouverture de la canopée (de
I’ordre de 5 % de différence, en raison d’une pente un peu plus forte dans cette parcelle).
Ces légeres différences sont synonymes d’un meilleur acces a des sites pour se chauffer au
soleil, ce qui revét une certaine importance pour des animaux poikilothermes, qui
nécessitent de fréquents passages au soleil pour maintenir leur niveau d’activité. Ces légéres
différences devraient a priori favoriser la présence des espéces terricoles diurnes dans la
zone infestée, alors qu’on observe la situation inverse, renforcant l'idée d'une interaction

négative des reptiles avec l'envahisseur.

3. Discussion et perspectives
a) La nature de l'impact

Cette étude fournit le premier inventaire de la faune herpétologique du domaine
sclérophylle. Les résultats suggérent une herpétofaune riche et spécifique, avec 9 espéces
endémiques et une introduite.

L'occurrence de 4 taxa rares ou peu connus, et la découverte d'une nouvelle espece
de Scincidae, appartenant au genre fouisseur Nannoscincus, sont particulierement
significatives. Le gecko Rhacodactylus trachyrhynchus et les especes de
Nannoscincus n’étaient précédemment connus sur 1’fle principale respectivement que de
zones de forét dense humide du sud du territoire et du centre de la chaine centrale de 1'lle
(méme si on distingue pour R. trachyrhynchus, une forme naine dans les foréts du littoral
de I'fle des Pins : Bauer et Sadlier 1994). En outre, Nannoscincus n. sp. n’est actuellement
connu que de la parcelle non envahie par W. auropunctata et pourrait €tre, comme
Bavayia excussida, un élément spécifique, voire endémique de I'habitat sclérophylle. En
effet, B. excussida a été récemment décrit a partir d’individus de Pindai et de 2 autres
localités sclérophylles (Bauer et al. 1998). Eurydactylodes vieillardi semble aussi montrer

3

une affinité pour le domaine sclérophylle: un bref inventaire par “ night spotting ”
postérieur a notre échantillonnage (recherche visuelle en utilisant la lumiere reflétée par les
yeux des reptiles nocturnes pour les repérer dans la végétation) a révélé une population
importante dans la zone non envahie par Wasmannia auropunctata. l.a population de
Pindai apparait comme la plus abondante jamais observée pour cette espéce (Sadlier comm.
pers.), E. vieillardi n'étant connue que de localités isolées et disséminées sur la
Grande-Terre, toujours en faible effectif. En outre, une activité de fourragement diurne a

été observée dans la végétation et un spécimen a été capturé dans un piege au sol dans la
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Tableau 26 : Captures de reptiles au cours des campagnes d'échantillonnage des arthropodes
au sol, en forét dense, aux Monts Koghi

. Période de Station sans Station avec Tests U de
Especes capturées
capture W. auropunctata  W. auropunctata Mann-Whitney

Sigaloseps deplanchei Nov. 94 4 5 n.s
Janv, 95 13 12 n.s
Avr. 95 7 6 n.s.
Juil. 95 n.s
Caledoniscincus austrocaledonicus Nov. 94 2 0 n.s.
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zone envahie pour une espéce considérée comme strictement nocturne et arboricole (Bauer
1990). Sa présence au sol peut étre accidentelle ou plus probablement révéler une utilisation
sporadique du sol : fourragement ou refuge, peut étre lié a des interactions avec
W. auropunctata.

Toutes ces observations soulignent la spécificité faunistique de cet habitat et sa
valeur d’'un point de vue conservation de la biodiversité, notamment pour des espéces
considérées comme patrimoniales par les gestionnaires de I’environnement.

D’une fagon générale, nos résultats indiquent que le milieu sclérophylle ne
supporte pas de larges populations de reptiles, en dehors de B. cyclura. Cette incapacité du
milieu sclérophylle a supporter de fortes populations de reptiles est renforcée par la
comparaison avec les données de capture de reptiles réalisées au sol dans la forét dense aux
Monts Koghis, au cours de 1’échantillonnage des arthropodes (Tableau 26). Alors qu'en

