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Résumé

Les «plantes a fleurs » (Angiospermes) et les fourmis (Formicidae) dont la diversification s’est produite
parallelement au Crétacé, sont conjointement impliquées dans nombre de relations dont certains mutualismes originaux.
En tant qu’ingénieurs de I’écosystéme autogenes, les plantes fournissent des habitats diversifiés et complexes aux
fourmis qui, en tant qu’ingénieurs allogénes, ont des actions sur les sols se répercutant sur les plantes. Mais les
interactions les plus remarquables sont celles, positives ou négatives, diffuses ou étroites, que plantes et fourmis
entretiennent directement ou par I'intermédiaire d’autres étres vivants. Ces interactions sont le résultat de processus co-
évolutifs qui reposent sur des « complémentarités écologiques fonctionnelles » entre plantes autotrophes et sessiles et
animaux hétérotrophes et mobiles, méme si les caractéristiques de superorganismes des fourmis ont contribué a ce que
leur co-évolution avec les plantes aboutisse a des scénarios totalement originaux, sans équivalents avec ceux impliquant
des insectes non sociaux. Les fourmis se nourrissent de végétaux, directement (fruits par exemple) ou indirectement
(feuilles via leur association avec un champignon ; seve via des Hémipteres producteurs de miellat). Ces interactions
trophiques indirectes sont a I'origine de comportements originaux, associés a la culture d’un champignon chez les Attini
ou a la trophobiose chez de nombreuses fourmis. En plus du miellat, les fourmis arboricoles se nourrissent de nectars
produits par des nectaires extra-floraux qui résultent d’une co-évolution diffuse plantes-fourmis : les fourmis gagnent
alors acces a une source importante d’énergie et les plantes visitées bénéficient d’une protection contre les herbivores.
Pour assurer les besoins des plantes en azote, les relations trophiques plantes-fourmis sont parfois « inversées » dans les
quelques cas de carnivorie chez les plantes ou lorsque les fourmis approvisionnent ces dernieres (myrmécotrophie). Par
ailleurs, suite a une co-évolution plus étroite, les relations plantes-fourmis ont pu aboutir a des scénarios de mutualisme
myrmécophyte-fourmi a plante. Dans ce cas, les fourmis sont hébergées dans les structures préformées (domaties) d’une
plante qui souvent leur fournit nectar extra-floral et corps nourriciers. La plante y gagne en protection contre les
herbivores, éventuellement contre les plantes compétitrices et bénéficie parfois de myrmécotrophie. Outre le recours a
des mécanismes de défense « sur place », une autre conséquence de la non mobilité des plantes est la nécessité pour ces
dernicres de s’appuyer sur des vecteurs de propagation des diaspores (pollen et graines). Si les fourmis sont rarement
pollinisatrices (myrmécogamie), nombre d’entre elles sont d’excellentes disséminatrices de graines (myrmécochorie). La
co-¢évolution plante-fourmi se traduit dans ce dernier cas par ’existence, au niveau des graines, de structures attractives
pour les fourmis : les élaiosomes. Certaines fourmis attirées par les graines de certaines plantes épiphytes les incorporent
dans les parois de leurs nids arboricoles, initiant ainsi des jardins de fourmis. Enfin, la coévolution plantes-fourmis a non
seulement modifié la morphologie et la physiologie des plantes (domaties, trichomes absorbants, nectaires extra-floraux,
corps nourriciers), mais aussi la morphologie (pattes, cuticule), la physiologie (venins) et le comportement (techniques de
prédation, vol plané) des fourmis arboricoles.

* Cet article est la version francaise, adaptée, du Chapitre « Relaciones entre Hormigas y Plantas en los neotropicos » de
Pouvrage « Hormigas de Colombia » (Fernandez F., Guerrero R. et Delsinne T. (Eds.), 2017, Publ. Universidad Nacional
de Colombia (Biblioteca José Jeronimo Triana), Bogota, Colombia.




1. Introduction :

Méme circonscrit a la région Néotropicale, le theme des interactions plantes-fourmis est beaucoup
trop vaste pour que nous soyons exhaustifs en quelques pages. Il a par ailleurs été traité dans des
publications de synthése (dont : Beattie 1985 ; Rico-Gray & Oliveira 2007) qui citent de nombreux
travaux relatifs aux Néotropiques et a déja fait objet, dans une « Introduccién a las hormigas de la
region Neotropical», d’'une synthése en langue espagnole (Delabie ez 2/ 2003). Si le présent Chapitre
n’a pu échapper a des redondances avec cette derniere, il en est surtout un complément qui introduit
quelques résultats nouveaux et repositionne le theme dans la perspective plus vaste des interactions
plantes-animaux. Nous ne considérerons ici que les Angiospermes (les « plantes a fleurs »), méme si
des interactions originales existent entre les fourmis et d’autres plantes, en particulier les
Ptéridophytes.

Les fourmis (famille des Formicidae) sont des Hyménopteres eusociaux (Holldobler & Wilson, 1990,
2009) dont les ouvricres sont apteres et qui, pour la plupart des especes, vivent avec leur couvain
dans un nid stable, exploitant leur environnement selon un scénario de fourragement autour d’un
point central (« central place foraging »). Sous les tropiques, eu égard a la relative stabilité annuelle du
climat et de I'accessibilité des ressources alimentaires (végétales et animales), les fourmis sont (tout
comme les plantes) actives en permanence. Leur régime alimentaire s’il peut dans certains cas étre
spécialisé, est souvent diversifié et inclut notamment des glucides d’origine végétale et des protéines
obtenues par prédation d’arthropodes. Les fourmis manifestent un indéniable succes écologique
sous les tropiques. Elles peuvent représenter jusqu'a 15% de la totalité de la biomasse animale, voire
plus de 90% des individus et la moitié de la biomasse en arthropodes dans la canopée des foréts
tropicales. Dans la forét amazonienne, la masse séche de l'ensemble des fourmis est estimée a
environ quatre fois celle de tous les vertébrés terrestres (Holldobler & Wilson 1994).

A l'origine, toutes les fourmis étaient des prédateurs ou des détritivores terricoles. Leur
diversification s'est produite, parallélement a celle des Angiospermes, a partir du milieu du Crétacé
(soit il y a environ 100 Ma) et leur dominance écologique est avérée a partir de I'Eocene (50 Ma),
avec l'existence de la grande majorité des sous-familles et des genres actuels. La diversification des
Angiospermes a conduit a la formation d'habitats plus complexes au niveau du sol et de la litiere et a
¢été suivie par une augmentation de l'abondance et de la diversité des proies disponibles pour les
fourmis terricoles. La radiation des Angiospermes est également considérée comme ayant déterminé
la diversification de la plupart des insectes phytophages ; parmi ces derniers, les hémiptéres suceurs
de seve présentent de nombreux taxons qui entretiennent des relations mutualistes avec les fourmis
(Delabie 2001, Wilson & Holldobler 2005, Moreau e al. 2006, Brady et al. 20006).

2. Plantes et fourmis ingénieurs de ’écosystéme

Les plantes et les fourmis peuvent agir en tant quingénieurs de I’écosystéme, a savoir des especes
qui, directement ou indirectement, changent les ressources des autres espcces et, ce faisant,
modifient, maintiennent ou créent des habitats. Parmi les ingénieurs de 'écosysteme, on distingue les
ingénieurs autogenes qui changent lenvironnement «via leurs propriétés physiques» et les
ingénieurs allogénes qui « modifient leur environnement en transformant des matériaux vivants ou
non vivants d’un état physique a un autre, par voie mécanique ou autre » (Jones ez al. 1994).

