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Introduction

Les parasites exercent sur leurs hôtes des effets négatifs aussi bien au niveau indi-
viduel que populationnel. À ce titre, ils peuvent être utilisés pour lutter contre des 
hôtes nuisibles à l’homme ou à ses activités. C’est sur ce principe que reposent les 
méthodes de lutte biologique contre des ravageurs de culture. Ces méthodes sont 
définies globalement comme l’utilisation d’organismes vivants (appelés auxiliai-
res) pour empêcher ou réduire les pertes ou dommages causés par des organismes 
nuisibles. Plus d’une centaine d’espèces d’auxiliaires sont utilisées dans le monde 
mais la très grande majorité est représentée par des insectes parasitoïdes. L’objec-
tif de ce Chapitre est de présenter cette forme de parasitisme, en insistant sur sa 
formidable diversité écologique, et les conséquences de ce mode de vie particulier 
sur la dynamique des populations de ces espèces et celles de leurs hôtes. Après 
une présentation générale des parasitoïdes, nous verrons comment leurs caracté-
ristiques écologiques et dynamiques peuvent être exploitées afin de réguler des 
populations d’organismes nuisibles, et quelles sont actuellement les récentes avan-
cées susceptibles d’améliorer le succès des programmes de lutte biologique contre 
des ravageurs de culture. Nous conclurons enfin sur la richesse des questions 
posées par cette forme de parasitisme en terme d’écologie évolutive et sur les 
applications agronomiques qui en découlent.
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1.	 Caractéristiques	écologiques		
des	parasitoïdes

1.1	 Généralités

Les parasitoïdes sont des organismes dont les larves se développent aux dépens 
d’un seul hôte (Godfray, 1994). À ce titre, ils représentent un mode de vie inter-
médiaire entre les prédateurs et les parasites puisque l’hôte est, à de rares excep-
tions près, systématiquement tué et qu’il existe une dépendance physiologique 
étroite entre le parasitoïde et son hôte (Toft et coll., 1991). L’adulte est générale-
ment libre et mobile. Selon les estimations, les parasitoïdes représenteraient entre 
8 % et 20 % des espèces d’insectes décrites à ce jour, la majorité des parasitoïdes 
appartenant soit à l’ordre des hyménoptères (environ 50 000 espèces décrites), soit 
à l’ordre des diptères (environ 16 000 espèces connues) (Feener et Brown, 1997). 
De façon plus anecdotique, des parasitoïdes sont également signalés chez les 
coléoptères, les lépidoptères, les trichoptères, les neuroptères et les strepsiptères 
(Quicke, 1997). D’un point de vue évolutif, l’apparition de ce mode de vie s’est 
déroulée différemment dans les deux principaux ordres. En effet, alors que la 
transition vers le « parasitoïdisme » ne s’est produite semble-t-il qu’une seule fois 
chez les hyménoptères, probablement à partir d’un ancêtre mycophage inféodé 
au bois mort, cette transition a eu probablement lieu de nombreuses fois chez les 
diptères, sans doute à partir d’ancêtres saprophages ou prédateurs (Eggleton et 
Belshaw, 1992). Ces origines évolutives différentes expliquent une partie des dif-
férences biologiques entre les espèces mais d’autres facteurs, notamment écologi-
ques, doivent également être pris en considération pour expliquer les phénomè-
nes de spéciation et de diversification observés, par exemple, chez les 
hyménoptères.

1.2	 Spectre	d’hôtes

Les parasitoïdes infestent principalement d’autres insectes. Cependant, certaines 
espèces sont capables de parasiter d’autres arthropodes, voire des représentants 
d’autres phylums, notamment des plathelminthes, des annélides, des mollusques 
et même certains chordés (Feener et Brown, 1997). Certains de ces hôtes sont 
parfois eux-mêmes des parasitoïdes et on parle alors d’hyperparasitisme. Le stade 
parasité est variable d’une espèce à l’autre ce qui permet, lorsqu’il s’agit de parasi-
toïdes d’insectes, de définir globalement des parasitoïdes d’œufs, de larves, de 
pupes, voire dans quelques cas d’adultes. Dans certains cas, le parasitisme peut 
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avoir lieu au stade d’œuf mais avec un développement du parasitoïde suffisam-
ment lent ou différé pour s’achever beaucoup plus tardivement lorsque l’hôte a 
atteint un stade larvaire (parasitoïdes ovo-larvaires) ou le stade pupe (parasitoïdes 
ovo-pupaux). Certaines espèces sont également capables de parasiter différents 
stades : œuf et larve, ou larve et adulte. Le nombre d’espèces susceptibles d’être 
infestées avec succès varie considérablement d’une espèce à l’autre. Par exemple, 
certains tachinides sont hautement généralistes (ou polyphages) et peuvent para-
siter plusieurs dizaines d’espèces hôtes dans des familles différentes (Stireman et 
coll., 2006). De nombreuses espèces sont en revanche spécialisées sur une ou 
quelques espèces hôtes seulement.