forét sclérophylle, les "pitfalls traps" utilisés pour l'échantillonnage des invertébrés n'ont
permis aucune capture de reptiles, en forét dense, ils ont permis 51 captures. Cependant, on
ne note aucune différence significative entre les effectifs capturés entre les 2 sites de forét
dense explorés, la forte saisonnalité des effectifs de W. auropunctata ne permet sans doute
pas d'atteindre des niveaux de pullulations susceptibles d'occasionner des répercussions sur
I’herpetofaune, comme déja souligné précédemment pour de nombreux groupes
d'invertébrés (voir la partie concernant les invertébrés). L'existence de ces captures en forét
dense révele des populations de reptiles plus abondantes, méme si on peut faire 'hypothése
que l'espece dominante (Sigalosps deplanchei) pourrait avoir un mode de fourragement qui
la rend plus sensible a des captures par des pieges de petites tailles par rapport aux especes
terricoles de la forét sclérophylle. En revanche, la capture de 2 spécimens de
C. austrocaledoniscus conforte lidée d’une probable abondance différente entre les 2
milieux.
Malgré le caractere préliminaire de nos résultats (un seul site avec 2 modalités
vierge ou infestée, pendant une seule saison), ils révelent de nettes différences entre les 2
situations de forét sclérophylle. En présence de I’envahisseur, la richesse spécifique est
réduite de plus de 50 %, a I’exception des 2 espeéces anthropiques (H. frenatus et de
C. haplorhinus) recensées en situation infestée. En effet, leur présence peut étre considérée,
compte tenu de leur affinité pour les marges des habitats (Bauer 1990, Sadlier er al. 1999),
comme accidentelle ou bien au contraire comme le signe d’une dégradation des conditions
de milieu, renfor¢ant 1’idée d’une perturbation profonde de 1’écosystéme. Parmi les 3
espéces qui se maintiennent en situation témoin, on trouve les 2 espéces dominantes, mais
dont les effectifs sont réduits de plus de 50 %. D’une fagon générale, il y a globalement
moins de reptiles dans la situation infestée, ce qui correspond d’un point de vue fonctionnel
pour I’écosystéme a la disparition d’une guilde trophique (prédateurs insectivores).
Les données acquises soulignent une perturbation majeure des communautés
animales et convergent donc pour indiquer une profonde dégradation de la structure des
écosysteémes envahis, les niveaux trophiques supérieurs sont affectés. Ces données

renforcent 1'hypothése d'un déclin localisé de populations de Geckonidae sous la pression
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de I’envahisseur sur la c6te Nord-Est (Bauer et Devaney 1987 ; Bauer et Sadlier 1993). Ces
résultats sont également confortés par de récentes observations qualitatives (* night
spotting ”) sur le site des grottes de Koumac (nord-ouest du territoire), ou aucun
Bavayia cyclura n’a pu étre observé dans une relique forestiére trés fortement envahie par
W. auropunctata, alors que des spécimens ont été observés sur des affleurements rocheux
qui jouxtent la parcelle forestiere (Sadlier comm. pers.). Or, ces affleurements offrent des

conditions de milieu moins favorables pour l'envahisseur.

b) Les hypothéses explicatives

La fagon dont Wasmannia auropunctata affecte les populations de reptiles reste a
préciser. Dans la littérature, on trouve peu de travaux qui traitent des interactions entre
fourmis et reptiles, notamment dans le contexte d'une invasion biologique. Certains auteurs
mentionnent des actions prédatrices ou compétitrices de fourmis vis-a-vis de populations de
reptiles : ainsi Zenner-Polonia (1990) Paratrechina fulva (Mayr) signale une prédation sur
des serpents en Colombie, Haines et Haines (1978) et Haines et al. (1994) rapportent
I’existence d’une prédation vis-a-vis de lézards et geckos par Anoplolepis gracilipes
(Jerdon) aux Seychelles. Sadlier (comm. pers.) signale également un déclin des populations
forestieres de reptiles sur 1'lle de Christmas depuis l'arrivée de A. gracilipes. Mais, les
principales observations d’interactions entre reptiles et Formicidae concernent l'invasion de
la fourmi de feu Solenopsis invicta (Buren) aux Etats-Unis (Mount 1981, Mount et al.
1981, Allen et al. 1994, Vinson 1994). Malgré la similitude de leurs noms vernaculaires
respectifs, “ petite fourmi de feu ” et “ fourmi de feu ”, W. auropunctata et S. invicta ont
trés peu d'affinité taxinomique : elles appartiennent a 2 tribus distinctes et distantes de la
sous-famille des Myrmicinae (Blepharidattini et Solenopsidini respectivement). On est
cependant tenté de rapprocher leur succes colonisateur et dégager des analogies dans les
conséquences observées sur la faune native.