2.1. Les plantes ingénieurs autogeénes de ’écosystéme et leurs effets sur les fourmis

Les plantes et en particulier les espéces arborescentes peuvent étre considérées comme des
ingénieurs autogenes de I'écosysteme : elles structurent environnement (humidité, température,
luminosité) et, par conséquent, déterminent la distribution et 'abondance des ressources accessibles.
A Pexception des Dorylinae ou fourmis nomades/légionnaires, les fourmis vivent dans un nid stable
qu’elles construisent et qui renferme le couvain. Elles exploitent donc leur environnement dans une
situation de fourragement autour d’un point central. Dans ce contexte, les plantes leur procurent des
habitats de grande complexité structurale (canopée, litiere, complexes racinaires) et leur fournissent



des aires de fourragement, des sites de nidification (arboricoles et terricoles) et des matériaux de
construction.

Par exemple, certaines fourmis arboricoles construisent un nid souterrain en se servant de la base
des arbres comme support. C’est le cas de Paraponera clavata dont la large entrée du nid se signale par
une paroi de terre paralléle a la base du tronc de 'arbre qu’elle exploit, et d’Ectatomma tuberculatum
dont le nid s’ouvre sur Pextérieur par un tube disposé contre le tronc et élaboré a partir de fibres
végétales (Delabie, 1990). D’autres especes nidifient au milieu des racines des épiphytes sans qu’il y
ait de relation spécifique plante-fourmis ; ce scénario est a différencier de celui des jardins de
fourmis, lorsque des fourmis initient I'installation de certains épiphytes (Corbara & Dejean 1996 ;
voir ci-dessous § 8.). Les parties mortes des plantes (écorces, tiges, troncs, fruits secs, etc.) sont tres
souvent habitées de fagon opportuniste par des fourmis. En Guyane, ce scénario a pu constituer le
point de départ d’une interaction originale entre la Gentianaceae Chelonanthus alatus et des
Psendomyrmex. Cette plante pionniere constitue des patches d’individus apparentés d’ages différents.
Les tiges ligneuses creuses qui se maintiennent en place quelques années apres la mort des individus
sont souvent habitées par des P. gracilis. Ces dernicres, qui exploitent les nectaires péri-floraux situés
sur les pétales et les sépales des fleurs d’individus de C. a/atus voisins, protégent ainsi des herbivores
les organes reproducteurs des descendantes de la plante morte qui les héberge (Dejean ef al 2011).
Enfin les plantes fournissent une trés grande diversité de matériaux aux fourmis, en particulier des
fibres qui permettent la construction de nids en carton comme chez de nombreux Azzeca,
Dolichoderns ou Crematogaster arboricoles (Hansell 2005; Corbara 2005).

2.2. Les fourmis ingénieurs allogénes de 1'écosysteme et leurs effets sur les plantes

Certaines fourmis terricoles peuvent étre considérées, par leur action sur les sols, comme des
ingénieurs allogenes des écosystemes (Jones ez al. 1994; Cuddington ez a/ 2007) et 'impact sur les
plantes est fort probable, méme si peu d’études sont disponibles. Par exemple au Costa Rica,
Perfecto & Vandermeer (1993) ont estimé que les A#a cephalotes pouvaient entiérement retourner le
sol d’un site en 200 ans. En Guyane Francaise, McKey ¢z 2/ (2010) ont montré que des terrains
surélevés d’origine agricole précolombienne persistaient jusqu’a nos jours, en raison de 'activité de
certains ingénieurs de I’écosysteme dont des termites Nasutitermitinae et des fourmis, en particulier
Ectatomma brunneum et Acromyrmex octospinosus, favorisant ainsi une végétation qui se développe sur
des sites non inondés.

3. Plantes et fourmis dans le réseau des espéces

Comme le soulignait déja Charles Darwin dans /’Origine des especes « (...) plantes et animanx, fort éloignés
les uns les antres dans échelle de la nature, sont reliés entre euxc par un résean de relations complexes » (Darwin,
1859). Depuis Darwin, les interactions plantes-animaux ont fait 'objet de nombreuses études (pour
une synthéese récente en anglais voir Herrera & Pellmyr 2002; en langue espagnole, Medel ez a/. 2009).
Ces relations peuvent étre négatives ou positives. Elles sont négatives lorsqu’elles se font a ’'avantage
d’une espece sur une autre (’herbivorie par exemple) et positives lorsque les deux especes en tirent
un bénéfice réciproque (par exemple une abeille pollinise une fleur qui lui procure du nectar). Ces
interactions peuvent étre non spécifiques (I'abeille Apis mellifera pollinise un trés grand nombre de
plantes a fleurs qui peuvent également étre pollinisées par d’autres insectes) ou étroites, suite a des
processus co-évolutifs entre un nombre réduit d’espéces et correspondent alors a de véritables
mutualismes. Ces processus, qui s’appuient sur la sélection naturelle sont désormais expliqués dans
le cadre de théories co-évolutives comme celle de la « Reine Rouge » (Van Valen, 1973).

Les fourmis entretiennent une grande variété de relations avec les Angiospermes
(dorénavant désignées par « les plantes » dans le présent article). Dans certains cas, ces relations sont
similaires a celles qui impliquent d’autres animaux (par exemple certaines fourmis consomment des
graines) et ne s'en différencient que sur une dimension quantitative, liée a I'importance
numérique des fourmis. Certaines relations sont enticrement opportunistes, mais les plus
intéressantes résultent de processus co-évolutifs qui, a leur terme actuel, ont abouti a des interactions



plutot diffuses (par exemple entre fourmis arboricoles et arbres en général) ou étroites, avec des
mutualismes impliquant un nombre d’especes trés limité (myrmécophytes, jardins de fourmis). Les
fourmis ont également co-évolué avec d’autres étres vivants (hémiptéres suceurs de seve;
champignons associés aux Attini coupeuses de feuilles) avec lesquels elles entretiennent des relations
mutualistes qui les relient aux plantes.

Les caractéristiques des fourmis liées a leur qualité de « superorganismes » (Holldobler & Wilson,
2009) (longévité des sociétés, effectifs élevés, existence de castes morphologiques, etc.) la stabilité
spatio-temporelle de leurs nids et, sous les tropiques, une activité intense tout au cours de 'année,
ont forcément contribué a ce que les processus co-évolutifs avec les plantes aboutissent a des
scénarios originaux (Ze. qui n’existent pas avec des insectes non sociaux). Par ailleurs, contrairement
aux abeilles et aux guépes sociales, les ouvric¢res des fourmis sont apteres, d’ou des contacts longs et
réitérés avec un substrat végétal qui ont certainement contribué a I’établissement de ces processus
co-évolutifs. A noter que les termites, également eusociaux et aux castes non reproductrices apteres,
n’ont pas développé de scénarios co-évolutifs comparables avec les végétaux, sans doute en raison
d’un régime alimentaire déja tres spécialisé.