Les facteurs déterminant le spectre d’hôtes sont multiples (Godfray, 1994 ; Stire-
man et coll., 2006). Les diptères parasitoïdes sont ainsi, dans l’ensemble, plus 
généralistes que les hyménoptères, laissant suggérer que certaines contraintes ou 
préadaptations phylogénétiques déterminent en partie le niveau de polyphagie. 
La taxonomie des hôtes potentiels est également un facteur déterminant, dans la 
mesure où un parasitoïde peut probablement plus facilement exploiter un nouvel 
hôte ayant une physiologie et des mécanismes de défense proches de ceux de son 
hôte d’origine. De même, les parasitoïdes sont plus susceptibles de parasiter des 
hôtes partageant des exigences écologiques proches. Loin d’être une caractéristi-
que figée, le spectre d’hôtes d’une espèce parasitoïde peut donc évoluer au cours 
du temps, ou localement, suite à des contraintes particulières. Contrairement à 
d’autres organismes (Fox et Morrow, 1981 ; Jaenike, 1990 ; Nosil, 2002), l’étude 
des phénomènes de spécialisation écologique ou de la variabilité intraspécifique 
des spectres d’hôtes des parasitoïdes est encore peu documentée.

1.3	 Déterminisme	du	sexe

Le sexe chez les parasitoïdes est principalement déterminé par trois systèmes : 
1) la diplo-diploïdie ; 2) l’haplo-diploïdie ; ou encore 3) la parthénogenèse thély-
toque (Normak, 2003). La diplo-diploïdie est le système principal chez les diptè-
res parasitoïdes et correspond à ce qui est observé, par exemple, chez les mammi-
fères. Chaque individu est issu d’un ovocyte fécondé et hérite d’une partie des 
génomes maternel et paternel, le sexe étant alors déterminé par la combinaison 
des chromosomes sexuels. Chez la plupart des hyménoptères parasitoïdes, c’est en 
revanche le système haplo-diploïde qui prédomine. Les femelles sont issues 
d’ovocytes normalement fécondés tandis que les mâles fertiles proviennent d’ovo-
cytes non fécondés et sont par conséquent haploïdes avec un patrimoine généti-
que uniquement d’origine maternelle. Une conséquence de ce mode de reproduc-
tion est la possibilité, pour les femelles fécondées, de « choisir » la proportion des 
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sexes dans leur descendance en fécondant ou non les œufs qu’elles pondent 
(cf. §2.1.e). De nombreux cas de parthénogenèse thélytoque (ou thélytoquie) 
sont également observés. Dans ce cas, seules des femelles sont présentes et se 
reproduisent de manière asexuée sans nécessité de s’accoupler. La diploïdie chez 
les femelles est alors restaurée par des mécanismes variés aboutissant à une repro-
duction de type clonale. La thélytoquie peut parfois être induite chez une espèce 
par des agents symbiotiques (cf. Encadré 8-3). Enfin, chez certaines espèces, des 
lignées à reproduction sexuée et asexuée peuvent coexister (Amat et coll., 2006). 
Loin d’être anecdotique, la connaissance du déterminisme du sexe est capitale 
pour comprendre non seulement l’évolution et l’écologie des parasitoïdes, mais 
également pour optimiser leur utilisation en tant qu’auxiliaires de lutte biologi-
que contre des ravageurs de culture.