Les interactions impliquées entre les reptiles et la petite fourmi de feu peuvent

relever des hypotheses suivantes :

& Prédation directe

En Nouvelle-Calédonie, aucune prédation directe de ce type n'a pu étre observée.
Néanmoins, cette prédation ne peut étre totalement exclue compte tenu des attaques directes
de W. auropunctata sur de jeunes tortues terrestres et iguanes aux Galapagos (Williams et
Wilson 1988 in Patterson 1994, Wetterer comm. pers.). Cette hypotheése est renforcée par le
fait que toutes les espéces rencontrées en la forét sclérophylle, a I'exception de
R. trachyrhynchus, sont ovipares (Bauer et Devaney 1987). Les ceufs des Geckonidae
pourraient étre trés sensibles, car ils sont déposés dans des bois creux ou simplement sous la
litiere, ou a la surface du sol (Sadlier comm. pers), ou la pression de fourragement de
W. auropunctata apparait la plus forte.Mount (1981), Mount et al. (1981), Allen et al.
(1994) et Vinson (1994) ont recensé les conséquences de l'invasion de S. invicta sur

diverses populations de reptiles (lézards, serpents et tortues terrestres) dans le Sud des
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Etats-Unis (Texas, Alabama, Mississippi, Géorgie et Floride). Les interactions impliquant les
reptiles et S. invicta s’expriment selon un gradient de conséquences allant d’un déclin
localisé a une élimination par prédation directe des ceufs, ou des jeunes récemment éclos
(cas du 1ézard Cnemidophorus sexlineatus en conditions expérimentales, cas des ceufs et des
néonates des tortues Deirochelys reticulata et Gopherus polyphemus) (Mount et al. 1981,
Mount 1981). Ce type de prédation a aussi été évoqué pour Paratrechina fulva en
Colombie a I’encontre de serpents (especes non précisées : Zenner-Polonia 1990). En outre,
la prédation exercée par les fourmis sur les ceufs peut €tre un facteur important de
fluctuations des populations de reptiles, comme cela a été établit en contexte naturel, a
Panama, par Chalcraft et Andrews (1999) entre le genre Solenopsis et les populations du

1ézard Anolis limifrons.

& Compétition pour certaines ressources

. Compétition d'exploitation pour les proies

W. auropunctata peut €éliminer ou exclure une partie des communautés d'insectes
qui participent au régime alimentaire des reptiles. Cette hypotheése est confortée par les
observations sur la faune des invertébrés de la forét sclérophylle : la myrmécofaune connait
une réduction d’abondance et de diversité (21 espéces contre 6 au sol, 18 especes contre 7
en canopée) et I’abondance totale des arthropodes est diminuée (de plus de 50 % au sol, de
preés de 18 % en canopée). Dans le méme temps, la structure fonctionnelle est modifiée : la
guilde des suceurs et celles des parasites progressent au détriment des détritivores et des
insectes prédateurs (voir paragraphes correspondant dans le chapitre 3). Or, les éléments
disponibles sur le régime alimentaire des reptiles montrent justement la part non négligeable
des Formicidae (Bauer et Devaney 1987). Il y a une réduction potenticlle de la biomasse de
proies, donc compétition d’exploitation entre les reptiles et W. auropunctata.

D’un point vue fonctionnel, cela correspond a une exacerbation des forces
bottom-up dans les cascades trophiques (au moins sur le niveau supérieur de la
communauté). De la méme maniere, aux Etats-Unis, Solenopsis invicta est responsable du
déclin des communautés natives d’arthropodes (Porter et Savignano 1990) et Vinson
(1994) suggere que cette réduction pourrait étre responsable de la diminution de
populations de reptiles, en réponse a la diminution de 1’abondance des ressources
trophiques et donc de la carrying capacity des habitats envahis. Une telle action indirecte est
également proposée pour l'invasion de Linepithema humile en Californie : la fourmi
d’argentine exclut du milieu les fourmis moissonneuses (Pogonomyrmex spp.), qui
dominent cet écosysteme désertique, ce qui entraine un déclin des populations de 1ézards a
cornes (Phrynosoma coronatum.) dont le régime alimentaire est presque exclusivement

dépendant de cette ressource (Suarez et al. 1998).