Nonobstant leurs caractéristiques propres, les interactions entre fourmis et plantes peuvent se lire
dans un cadre plus général qui servira de fil directeur aux paragraphes suivants et qui met en exergue
deux caractéristiques fondamentales qui opposent (sauf rares exceptions) le Régne végétal et le
Régne animal : (1) les plantes sont des étres autotrophes pour le carbone alors que les animaux sont
hétérotrophes et (2) les plantes sont sessiles alors que les animaux sont généralement mobiles. Ces
deux oppositions permettent en effet de comprendre les «complémentarités écologiques
fonctionnelles » qui ont orienté les processus co-évolutifs entre les plantes et les animaux (et donc
les fourmis). Exprimé en termes simples, par exemple, les consommateurs ont besoin des
producteurs pour se nourrir et les producteurs (immobiles) peuvent avoir besoin des
consommateurs (mobiles) pour leur assurer, par procuration, certaines formes de mobilité et/ou de
protection.

4. Les fourmis se nourrissent a partir des plantes.

Grace a la photosynthése, les végétaux (les producteurs primaires) fabriquent des molécules
organiques (sucres) a partir du dioxyde de carbone (CO,) atmosphérique et de 'eau disponible dans
le sol. Les animaux se procurent les molécules organiques dont ils ont besoin au détriment des
végétaux, soit directement pour les herbivores (les consommateurs primaires), soit indirectement
pour les carnivores (les consommateurs secondaires). Dans ce contexte, les fourmis (souvent a la
fois herbivores et carnivores) se nourrissent de plantes soit directement, soit indirectement (séve via
le miellat produit par des insectes ; feuilles ou autres parties des plantes via un champignon dans le
cas des fourmis champignonnistes).

4.1. Exploitation directe.

Les fourmis se nourrissent directement sur les plantes en exploitant, entre autres. des fruits et des
graines, des liquides sucrés dont ceux produits par des nectaires extrafloraux (voir 6.1) et pour
certaines especes, des corps nourriciers (voir 6.3).

Les fourmis franchement granivores dites aussi moissonneuses, représentées en Amérique tropicale
par le genre Pogonomyrmex, se rencontrent essentiellement dans les milieux arides (Rico-Gray &
Oliveira 2007) ; notons la présence sur une grande partie de ’Amérique du Sud, y compris en
Amazonie, de la « moissonneuse » Pogononyrmex naegeli dont on ne sait en fait pratiquement rien du
régime alimentaire. Néanmoins, également sous les tropiques humides, des fourmis peuvent
collecter des graines pour se nourrir. Au Costa-Rica, Levey & Barnes (1993) ont montré que Pheidole
nebulosa et Ph. nigricula participaient a la dispersion des graines de deux Melastomataceae du sous-
bois, Miconia nervosa et M. centrodesma. Ces Pheidole récupérent les graines dans les excréments de
frugivores. Elles les stockent dans leur nid (des branches en décomposition) pour s’en nourrir
ultérieurement. Les graines gardent un pouvoir de germination pendant une longue période et



certaines qui vivent plus longtemps que la colonie pourront germer. Les Pheidole sont donc ici a la
fois des prédatrices de graines et des disséminatrices (dites dans ce cas « secondaires »). C’est aussi le
cas de nombreuses Solenopsis et Attini qui modifient de cette fagon la végétation des environs de leur
nid (Delabie e a/. 2003). L’interaction négative (la prédation des graines) peut donc faire place a une
interaction positive (la dissémination). Nous verrons plus loin dans quelles conditions les fourmis
peuvent étre de bonnes disséminatrices (voir 7.2).

Sous les tropiques, les substances liquides d’origine végétale représentent une part importante de
I'alimentation de nombreuses fourmis. Au cours de leur histoire évolutive, le développement de la
vie arboricole s'est accompagné d'une transition d’un régime alimentaire « carnivore » a « herbivore »
et I'abondance actuelle des especes arboricoles refléte leur position de consommateurs primaires. Les
analyses du ratio isotopique “N/'N, indicateur de la position trophique d'un organisme, le
confirment chez nombre d’entre elles. Cette caractéristique, étonnante pour des insectes jusqu’a
récemment considérés comme principalement prédateurs, est due a deux sources alimentaires tres
riches en sucres (mais qui contiennent aussi des produits azotés) et disponibles en grande quantité
dans le milieu arboricole (Davidson & Patrell-Kim 1996; Davidson 1997) : le nectar extra-floral (voir
6.1) et le miellat (voir ci-dessous 4.2).

4.2. Exploitation indirecte des plantes via I'exploitation des hémipteres.

Les hémipteres (pucerons, cochenilles, membracides, etc.) sont des insectes pourvus d’un appareil
buccal dit suceur-piqueur dont la morphologie leur permet de percer I'épiderme des plantes pour
atteindre les vaisseaux de la seve dont ils se nourrissent exclusivement. Ce régime alimentaire est trés
carencé en certains nutriments essentiels (des acides aminés par exemple). Pour se les procurer en
quantité suffisante, les hémipteres ingerent des doses énormes de séve dont ils rejettent une grande
partie de I'eau et des sucres excédentaires. Ces excréments liquides appelés miellat constituent pour
nombre de fourmis une source tres importante de glucides (Delabie 2001).

Les fourmis transportent les hémiptéeres sur les parties de la plante les plus favorables pour accéder a
la séve (jeunes bourgeons foliaires, etc.), les protégent des attaques de leurs prédateurs et
parasitoides et leurs construisent parfois des abris en carton. La présence d’hémipteres en abondance
peut étre nuisible pour une plante, ou au contraire bénéfique, lorsque le prélevement de seve reste
modéré et que par ailleurs les fourmis protegent la plante des herbivores.

4.3. Exploitation indirecte des plantes via un champignon : les Attini champignonnistes
La culture d’un champignon dans un but alimentaire est connue chez les termites Macrotermitinae,
chez certains Coléopteres (les «ambrosia beetles », dont une espece est considérée comme
eusociale), chez I'abeille sans dard brésilienne Scaprotrigona depilis (Menezes et al. 2015) et chez les
fourmis Attini champignonnistes, lesquelles sont exclusivement américaines (voir Ward ez a/ 2015
pour le nouveau sens élargi donné aux Attini). Chez les Attini champignonnistes, I’association
symbiotique avec un champignon permet de bénéficier des enzymes qu’il produit, ceux-ci
transformant la cellulose et la lignine des plantes en sucres assimilables. Le champignon se présente
sous forme de « meules » qui ressemblent a des éponges entretenues dans des loges distinctes du nid
souterrain. Les fourmis se nourrissent en partie (et leurs larves exclusivement) des structures
produites lors de la croissance des hyphes du champignon, les gongylidia. Le champignon qui est
disséminé par les jeunes fondatrices lorsqu’elles quittent leur nid-mere, est constamment
approvisionné en fragments végétaux divers, entretenu et protégé par les ouvrieres. Chez les genres
| Atta et Acromyrmex: le champignon est nourri a partir de fragments de feuilles et d’herbes découpées
dans la végétation, ce qui leur a valu le nom de « fourmis coupeuses de feuilles » (Holldobler &
Wilson, 2011). Les différentes castes morphologiques d’ouvricres sont impliquées dans la
maintenance du champignon. Chez les A par exemple, les ouvricres medias découpent des
fragments de feuilles dans les arbres. D’autres medias les rapportent au nid ou les ouvriéres minors
découpent les morceaux de feuilles en plus petits fragments. Elles répartissent cette maticre



organique a la surface du jardin de champignon qu’elles fertilisent de plus avec leurs excréments
liquides. Les minors récoltent les gongylidia et les distribuent aux larves.