1.4	 Autres	traits	d’histoire	de	vie

Selon les espèces, les stades immatures (œufs, larves) des parasitoïdes peuvent se 
développer soit à l’intérieur, soit à l’extérieur de leurs hôtes : on parle alors d’endo- 
ou d’ectoparasitoïdes, respectivement. La possibilité de se développer ou non en 
présence d’un ou plusieurs congénères aux dépens d’un même hôte conduit à 
faire la distinction entre parasitoïdes solitaires ou grégaires. Cette distinction doit 
toutefois être prise avec précaution, certaines espèces pouvant se développer d’une 
façon ou d’une autre selon les caractéristiques (espèce, taille, qualité) de leur 
hôte.
La durée relative de l’interaction entre l’hôte et le parasitoïde est également 
importante et l’on distingue ainsi les espèces idiobiontes qui tuent et exploitent 
rapidement leurs hôtes, des espèces koïnobiontes qui permettent à leur hôte de 
continuer plus ou moins normalement leur développement avant de succomber 
sous l’effet du développement parasitaire (Askew et Shaw, 1986).
Chez l’adulte parasitoïde, la disponibilité des œufs varie également de façon très 
nette, certaines espèces disposant de la totalité de leurs œufs matures dès l’émer-
gence de la femelle (espèces pro-ovogéniques) tandis que d’autres produisent des 
nouveaux œufs tout au long de leur vie (espèces syn-ovogéniques). En fait, la dis-
tinction est probablement beaucoup moins nette et il semble exister en pratique 
un continuum entre ces deux stratégies extrêmes ( Jervis et coll., 2001).
L’importance et les modalités de la nutrition des adultes parasitoïdes sont égale-
ment très variables. En effet, si de nombreuses espèces ont une alimentation nulle 
ou limitée à des substances sucrées (miellat, nectar, etc.) (Wäckers, 2003), d’autres 
pratiquent le « host-feeding » en consommant une partie de l’hémolymphe ou des 
tissus de l’hôte susceptible d’être parasité ( Jervis et Kidd, 1986). Cet apport nutri-
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tif se révèle déterminant pour prolonger la vie du parasitoïde, ou pour produire 
des œufs. Cette activité de nutrition du parasitoïde peut conduire ou non à la 
mort de l’hôte. Les modalités de ce comportement, présent chez près de 
17 familles d’hyménoptères ainsi que chez certains diptères, peuvent affecter pro-
fondément la dynamique de l’interaction hôte-parasitoïde (Heimpel et Collier, 
1996).

1.5	 Covariation	entre	traits	d’histoire	de	vie

Face à la diversité des parasitoïdes, un des objectifs de l’écologie évolutive est de 
comprendre l’existence éventuelle de covariations des caractères rapidement pré-
sentés ci-dessus (Godfray, 1994 ; Mayhew et Blackburn, 1999 ; Jervis et coll., 
2001). Globalement, ces études mettent en évidence une dichotomie entre d’une 
part des endoparasitoïdes koïnobiontes plutôt pro-ovogéniques et spécialisés sur 
un nombre restreint d’hôtes et, d’autre part, des ectoparasitoïdes idiobiontes syn-
ovogéniques pratiquant le host-feeding et plutôt généralistes. Cependant, les 
causes de ces associations entre caractères restent encore largement débattues. 
Par exemple, H.C.J. Godfray (1994) recense un ensemble de pressions de sélec-
tion pouvant orienter vers l’une ou l’autre des deux stratégies. De plus, les 
contraintes phylogénétiques limitent probablement dans certaines lignées de 
parasitoïdes les possibilités de transition (par exemple, de l’ecto- vers l’endopara-
sitisme) par manque de préadaptations. Enfin, il est nécessaire de garder en 
mémoire que les covariations entre caractères, précédemment évoquées, souffrent 
de très nombreuses exceptions.

2.	 Les	différentes	étapes	du	parasitisme

Pour qu’un parasitoïde réussisse son infestation et son développement, il est com-
munément admis que plusieurs étapes chronologiques doivent être franchies avec 
succès (Doutt, 1959 ; Vinson, 1975, 1976). Ces différentes étapes sont représen-
tées schématiquement sur la Figure 8-1. Elles correspondent à deux grandes par-
ties du cycle de vie de ces insectes. La première correspond à la perception, par 
une femelle, d’une série de stimuli qui vont lui permettre de réduire progressive-
ment son aire de recherche pour aboutir à la découverte d’un hôte et à son accep-
tation en tant que site de ponte (on parle alors d’oviposition). Les étapes de cette 
première phase sont qualifiées de pré-ovipositionnelles et dépendent du compor-
tement des femelles adultes (Vinson, 1981). La seconde partie, qui concerne les 
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stades immatures se développant dans l’hôte, est qualifiée de post-oviposition-
nelle et met en œuvre des mécanismes liés à la physiologie de l’association entre 
les deux partenaires (Vinson et Iwantsch, 1980a, b). Reprenons en détail ces dif-
férentes étapes afin de comprendre quels en sont les enjeux biologiques, écologi-
ques et évolutifs.

FIG. 8.1   Représentation schématique des différentes étapes impliquées dans le 
fonctionnement d’une interaction hôte-parasitoïde, des stimuli mis en œuvre et 
leurs localisations (modifié d’après Vinson, 1975) 
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2.1	 Étapes	pré-ovipositionnelles

C’est au cours de ces étapes qu’une femelle parasitoïde adulte partira à la recher-
che d’hôtes pour y déposer une descendance. Les mécanismes impliqués dans ces 
étapes pré-ovipositionnelles reposent sur les caractéristiques écologiques des 
niches occupées et les caractéristiques comportementales des deux partenaires. 
Ces mécanismes vont déterminer la capacité des femelles parasitoïdes à découvrir 
et à attaquer leurs hôtes et vont donc conditionner l’impact parasitaire sur la 
dynamique des populations hôtes.