. Compétition d’interférence pour l'abri ou les sites de ponte

N .

L'aptitude a piquer en injectant un venin puissant peut aussi étre un facteur

contribuant au déclin des populations reptiliennes, en réduisant la disponibilité (I’acces) aux
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sites de ponte ou de retraite, en permettant la monopolisation de cavités préformées par
W. auropunctata. Les piqlires peuvent avoir une incidence forte si I'on considére le tres
important taux d'infestation de la forét sclérophylle : W. auropunctata représente plus 99 %
de Veffectif de la faune échantillonnée au sol, plus de 57 % de la faune récoltée en canopée
— parfois 65 % (Guilbert et al. 1994). Dans de telles conditions de densité d’envahissement,
les reptiles présents ne peuvent donc éviter la rencontre avec les fourmis. Les Geckonidae
pourraient étre beaucoup plus sensibles a ce typed’interactions que les Scincidae car ils ont
une peau nue, dépourvue d'ostéodermes. Les piqlires répétées pourraient générer un stress
anormal, diminuer la fitness des individus, mais aussi les affaiblir par une exclusion de
ressources telles qu'abris ou sites de ponte, sous I'écorce ou dans des creux de bois mort que
recherche aussi I’envahisseur.

Des auteurs tels que Kaspari (1996a, b) ou Byme (1994) ont montré que la
disponibilité en site de nidification était un parametre important pour les populations de
W. auropunctata, notamment la disponibilité en cavités préformées. Celles-ci sont
également recherchées par les reptiles (Geckonidae principalement) pour la ponte ou 1’abri.
Des interactions de ce type, impliquant la forte densité et de la capacité a piquer de
S. invicta ont de méme été proposées, dans certaines régions des Etats-Unis, pour expliquer

la réduction de populations reptiles (Vinson 1994).

* Combinaison de ces différents processus

c) Perspectives

Comme nous venons de le voir, la fagon dont Wasmannia auropunctata affecte les
populations de reptiles reste hypothétique : interactions directes ou interférences avec
certains aspects de leur biologie, voire une combinaison des 2 phénomeénes.

En tout cas, des investigations approfondies sont nécessaires pour préciser
I’ampleur du phénomeéne d’exclusion en cours, en particulier, par une approche
systématique des milieux sclérophylles soumis a différents régimes d’envahissement. Une
meilleure connaissance de la biologie des especes reptiliennes, notamment au niveau de leur
régime trophique, est a acquérir. L’analyse de contenus stomacaux devrait permettre de voir
s’il existe des différences entre individus récoltés en zones témoin et envahie, en particulier
pour évaluer leur capacité a consommer des Formicidae ou méme W. auropunctata.
Cependant, compte tenu du caractére menacé de I’habitat sclérophylle (fragmentation et la
faible taille des reliques), des études expérimentales des interactions reptiles-
W. auropunctata sont plutdt a privilégier.

En ce qui concerne [’organisation trophique des communautés sclérophylles,
notamment des cascades trophiques, le reldichement du contrle exercé par les prédateurs
reptiliens devrait se solder, 2 plus ou moins long terme, par des modifications de
I’écosysteme. Il y a une réduction des forces top down sur les niveaux inférieurs, en
particulier celui des herbivores au sens large (méme si la présence de W. auropunctata se

traduit par la mise en jeu de nouvelles contraintes). Au niveau des herbivores, les forces
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bottom up devraient se renforcer, leur abondance devrait alors ne dépendre que de la
disponibilité des ressources qu’ils exploitent, en particulier ceux qui bénéficient de la
protection par W. auropunctata. 1.’étude de ces cascades trophiques dans la perspective de
I’envahissement par W. auropunctata mériterait d’étre approfondie pour mieux dégager la
dynamique fonctionnelle de 1I’écosysteme forét sclérophylle et prévoir 1’évolution possible
de cet écosystéme face a la perturbation.

Compte tenu de la spécificité de la faune reptilienne néo-calédonienne, ces
résultats préliminaires sont inquiétants. En effet, le micro-endémisme est trés important dans
le peuplement reptilien de Nouvelle-Calédonie, comme le montre la découverte récente
d’espeéces nouvelles, toujours confinées a des aires réduites: Bavayia excussida et
B. pulchella (Bauer et al. 1998), Lacertoides pardalis (Sadlier et al. 1997) et
Lioscincus maruia (Sadlier et al. 1998) qui ne sont toutes connues au mieux que de 2
localités. Cette distribution géographique est un facteur de sensibilité face a des menaces
externes comme I’irruption d’envahisseurs.