Les Attini champignonnistes maintiennent leur champignon symbiotique dans des chambres dont la
température et 'humidité ambiantes sont propices a la prolifération de bactéries et a celle d’autres
champignons. Les ouvrieres arrachent les fragments de leur champignon symbiotique qui sont
infectés et utilisent des antibiotiques produits par leurs glandes métapleurales contre certaines
bactéries. Elles hébergent par ailleurs, dans des micro-cryptes localisées au niveau de leur cuticule,
des bactéries symbiotiques qui limitent la croissance des champignons indésirables (Holldobler &
Wilson 2011).

5. Une relation « inversée »

Les plantes étant sessiles doivent se procurer toutes leurs ressources sur place : lumicere solaire, CO,
dans I’air, eau et sels minéraux dans le sol. La pauvreté du sol en azote (ou parfois ’éloignement du
sol dans le cas des épiphytes) limite souvent leurs possibilités de développement. Au cours de leur
évolution, les plantes ont acquis des stratégies pour se procurer de I'azote qui peuvent impliquer une
forme de relation avec d’autres étres vivants, que celle-ci soit positive et dans certains cas mutualiste
(présence de bactéries fixatrices de 'azote atmosphérique dans des nodules racinaires) ou négative
(dans le cas des plantes carnivores). Ainsi, les fourmis sont souvent les proies privilégiées des plantes
carnivores ; dans d’autres circonstances, elles peuvent contribuer a la nutrition de certaines plantes :
on parle alors de myrmécotrophie.

5.1. Plantes « carnivores », « proto-carnivores » et « saprophytes assistées »

Du fait de leur importance numérique et du comportement exploratoire des fourrageuses, les
fourmis constituent une partie non négligeable des proies des plantes carnivores. C’est le cas par
exemple chez les Heliamphora (Sarraceniaceae) endémiques des hauts-plateaux guyanais (Mc Pherson
2007).

Chez les Bromeliaceae a réservoir d’eau, considérées comme des « saprophytes assistés » (Benzing
1990), la plante récupere, grace a des trichomes foliaires spécialisés, des nutriments en solution dont
la disponibilité est liée aux détritus entrants dans le réservoir (liticre, cadavres d’arthropodes) et aux
organismes aquatiques (dégradation des détritus par les microorganismes, production d’excréments
par les macroorganismes). Certaines de ces broméliacées qui présentent une architecture et des
dispositifs leur permettant de piéger de nombreux insectes, sont considérées comme des
« protocarnivores » et sont a distinguer des plantes carnivores vraies (comme les Heliamphora) qui
produisent elles-mémes des enzymes digestives (Givnish ez al. 1984). Brocchinia reducta, broméliacée
endémique des hauts-plateaux des Guyanes qui produit une odeur attractive et dont la partie interne
des feuilles est recouverte d’une cire glissante, piege en majorité des fourmis. Les feuilles de Catopsis
berteroniana sont couvertes d’une poudre blanche qui englue les pattes des insectes qui, lorsqu’ils
chutent dans un réservoir d’eau, les empéche d’en ressortir. Sur un inselberg de Guyane nous avons
observé que les insectes ainsi piégés sont essentiellement des fourmis (BC & CL, pers. obs.).
D’autres Bromeliaceae a réservoirs, bien que dépourvues de dispositifs de capture, récuperent
indirectement un grand nombre de fourmis : chez Aechmea mertensii qui ne pousse que sur des jardins
de fourmis (voir § 8), le prédateur aquatique de plus haut niveau trophique des réservoirs, la larve du
Diptere Toxorbynchites haemorroidalis (Diptera, Culicidae), se nourrit a 46,7% de fourmis capturées a
I'interface eau-air (Dézerald ef al. 2015).

5.2. Myrmécotrophie.

Les fourmis qui vivent au contact des plantes et surtout de leurs racines (épiphytes). leur fournissent
parfois indirectement des nutriments (via leurs excréments et/ou divers matériaux transportés) qu’il
s’agisse d’une association plante-fourmi opportuniste ou mutualiste (cf les jardins de fourmis §8). La
myrmécotrophie est également observée chez des plantes qui présentent des structures absorbantes
(notamment des trichomes) au niveau de parties d’origine non racinaires (feuilles, tiges...), visitées



par des fourmis résidentes qui y déposent des excréments et ou déchets divers. La présence de ces
structures résulte d’un processus co-évolutif avec les fourmis qui a abouti par ailleurs a d’autres
modifications morphologiques et physiologiques (cf ci-dessous 6.3)

6. Les plantes nourrissent (et hébergent) les fourmis qui les protégent

Les plantes, sessiles, ont développé au cours de leur co-évolution avec les herbivores de nombreux
dispositifs et stratégies de défense «sur place ». Notons que sous les Néotropiques, les Attini
champignonnistes coupeuses de feuilles ont sans doute contribué aux pressions sélectives ayant
renforcé certaines de ces défenses anti-herbivores.

Les défenses peuvent étre mécaniques (épines, poils), basées sur I’émission de substances collantes
(résines, latex) ou sur la production de substances toxiques. Elles peuvent également reposer sur une
association avec des animaux (i) via ’émission de molécules d’alarme qui attirent des prédateurs ou
des parasites de I’herbivore (Dicke & Baldwin 2010) ou (ii) en hébergeant des prédateurs dans des
structures préformées (a Iinstar des acarodomaties accueillant des acariens prédateurs d’acariens
herbivores).

Les fourmis arboricoles illustrent parfaitement la stratégie de « défense par procuration » des arbres
(i) en protégeant ceux dont elles exploitent le nectar extra-floral de fagon non spécifique et (ii) par
leur implication dans des mutualismes trés étroits entre « plantes a fourmis » (ou myrmécophytes) et
« fourmis a plante ».

6.1. Les nectaires extra-floraux

Les nectaires extra-floraux sont des glandes productrices de substances sucrées, de morphologie tres
variée, pouvant étre localisées sur diverses parties des plantes (feuilles, pétioles, tiges, etc.) et que 'on
distingue écologiquement (fonctionnellement) des nectaires floraux dont le rdle est de
« récompenser » les pollinisateurs. Les nectaires extra-floraux sont considérés comme le résultat
d’une co-évolution des plantes avec les fourmis et ont pour fonction d’attirer des ouvricres, par
ailleurs souvent prédatrices et qui, par leur présence excluent ou éliminent les arthropodes
herbivores (Oliveira et al. 1987; Oliveira & Pie 1998). Les nectaires étant souvent présents sur toutes
les feuilles d’un arbre, les fourmis sont amenées a explorer et exploiter 'ensemble de son feuillage.
Certains nectaires dit péri-floraux, bien que localisés sur organe reproducteur de la plante, sont a
considérer dans la catégorie des nectaires extra-floraux (voir ci-dessus 2.1, la Gentianacée
Chelonanthus alatus). Si les nectars extrafloraux sont riches en sucres (glucose, fructose, saccharose,
etc.), ils peuvent également contenir, entre autres éléments, des acides aminés, des protéines et des
vitamines (Bentley 1977).