Des investigations plus poussées seraient nécessaires pour préciser 1’ampleur du
phénomene d’exclusion en cours, par une approche systématique des milieux sclérophylles
soumnis a différents régimes d’envahissement. Une meilleure connaissance de la biologie des
espéces est a acquérir, notamment au niveau de leur régime alimentaire. L’analyse de
contenus stomacaux devrait permettre de préciser s’il existe des différences entre individus
récoltés en zones native et envahie, et en particulier leur capacité a consommer des
Formicidae ou méme W. auropunctata, puisque son couvain serait occasionnellement
consommé par le Typhlopidae introduit, Typhlops braminus (Chazeau com. pers.).
Remarquons que, dans la région néotropicale, la liste des espéces susceptibles de
consommer de fortes proportions de W. auropunctata n’est pas établie, on, trouve la
mention d'un amphibien Dendrobatidae (Dendrobates tinctorius) au Nicaragua (Bequaert
1922).

Compte tenu du caractére relictuel de 1’habitat sclérophylle (fragmentation et
faible taille des reliques), il est difficile de travailler sur des sites suffisamment larges pour
obtenir les effectifs nécessaires a des analyses statistiques sans que les prélevements
menacent I’intégrité des populations reptiliennes. Une étude expérimentale des interactions
reptiles/W. auropunctata du type de celle réalisée par Mount et al. (1981) avec S. invicta
serait donc a privilégier. Elle devrait s’accompagner d’un bilan rapide du processus en
cours, évaluant la biodiversité herpétologique hébergée par le milieu natif, afin de
promouvoir les mesures de conservation nécessaires pour un milieu qui est 1'un des plus

menacés de disparition (Bouchet et al. 1995).

- 265 -



Chapitre 3 - Conséquences de l'invasion pour la faune native

C. Observations préliminaires sur I'avifaune du domaine sclérophylle

Dans le domaine sclérophylle, les conséquences de l'invasion ne semblent pas se
limiter aux arthropodes et aux reptiles : des observations ponctuelles permettent d'envisager
un impact sur l'avifaune. Nous avons découvert dans la parcelle envahie de Pindai, a la
fourche d'un arbre (environ 1,5 m du sol), un nid abandonné de méliphage a oreillons gris
(Lichmera incana incana), dans lequel était installée une colonie de W. auropunctata.
L'activité de cette colonie se révélait par I’accumulation de débris chitineux d'insectes
(élytres, thorax et sternites abdominaux de coléoptéres et hétéropteres divers). En outre, en
octobre 1996, a I’occasion de 1'évaluation de la densité des agrégats au sol, deux plumes de
petite taille ont été retrouvées dans un “ agrégat” en méme temps que des débris chitineux
d'arthropodes. Cette observation est comparable a celle réalisée par Clark e al. (1982) aux
Galdpagos, qui avaient également observés des plumes dans un agrégat de W. auropunctata.

Pour tenter d'apporter des éléments de réponse sur la nature des interactions
envahisseur/avifaune, nous avons réalisé un inventaire des especes d’oiseaux du domaine
sclérophylle, travail préliminaire a une approche élargie des répercussions potentielles de

I’invasion sur les niveaux trophiques supérieurs.

1. Meéthode d’inventaire et évaluation de la sensibilité potentielle a
I'envahisseur

Nous avons inventorié l'avifaune rencontrée dans les 2 parcelles sclérophylles
étudiées a Pindai. Cet inventaire a été conduit lors de 3 journées d’observations (07/03/95,
17/10/95 et 08/11/95) entre 7Th00 et 15h00.

La méthode retenue a consisté a longer & pied la lisiere de chaque parcelle, en
marquant réguliérement des temps d'arrét (environ 5 minutes) pour observer les oiseaux
présents. L'identification a été réalisée a vue ou par le chant amplifié par microphone
directionnel, avec 1’aide de Serge Sirgouant (président de la Société Calédonienne
d'Omithologie). Pour d’évaluer les risques potentiels encourus par chaque espece, nous
avons utilisé les informations disponibles sur la biologie des oiseaux terrestres de
Nouvelle-Calédonie (Delacour 1966, Hannecart et Letocart 1980, 1983).

Nous avons aussi, avec l'aide de la Société Calédonienne d'Ornithologie, essayé de
réunir des données en diffusant un questionnaire trés large sur le territoire. Mais il n'a
permis de récolter que des observations ponctuelles et signalant des déclins localisés (nous
avons été confronté a un probléme de diffusion et de retour des questionnaires, sur un
territoire peu habité, ol les populations sont encore peu sensibilisées et encadrées pour les

questions d’environnement). On trouvera ce questionnaire a I’annexe 8.

2. Observations

Au cours de l'inventaire, 18 espéces d’oiseaux ont été observées (Tableau 27).
Toutes les especes sont natives de 1’archipel et I'endémisme atteint 38,9 %, taux élevé par

rapport au taux d'endémisme de l'avifaune totale néo-calédonienne (21,3 %). Certaines
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especes ont été observées a chaque visite, d'autres de facon sporadique, certaines dans les
deux parcelles d'autres dans une seule.

Il n'a pas été possible de dégager de différences entre la présence ou 1’absence
d’une espece dans 'une ou l'autre parcelle, révélatrice d’une utilisation préférentielle par
les oiseaux de l'une ou I’autre zone. On trouvera a I’annexe 8 les occurrences respectives
dans les 2 sites des différentes especes inventoriées. L’échelle d’observations n’apparait pas
pertinente pour 1’étude des phénomenes affectant 1’avifaune. La taille et la proximité des
parcelles semblent inadaptées, compte tenu de la mobilité des oiseaux pour exploiter le
milieu. De plus, certaines espéces sont des visiteurs saisonniers, comme certains frugivores
(Drepanoptila holosericea ou Phylidonyris undulata). D’autres utilisent des territoires qui
dépassent largement la taille des parcelles surveillées, comme le corbeau calédonien, la
chouette ou 1’aigle siffleur.

L’intérét de cet inventaire est donc qualitatif. Le tableau 27 résume les principales
caractéristiques de I’avifaune inventoriée, compte tenu des informations disponibles dans la
bibliographie. A partir de ces informations, plusieurs modalités d’interactions peuvent étre
envisagées. Dans une perspective fonctionnelle, contrairement aux reptiles, les oiseaux
observés se répartissent entre plusieurs guildes (insectivore, granivore-frugivore,
omnivore...). Cependant 10 especes montrent un régime alimentaire a dominante
insectivore. Compte tenu des modifications induites par W. auropunctata sur la faune
d’invertébrés (voir paragraphes correspondant dans le chapitre 3), et des observations
réalisées pour I’herpétofaune, il existe un risque d’exclusion compétitive entre cette guilde
d’oiseaux insectivores et Wasmannia auropunctata.

La possibilité d’interaction par prédation directe semble par contre plus réduite.
La période de reproduction apparait comme la plus critique de ce point de vue (ceufs et
jeunes exposés). Or, il y a peu de recouvrement entre les périodes de reproduction des 18
especes oiseaux observées et ’époque ou la densité de l'envahisseur est maximale dans
I’habitat (janvier a avril) : la plupart de ces especes ont alors achevé leur reproduction et
une seule espece (Zoosterops lateralis griesonota) pourrait étre concernée (Tableau 27). La
période ou la densité de I’envahisseur est la plus forte correspond au moment du cycle ou il
y a production de sexués. Les besoins trophiques des colonies sont accrus, il y a une
augmentation du nombre d’ouvriéres qui patrouillent dans le milieu, augmentant le risque
de découverte d’ceufs ou de jeunes oisillons par rapport a d’autres moments de 1’année.

S’il est raisonnable d’exclure une prédation massive sur les oiseaux, on ne peut
écarter une interférence pour 'utilisation des sites de nidification. D’une fagon générale,
W. auropunctata apparait comme une espeéce plutdt terricole pour I’établissement de ses
colonies et son fourragement semble se concentrer au sol et dans les strates basses de la
végétation, sous réserve de ressources suffisantes a y exploiter (par exemple, Delabie et al.
(1994) ont signalé en plantations de cacao, I’absence de W. auropunctata au-dela de 5,5 m
de hauteur). La position des nids dans le milieu module donc le risque d’interactions avec
l'envahisseur. Les espéces qui nichent au sol ou celles qui le font dans la basse végétation

ont plus de risque de subir une prédation ou de subir une usurpation de leur nid (comme
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Tableau 27 : Faune ornithologique inventoriées dans le périmétre forestier de Pindat

Familles

Noms vernaculaires

Noms scientifiques

Statut *

Régime alimentaire *

Nidification *

Accipitridae
Columbidae

Cuculidae

Alcedinidae
Campephagidae

Acanthizidae

Muscicapidae

Zosteropidae

Melephagidae

Artamidae

Corvidae

Tytonidae

Aigle siffleur
Pigeon soyeux

Coucou cuivré

Alcyon sacré des canaques
Echenilleur pie de N.C.