6.2. Les mosaiques de fourmis arboricoles

Les fourmis dominent la faune arboricole des foréts tropicales en terme de biomasse et de nombre
d’individus, sans doute en raison de leur acces aisé a une source de nourriture d’origine végétale
(constituée par le nectar extrafloral et le miellat des hémipteres) qui, a leur échelle, est inépuisable
(Holldobler & Wilson 1994; Bluthgen ef a/ 2000, 2004; Delabie 2001, Davidson e a/. 2003). Sur le
plan quantitatif elles sont surtout représentées par des especes considérées comme des « fourmis
arboricoles dominantes » qui sont caractérisées par leurs colonies treés populeuses, la capacité de
construire leurs nids elles-mémes et une forte agressivité territoriale intra- et interspécifique. Les
territoires des différentes sociétés de fourmis arboricoles dominantes sont juxtaposés au niveau de la
canopée, formant, si on observe la canopée projetée sur un plan horizontal, une véritable « mosaique
de fourmis » qui se superpose a la mosaique végétale (voir les revues de Dejean ez a/. 2003, 2007).
Les ouvriéres de nombreuses fourmis dominantes déposent en permanence des marques chimiques
pour délimiter des territoires reconnus comme tels et évités par leur compétitrices. Chez les especes
qui ne marquent pas de limites territoriales, la surveillance des ouvricres est constante ; cette derniére



est énergétiquement trés couteuse mais est rendue possible grace a la disponibilité en nectar et
miellat (Adams 1994).

Certaines especes sont considérées comme co-dominantes lorsqu’elles partagent un territoire (Majer
et al. 1994). Les autres fourmis arboricoles dont les colonies sont de faible effectif, les non-
dominantes, sont parfaitement tolérées par les dominantes. Les fourmis dominantes protégent leur
arbres hotes activement en faisant fuir les insectes herbivores directement ou a travers leurs
marquages territoriaux et aussi par leur comportement prédateur (voir 9.2).

6.3. Les myrmécophytes ou « plantes a fourmis » et les « fourmis a plante »

Les interactions opportunistes et non spécifiques des fourmis arboricoles dominantes avec leurs
arbres supports représentent un premier palier dans I'évolution des associations entre plantes et
fourmis. Le scénario le plus abouti parmi ces associations concerne certaines plantes tropicales
désignées comme myrmécophytes ou « plantes a fourmis » qui vivent obligatoirement avec une (ou
quelques) espece(s) de fourmi(s) spécialiste(s), dites « fourmis a plante ». La spécificité et la fidélité
de ces interactions reposent sur des spécialisations importantes, a la fois chez la plante et chez les
fourmis. Du c6té des plantes, la production de structures creuses ou domaties (du latin domus,
maison) permettant le logement des sociétés de fourmis est un caractére fondamental.

Si les myrmécophytes néotropicaux sont généralement des arbres ou arbustes, le terme de
myrmécophyte est souvent étendu a des épiphytes qui hébergent des fourmis arboricoles dans des
structures préformées sans qu’il y ait véritable spécificité. Ces plantes que on peut également
qualifier, de facon plus générique, de « myrmécophiles » (« qui aiment les fourmis ») se rencontrent
chez les Orchidaceae et les Bromeliaceae. L’Orchidaceae Mymmecophila christinae des zones cotieres du
Yucatan (Mexique) possede des pseudobulbes creux qui peuvent servir de domaties permanentes a
plusieurs especes de fourmis telles que Crematogaster brevispinosa, Camponotus spp. et de domaties
saisonnieres a Ectatomma tuberculatum (Rico-Gray 1989b). Rico-Gray e al. (1989) ont montré
expérimentalement, a 'aide de marqueurs radio-actifs, que les excréments et détritus des fourmis
nourrissaient la plante par myrmécotrophie. Les Bromeliaceae épiphytes des genres Tillandsia ou
Aechmea peuvent également abriter de nombreuses especes de fourmis arboricoles (Benzing 1970,
Dejean et al. 1995, Chew e al. 2010, Feitosa et al. 2012). Chez Aechmea bracteata, lorsqu’un individu
produit son inflorescence, la feuille centrale délimite, autour de la hampe florale, une loge en forme
d’amphore parfaitement étanche et qui héberge quasi systématiquement des fourmis. Les A. bracteata
se multiplient par bouturage sur un rhizome et forment des groupes d’individus d’ages différents.
Lorsqu’une infrutescence commence a se dessécher, les fourmis résidentes de la loge centrale la
désertent pour occuper celle entourant une jeune inflorescence produite par un individu voisin.
Dans le Quintana Roo au Mexique, les loges d’A. bracteata accueillent essentiellement Dolichoderus
bispinosus et Neoponera villosa (Dejean ef al. 1995; Hénaut ez al. 2014).

Pour ce qui est des arbres et arbustes myrmécophytes habités par de véritables « fourmis a plante »,
les domaties sont localisées selon les cas, au niveau du tronc, du pétiole, des stipules ou du limbe des
feuilles, ce qui implique des modifications morpho-anatomiques importantes. En plus du logement,
les myrmécophytes peuvent également fournir des aliments aux fourmis, qu’il s’agisse de nectar
extrafloral et/ou de « corps noutticiers » qui couvtrent tout ou partie des besoins de la colonie. Les
fourmis a plante constituent un groupe particulier de fourmis arboricoles inféodées a une (ou parfois
quelques) espece(s) de myrmécophyte(s), ce qui suppose la capacité des reines fondatrices a
reconnaitre la plante hote. Peu de travaux ont été réalisés jusqu'a présent sur ces facteurs de
reconnaissance, mais il semble que des substances volatiles soient impliquées. Une fois la
colonisation du myrmécophyte réalisée, la survie de l'association est dictée par la survie des
partenaires. Si les fourmis bénéficient de nourriture fournie par la plante, elles n'en demeurent pas
moins prédatrices. Les proies capturées fournissent une source principale ou complémentaire d'azote
aux fourmis qui, en exercant leur prédation sur le feuillage de leur plante hote, contribuent a sa
protection contre les insectes défoliateurs. Par ailleurs, les fourmis a plante sont souvent capables de
percevoir les blessures infligées par des herbivores a leurs plantes hotes (sans doute via I’émission de



composés organiques volatils) et d’y répondre par le recrutement de congénéres au niveau de la zone
endommagée. De méme, les fourmis a plantes protégent souvent leur myrmécophyte contre les
lianes grimpantes (Janzen 1967) ou les plantes compétitrices (voir 6.4). Au-dela de ce role de
protection, les fourmis a plante qui sont souvent nourries par leur myrmécophyte (nectaires),
nourrissent ce dernier par myrmécotrophie en déposant leurs excréments et/ou des déchets divers
(restes de proies, etc.) dans des domaties pourvues de trichomes absorbants. C’est le cas par exemple
chez deux Melastomataceae, Tococa guianensis habité par des Agzteca et Maieta guianensis habité par des
Pheidole (Cabrera & Jaffe 1994; Solano & Dejean 2004).

Les sous-bois néotropicaux comptent de nombreuses especes d’arbustes myrmécophytes
notamment dans la famille des Melastomataceae (voir 9.2). Le cas de certains Piper (famille des
Piperaceae) associés a des Pheidole est également remarquable. Au Costa-Rica Piper cenocladinm
héberge des Pheidole bicornis dans des domaties pétiolaires qui sont pourvues sur leur paroi interne de
corpuscules perlés (« pearl bodies») qui fournissent une alimentation compléte aux fourmis
(comprenant des glucides, des protéines et des lipides) mais qui ne s’activent qu’en présence de ces
derniéres (Risch ¢ Rickson 1981).

Les arbres et arbustes myrmécophytes de lumicre les plus fréquents sous les Néotropiques
appartiennent aux genres achellia (famille des Fabaceae, Mimosoideae) et Cecrgpia (Cecropiaceae ;
classé dans les Urticaceae par ’'Herbarium de la Universidad Nacional, Bogota).

Les Vachellia (anciennement classés dans le genre Acacia) sont des arbres ou arbustes dont les
domaties constituées d’épines renflées et creuses hébergent des Pseudonzyrmex du groupe ferrugineus
(Heil ez al. 2005, 2009; Orona-Tamayo ¢> Heil 2013). Les feuilles des achellia sont pourvues de
nectaires extrafloraux qui fournissent des sucres aux Pseudomyrmex et, a Pextrémité des folioles de
leurs feuilles composées, des corps noutriciers appelés « corps de Belt » (voir encadré 1) riches en
protéines et en lipides.

Les Cecropia sont des arbres de zone pionniére a croissance tres rapide dont le tronc et les branches
creux constituent une succession de loges hébergeant des fourmis qui la plupart du temps
appartiennent au genre Azteca (avec quelques cas d’association avec la Formicinae Camponotus balzani
et des Ponerinae comme Neoponera fisheri et N. luteola; Bonato et al. 2003 ; Mackay & Mackay 2010).
La base des pétioles des grandes feuilles des Cerropia myrmécophytes est pourvue d’une structure
appelée trichilium ou sont produits des corps nourriciers appelés « corps de Miller » (voir encadré
1), riches en glycogene, protéines et lipides (Rickson 1971). Certains Cecropia présentent également
sur la face inférieure de leurs feuilles des corpuscules perlés, riches en lipides et protéines. La
protection effective des Cecrgpia contre les herbivores a été démontrée de fagon élégante pour ce qui
concerne Cecropia peltata. Ce Cecropia perd son association avec les fourmis, au nord de son extension
géographique, la ou la pression d’herbivorie due aux Attini champignonnistes coupeuses de feuilles
diminue (Janzen 1973 ; Rickson 1977).

La découverte des myrmécophytes

La compréhension des mutualismes plantes-fourmis doit beaucoup a des observations et travaux
réalisés en Amérique tropicale. On attribue les premicéres mentions écrites de lexistence de
myrmécophytes a Marcgravius qui en 1648 signale la présence de fourmis dans les branches de
cecropias au Brésil et a Francisco Hernandez qui en 1651 au Mexique décrit le « Huitzmaxalli »
(Pacacia VVachellia cornigera) dont il pense que les épines «engendrent » des fourmis (Jolivet 1996).

Mais les premiers a saisir la nature des relations entre plantes et fourmis et leur intérét pour la
compréhension des processus évolutifs sont des naturalistes voyageurs du XIXéme siécle qui se
situent dans la lignée de Darwin. En 1874 dans « The Naturalist in Nicaragua », 'anglais Thomas
Belt comprend que les Pseudomyrmex des acacias ont un role défensif et que la plante leur fournit gite
et nourriture (Belt 1874). Il décrit les nectaires extra-floraux et les corps nourriciers qui porteront
ensuite son nom. Un peu plus tard au Brésil, 'immigrant allemand Fritz Miller décrit le méme type
d’association entre les Cecropia et les fourmis Agteca qui les habitent et qui s’alimentent de corps
nourriciers désormais appelés « corps de Muller » (Miller 1876). Ce n’est qu’en 1967 au Costa-Rica




que Daniel Janzen démontrera de facon expérimentale qu’il existe un mutualisme obligatoire entre
les Pseudomyrmex et les acacias : débarrassés de leurs fourmis, ces derniers subissent d’important
dégats de la part des folivores et se font envahir par des lianes (Janzen 1967).

6.4. Les « Jardins du diable », (« Chacros del diablo »)

Dans 'ouest amazonien, alors que la forét est caractérisée par une importante diversité végétale, sur
certaines formations surnommées «jardins du diable » par les indiens Yasunis (« chacros del
diablo » ; également « supay chacras ») ne poussent que des myrmécophytes appartenant a une seule
voir deux especes parmi les suivantes : Clidemia heterophylla, Tococa guianensis (Melastomataceae), Cordia
nodosa (Boraginaceae) et Duroia hirsuta (Rubiaceae). En Equateur et au Pérou, des Mymnelachista qui
habitent les poches foliaires des Tococa et Clidemia détruisent la végétation environnante en mordant
les nervures des feuilles (Morawetz ef al. 1992; Renner & Ricklefs 1998). Au Pérou, les Myrmelachista
schumanni, qui habitent les tiges creuses de Duroia hirsuta détruisent systématiquement, a ’aide d’acide
formique, toutes les plantules a proximité de leur plante-hoéte, laissant ainsi le terrain au bénéfice
exclusif de ces derniéres. Néanmoins ceci a un cout : la pression d’herbivorie est plus forte sur les
jardins du diable qu’en dehors, sans doute en raison de la concentration de ressources que
représentent localement les placettes de Duroia (Frederickson & Gordon 2007). Néanmoins, selon
des travaux récent réalisé dans le parc de Yasuni en Equateur, les D. hirsuta habités par des M.
schumanni et situés dans les ilots monospécifiques poussent deux fois plus vite que les pieds isolés
sous la canopée (Baez 2010).

Enfin, tout récemment en Guyane Francaise, Salaz-Lopez ¢f a/. (2016) ont découvert des jardins du
diable a Cordia nodosa habités par une Myrmelachista non encore identifiée, a plus de 2000 km de leur
aire de répartition équatorienne et péruvienne.

7. Les fourmis, agents de dispersion des diaspores

Chez les plantes, étres sessiles, des vecteurs de dispersion des diaspores sont nécessaires a un bon
brassage des genes au sein des populations et a un bon recrutement des plantules. Si les plantes se
contentent parfois de vecteurs physiques (vent, eau), le pollen et les graines sont trés souvent
dispersés par des animaux pollinisateurs ou disséminateurs.

Les fourmis qui sont rarement pollinisatrices, sont pour certaines d’entre elles d’excellentes
disséminatrices.

7.1. Les fourmis et la pollinisation

Comparativement a d’autres Hyménopteres, excellents pollinisateurs, comme les Apoidae, les
fourmis sont apteres (et se déplacent donc sur de plus courtes distances) et présentent un corps
beaucoup moins poilu (moins apte donc a capter les grains de pollen). Par ailleurs, les fourmis
sécretent au niveau de leur glande métapleurale des antibiotiques qui perturbent 'émission du tube
pollinique (Hull & Beattie 1988). Pour ces raisons, les fourmis sont généralement de mauvais agents
pollinisateurs.

Les pollinisateurs sont généralement attirés sur les fleurs par la présence de nectaires floraux : les
grains de pollen s’accrochent au pollinisateur pendant qu’il collecte le nectar. De nombreuses plantes
présentent des dispositifs pour interdire I'accés de ces nectaires aux fourmis, mauvaises
pollinisatrices, comme par exemple des rangées de poils ou des surfaces collantes qui servent de
barrieres et qui sont sans effet sur des bons pollinisateurs volants comme les abeilles.