.

Fauvette a ventre jaune

Rossignol a ventre jaune

Siffleur calédonien

Sourd a ventre roux

Rhipidure a collier
Zosterops a dos gris
Zosterops a dos vert

Méliphage a oreillons gris

Oiseau moine
Méliphage barré
Lagrayen a ventre blanc

Corbeau calédonien

Effraie des clochers

Haliastur sphenurus

Drepanoptila holosericea
Chrysococcyx lucidus layardi

Halcyon sancta canacorum

Lalage leucopygia montrosieri
Gerygone flavolateralis flavolateralis

Eopsaltria flaviventris

Pachycephala caledonica
Pachycephala rufiveniris
Rhipidura fuliginosa bulgeri

Zosterops lateralis griseonota

Zosterops xantochroa

Lichmera incana incana

Philemon diemenensis

Phylidonyris undulata
Artamus leucorhyncus melanoleucos
Corvus moneduloides

Tyto alba lifuensis

Autochtone
Endémique

Autochtone

Autochtone
Autochtone

Autochtone

Endémique

Endémique
Autochtone

Autochtone

Autochtone

Endémique

Autochtone

Endémique

Endémique
Autochtone
Endémique

Autochtone

Charognard, poissons et insectes
Frugivore, granivore

Insectivore

Lézards et gros insectes
Insectivore et granivore

Insectivore

Insectivore

Insectivore
Insectivore

Insectivore

Plutdt insectivore mais
aussi frugivore

Principalement frugivore

Nectarivore et frugivore

Principalement frugivore

Nectarivore et frugivore

Insectivore

Omnivore, principalement
insectivore

Prédateur oiseaux, insectes
et rongeurs

Oct. a Janv., haut des arbres

Aoit a Déc., a 2-3m de hauteur

Sept. & Janv., parasite le nid de
fauvette a ventre jaune

Nov. a Déc., arbre creux et talus

Nov. a Janv., sommet des arbres
Sept. a Janv., basse végétation
(arbres et arbustes)

Sept. & Fev., 2 1 m sol

(arbres et arbustes)

Déc. a Janv., dans les arbres

Nov. 4 Janv., entre 30 cm et 1,50 m du sol

Oct. a Janv., basse végétation, pres du sol

Déc. a Mars, basse végétation
(arbres et arbustes)

Sept. & Fev., 2 tous niveaux
dans la végétation

Nov. 2 Janv.,, A toutes hauteurs
dans la végétation
Oct. a Déc., haut des arbres

Oct. a Janv., basse végétation
(arbres et arbustes)

Nov. a Janv., niche au sol
contre talus et arbre mort

Oct. & janv., haut des arbres

Mai a Aoit, arbre creux, grotte

* D'aprés Delacour (1966), Hannecart et Letocart (1980, 1983) et Sirgouant (comm. pers.)
Facteurs de sensibilité potentiels & W. auropuncrata
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dans le cas du nid de méliphage a oreillons gris colonisé par W. auropunctata). Sept
espéces ont des caractéristiques de nidification qui les exposent a une interférence :
Artamus leucorhynchus melanoleucos, Zosterops lateralis griseoneata,
Rhipidura fuliginosa bulgeri, Eopsaltria flaviventris, Gerygone flavolateralis flavolateralis,
Phylidonyris undulata, Pachycephala rufiventris (Tableau 27). Toutefois, nos observations
indiquent que la plupart des espéces n'exploitent les parcelles forestieres qu'a 'occasion de
la recherche de nourriture, et que leurs nids sont plutt établis dans les zones ouvertes
voisines ou W. auropunctata est absente (voir chapitre 4).

Sur la base de ces différents critéres, au moins 11 espéces parmi les 18 observées
sont potentiellement en interférence avec W. auropunctata (