7.2. Les fourmis et la dispersion des graines

De la méme fagon que les nectaires floraux attirent des insectes qui seront les vecteurs du transport
a distance du pollen, les graines de nombreuses plantes sont pourvues d’un appendice appelé
¢lafosome qui est tres attractif pour les fourmis. Comme le souligne ’étymologie du terme (elazos,
huile et soma, corps), les élaiosomes sont généralement riches en composés lipidiques ce qui attire



souvent des fourmis prédatrices qui ainsi participent a la dispersion des graines. Les fourmis qui
récoltent les graines a la source, les transportent jusqu’a leur nid, y consomment les élaiosomes puis
rejettent les graines a Pextérieur. A issue de ce processus, les graines ont été transportées a distance
de leur lieu de production : il s’agit ici de myrmécochorie active. Les élaiosomes qui ne jouent aucun
role dans la germination (@ contrario dans certains cas la graine germe mieux en leur absence) existent,
avec des origines anatomiques variées, chez plus de 80 familles de plantes réparties sur tous les
continents (hors Antarctique).

8. Les jardins de fourmis

La présence de nids de fourmis dans le complexe racinaire de plantes épiphytes est courante (voir
2.2). Cependant, dans la plupart des cas, il ne s'agit pas de jardins de fourmis. Nous avons défini ces
structures comme des associations fourmis-épiphytes, initiées par des fourmis et résultant de
l'incorporation par ces dernicres de graines de certaines especes épiphytes dans les parois de leur nid
riche en humus (Corbara & Dejean 1996, Corbara ef al. 1999, Orivel & Leroy 2011). A ce jour le
processus a uniquement été décrit en détails chez la Ponerinae Neoponera goeldii en Guyane Frangaise.
Plusieurs reines fondatrices (fondation dite pléométrotique) choisissent un arbuste de pleine lumicre,
y construisent un petit nid en « carton » riche en humus assez peu résistant et incorporent dans les
parois de celui-ci des graines appartenant a quelques especes d’épiphytes. Ces graines germent
rapidement, produisent en abondance des racines qui envahissent et renforcent les parois du nid
qu’elles arriment a la branche support. Alors que les effectifs de leur société s’accroissent, les
ouvrieres continuent d’approvisionner régulicrement le nid-jardin en matiére organique et en graines
(Delabie 1991 ; Corbara & Dejean 1996 ; Orivel ez al. 1998).

D’autres travaux ont montré que les fourmis récoltent spécifiquement les graines de ces épiphytes
car celles-ci sont particulicrement attractives. Outre un élaiosome, certaines graines présentent en
surface des substances volatiles que I'on retrouve dans les composés glandulaires des fourmis tels
que le methyl 6-methylsalicylate (6-MMS) (Seidel e# a/. 1990; Youngsteadt ez 2/ 2009) connu comme
phéromone de piste chez d’autres especes. Les partenaires, fourmis et épiphytes, tirent avantage de
leur association: les plantes bénéficient de disséminateurs performants pour leurs graines et de
protecteurs efficaces vis-a-vis des herbivores. Les fourmis acquicrent un site de nidification dont la
durée de vie dépasse celle de toute structure qu'elles pourraient construire seules ou trouver
préformée sur des arbres pionniers.

Les especes de fourmis initiatrices de jardins sont en nombre trés limité, tout comme les plantes
qu'ils hébergent. Parmi ces dernicres, on trouve surtout des Araceae (Anthurium et Philodendron), des
Bromeliaceae (Aechmea), des Gesneriacee (Codonanthe) et Piperaceae (Peperomia); parfois des Moraceae
(Ficus) et des Solanaceae (Markea).

Les jardins de fourmis: une polémique historique

Le débat sur la nature des jardins de fourmis a duré prés d’un siecle. Le naturaliste allemand Ernst
Ule est le premier a avoir décrit de telles associations au Brésil et a les avoir nommées « jardins de
fourmis » (« Ameisengarten » en allemand) (Ule 1901). Pour Ule, les fourmis sont les premicres
arrivantes, a l'origine de l'installation des épiphytes d'ou cette appellation tres significative. Le grand
spécialiste de fourmis du début du XXeéme siecle, William Morton Wheeler ne croyait pas a ce
scénario, considérant que les fourmis ne pouvaient arriver que secondairement (Wheeler 1921). Ce
n'est que dans les années 1980/90 que la validité de ’hypothése de Ule a été démontrée de fagon
définitive (Davidson 1988; Corbara & Dejean 1996; Orivel et al., 1998).

En Guyane Francaise, outre Negponera goeldii, trois especes de fourmis sont impliquées dans la genése
de jatdins, Odontomachus mayi et Camponotus femoratus/ Crematogaster levior qui vivent ensemble en
parabiose. Sur les jardins qui hébergent la Bromeliaceae a réservoir Aechmea mertensiz, selon les
fourmis qui initient ’association, N. goe/dii ou la parabiose C. femoratus/ C.levior, la morphologie et la
physiologie de la plante seront modifiées ; de la méme fagon, la structure spécifique et fonctionnelle




des réseaux trophiques d’organismes aquatiques présents dans les réservoirs d’eau de la bromeliacée
sera différente, eux-mémes modifiant en cascade la nutrition de la plante (Céréghino ef al 2010,
2011; Leroy e al. 2009a, 2009b, 2012, 2013).

9. Adaptations des fourmis a la vie arboricole

Qu’elles soient diffuses ou étroites, les interactions entre fourmis et plantes se traduisent chez ces
derniéres par lexistence de structures (nectaires extra-floraux, domaties, élaiosomes, etc.) qui
résultent de processus co-évolutifs. Ces derniers sont également responsables de nombreuses
adaptations morphologiques et comportementales chez les fourmis qui menent une vie arboricole.

9.1. Adaptations morphologiques et physiologiques

Les importantes variations climatiques journalicres (de température et d’humidité) enregistrées au
niveau de la canopée foresticre impliquent des mécanismes de résistance de la part des fourmis
arboricoles. L’architecture des nids arboricoles ne permet généralement pas de tamponner ces
conditions climatiques extrémes, contrairement aux nids terricoles qui permettent de maintenir une
amplitude thermique plus ou moins constante et un gradient d'humidité favorable. Ainsi les fourmis
arboricoles résistent plus longtemps a la dessiccation que les fourmis du sol, et ce indépendamment
de leur taille, grace a des substances cuticulaires lipidiques qui limitent l'évaporation (Hood &
Tschinkel 1990). Les fourmis arboricoles sont par ailleurs pourvues de griffes et d’aréoles aux
Pextrémités de leurs pattes ce qui leur permet de s’agripper solidement aux feuilles.

Chez de nombreuses especes, la possession d'un venin ayant des effets paralysants rapides peut
également se concevoir comme une adaptation au milieu arboricole (Orivel & Dejean 2010). La
possession d'un venin induisant une paralysie forte et rapide permet d'immobiliser des proies qui, si
elles échappaient, seraient définitivement perdues. Une telle tendance existe de la méme fagon chez
les araignées arboricoles ne construisant pas de toiles-pieges, et qui se retrouvent face aux mémes
contraintes pour la capture de proies.

Enfin, 'importance de l'azote comme facteur limitant le développement des fourmis arboricoles
induit une préférence de celles-ci, lorsqu'elles en ont le choix, pour les sources de nourriture
protéique. La limitation par l'azote implique aussi une limitation des investissements dans des
structures anatomiques riches en protéines. On observe ainsi chez les sous-familles de fourmis ayant
une forte proportion d'especes strictement arboricoles (Formicinae, Dolichoderinae et Myrmiciniae),
une réduction de I'épaisseur de la cuticule et la production de venins non-protéiques. C'est aussi
parmi ces fourmis que se retrouvent la majorité des especes dites dominantes territoriales.

9.2. Adaptations comportementales

En réponse a l'imprévisibilité des proies dans la canopée et a leurs capacités a s'échapper en se
laissant tomber, en sautant ou en s’envolant, les fourmis arboricoles ont développé des stratégies de
prédation particulicres, basées sur la chasse en groupe a l'affat. Lorsque la proie est détectée puis
saisie par une fourmi, d’autres ouvriéres, recrutées par I'émission d'une phéromone ou bien par les
vibrations engendrées par la capture, vont elles-mémes saisir la proie et contribuer a I'écarteler. Chez
les especes dont les ouvricres sont de petite taille, le venin est utilisé, alors que chez les autres
Pécartelement de la proie suffit a la maitriser et a la tuer. Cette technique permet de maximiser les
chances de succes, les ouvricres coordonnant leur activité et se postant aux endroits les plus propices
pour capturer des proies bien plus grosses qu'elles.

Les Agteca lanuginosa du Brésil, qui chassent ainsi par affat collectif et écartelement des proies,
viennent a bout des plus grandes d’entre elles en formant des « chaines de traction » constituées de
plusieurs ouvriéres se tenant les unes aux autres et tirant conjointement dans la méme direction
(Morais 1994).

En Guyane Frangaise, les Agteca andreae se disposent par milliers, cote a cote, espacées d’'un a deux
millimetres, le long de la bordure, sur la face inférieure des feuilles de leur Cecrgpia hote. Des qu’une
proie se pose a proximité, les ouvricres les plus proches se précipitent sur la proie et la trainent



rapidement vers le bord. La proie ramenée sur la face inférieure de la feuille, y est écartelée. Les A.
andreae capturent ainsi des proies pouvant atteindre le poids de 13350 ouvrieres, en raison de '« effet
Velcro » réalisés par les griffes des ouvricres sur la microstructure duveteuse de la surface foliaire
(Dejean ez al. 2010).

Les Allomerus decemarticulatns qui vivent en association avec le myrmécophyte de sous-bois Hirtella
physophora ne se contentent pas de capturer des proies sur le feuillage par écartélement. Leurs
ouvrieres construisent a la surface des branches de leur arbuste support une structure qui sert de
piege et qui leur permet de capturer de grandes proies. Pour construire ce picge, les A. decemarticulatus
utilisent les trichomes de la plante qu’elles découpent et organisent pour former une galerie le long
des tiges. Cette galerie est recouverte par les fourmis de matériaux divers dont les restes de proies
(cuticules...) que leurs larves ne peuvent consommer. Le piege est solidifié par la croissance des
filaments d’un champignon ascomycéte appartenant a 'ordre des Chaetothyriales qui se nourrit de
ces restes de proie et qui redistribue des nutriments a la plante. I’association est donc tripartite :
myrmécophyte-fourmi-champignon (Dejean ez a/. 2005, Leroy et al. 2011). Une association similaire
moins étudiée, impliquant le myrmécophyte Cordia nodosa et la fourmi Allomerus octoarticulatus et la
construction d’un pic¢ge par cette denicre, a également été mise en évidence en Guyane Frangaise.

En raison de la structure du milieu arboricole et de 1'absence d'ailes chez les ouvriéres de fourmis,
toute chute peut étre fortement préjudiciable aux ouvrieres. Les risques de prédation et l'absence de
marquages territoriaux au sol réduisent fortement la probabilité de retrouver leur colonie. Certaines
fourmis arboricoles ont développé une technique de vol plané qui, en cas de chute, leur permet de
regagner leur arbre d'origine avec une forte probabilité. I s’agit d’une descente dirigée durant
laquelle les fourmis utilisent essentiellement leurs pattes (avant ou arricre selon les genres) pour se
diriger vers le tronc. Ce comportement s'est développé chez certaines espéces diurnes, dotées d'une
bonne vision et chez lesquelles chaque individu est un investissement relativement couteux pour la
colonie (Yanoviak ez al. 2011).

Conclusion

En raison nottament de sa géographie fort variée, ’Amérique tropicale présente une exceptionelle
biodiversité que ne démentent pas les données concernant les plantes a fleur et celles relatives aux
fourmis. Suite a des millions d’années de co-évolution entre fourmis et plantes a fleurs, le continent
sud-américain et ’Amérique centrale présentent des scénarios trés originaux de mutualismes entre
ces ¢tres vivants qui, pour reprendre les termes de Charles Darwin sont « fort éloignés les uns les antres
dans [échelle de la nature » Les néotropiques ont toujours été et seront encore un terrain d’investigation
privilégié pour ce qui concerne Iétude des relations plantes-fourmis. De nouvelles modalités de ces
relations restent sans doute a y découvrir, en particulier dans certaines régions jusqu’alors peu
prospectées
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English Summary

Ant-plant relationships in the Neotropics

Ants (Formicidae) and flowering plants (Angiospermae) which both highly diversified during the Cretaceous, are joinly
involved in a great number of interactions among which original mutualisms. As autogenic ecosystem engineers, plants provide a
diversity of habitats to ants which, as allogenic ecosystem engineers are able to modify soil properties which in turn affect plants.
However, the most remarquable positive or negative interactions between plants and ants are those they have established directly as
well as indirectly (Ze. through other living beings). These interactions are for a great part the results of co-evolutive processes linked to
the «functionnal ecological complementarities » existing between sessile and autotrophic organisms (the plants) and mobile and
heterotrophic ones (the animals). Moreover, the superorganismic dimension of the ants societies have led to totally original co-
evolutive scenarios without any known equivalent within non-social insects. Ants may feed on plants directly (e.g. on fruits) as well as
indirectly (e.g. on leaves via the association with fungi ; on sap via honeydew excreted by hemipterans). Indirect trophic interactions
have led to original behaviours associated with fungus cultivation in Attini or to trophobiosis in numerous ant species. Arboricolous
ants not only feed on honeydew but also on different nectars secreted by extra-floral nectaries that witness a non-specific diffuse ant-
plant co-evolution ; thus the ants have gained access to an important sources of glucidic energy and in turn the plants have benefited a
protection against herbivores from patrolling ants. When it comes to nitrogen needs, trophic interactions between plants and ants are
sometimes « reversed», in some carnivorous plants or when ants provide the plants with detritus (myrmecotrophy). Moreover, some
co-evolutive scenarii have resulted in specific « ant plants » (myrmecophytes)-« plant ants » interactions. In such associations, plant
ants are sheltered in preformed vegetal structures (domatias) that characterize mymecophytes, the latter providing the ants with extra-
floral nectar and sometimes food bodies. The ant plants generally gain a high level of protection from their resident ants and
sometimes benefits myrmecotrophy. As sessile organisms plants may rely on ants for their protection against herbivores, an other
evolutive consequence of plant immobility being they often rely on external vectors for the dispersion of their pollen grains and seeds.
Ants are seldom pollinators (myrmecogamy) ; on the contrary, many species of ants are excellent seed dispersers (myrmecochory). In
the latter case, the co-evolution between ants and plants sometimes resulted in the presence of specialized structures (elaiosomes) on
the seeds, aiming at attracting ants. A limited number of arboricolous ant species specifically attracted by the seeds of a few epiphytic
plants sew them in the walls of their arboricolous nests therefore initiating ant-gardens. The co-evolution between ants and plants not
only modified the anatomy and physiology (e.g. domatias, absorbing trichomes, extra-floral nectaries, food bodies) of plants but also
the morphology (e.g. legs, cuticle), physiology (venoms) and the behaviour (predation techniques, gliding flight) of arboricolous ants.