a)	 Recherche	de	l’habitat	de	l’hôte

Une femelle parasitoïde adulte récemment émergée ne se trouve généralement 
pas à proximité d’hôtes à attaquer. Elle doit, dans un premier temps, partir à la 
recherche d’habitats potentiellement colonisés par des hôtes. De nombreux tra-
vaux démontrent le rôle important joué par les caractéristiques visuelles, acousti-
ques et surtout olfactives de l’habitat des hôtes dans sa détection par les femelles 
parasitoïdes (Vinson, 1976, 1981). Certains hôtes sont attaqués non pas parce 
qu’ils sont préférés, mais simplement parce qu’ils vivent dans un habitat accessi-
ble et activement recherché par les femelles parasitoïdes. C’est ainsi qu’a été 
montré, par exemple, que les femelles Leptopilina boulardi sont attirées par l’étha-
nol, produit de fermentation qui est présent dans les fruits en décomposition où 
vivent ses hôtes, les larves de la drosophile Drosophila melanogaster (Boulétreau et 
David, 1980). Plus récemment, des chercheurs ont démontré que certaines plan-
tes émettent, en cas d’attaques par des phytophages, des molécules caractéristi-
ques, appelées synomones, qui peuvent être utilisées par des parasitoïdes pour 
trouver de façon précise un habitat infesté par leurs hôtes (Turlings et coll., 1990). 
Un telle « communication chimique » entre niveaux trophiques ouvre de nom-
breuses questions de recherche aussi bien au niveau fondamental (étude des 
causes proximales et évolutives) qu’appliqué (utilisation de synomones pour la 
protection des cultures).

b)	 Recherche	de	l’hôte

Une fois un site potentiellement habitable trouvé, la femelle doit commencer à 
rechercher un hôte proprement dit à partir de stimuli parfois acoustiques ou 
visuels, mais généralement plutôt chimiques et olfactifs qui proviennent ici des 
hôtes eux-mêmes. Ces signaux sont qualifiés de kairomones. Il s’agit, par exem-
ple, de phéromones sexuelles impliquées dans la recherche et la reconnaissance de 
partenaires pour la reproduction. Dans ce cas, la femelle parasitoïde agit comme 
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un véritable espion en détournant à son avantage des signaux qui ne lui sont pas 
initialement destinés (Noldus, 1989).

Les mécanismes impliqués dans cette étape sont souvent complexes et présentent 
parfois des niveaux de spécificité extraordinairement élevés. Ceci traduit très pro-
bablement la mise en œuvre de pressions de sélection importantes aboutissant à 
des mécanismes d’adaptation particulièrement élaborés. Par exemple, le parasi-
toïde Cardiochiles nigriceps est capable de reconnaître des composés (le 13-méthyl 
dotriacontane) présents dans les glandes mandibulaires des larves du papillon 
Heliothis virescens, et de se servir de ce signal pour remonter jusqu’à lui. Un simple 
changement dans la branche méthylée sur un des carbones de la molécule peut 
détruire totalement son activité vis-à-vis de la femelle parasitoïde (Vinson et 
coll., 1975).

c)	 Acceptation	de	l’hôte

Une fois l’hôte trouvé, la femelle doit encore s’assurer que celui-ci peut convenir 
au développement de sa descendance. Cet hôte est-il de la bonne espèce ? Est-il 
du bon stade ? Est-il dans un état physiologique adéquat ? N’a-t-il pas déjà été 
attaqué précédemment ? Autant de questions auxquelles la femelle va devoir 
répondre grâce encore à des signaux physiques (taille, forme, couleur) ou chimi-
ques provenant de l’hôte découvert. Ces signaux peuvent être situés à l’extérieur 
de l’hôte et sont alors généralement perçus par le parasitoïde grâce à de nom-
breux récepteurs situés sur ses antennes qui sont richement innervées. Ils peuvent 
aussi se situer à l’intérieur de l’hôte et sont détectés grâce à des organes sensoriels 
situés sur l’ovipositeur (organe de ponte) lors de son insertion dans l’hôte. Au 
cours de cette étape également, les mécanismes en jeu peuvent être extraordinai-
rement spécifiques aboutissant à des situations où seul un stade particulier d’une 
espèce hôte clairement identifiée sera parasité. Ici encore, de puissantes interac-
tions sélectives entre les deux partenaires ont probablement contribué à la riche 
diversité des stratégies adoptées par les femelles parasitoïdes.

Chez de nombreuses espèces, les informations recueillies par les femelles parasi-
toïdes permettent également de détecter des hôtes déjà parasités, soit par elles-
mêmes précédemment, soit par une ou plusieurs autres femelles conspécifiques 
ou d’une autre espèce. La décision de pondre dans un hôte déjà parasité (on parle 
de superparasitisme) est généralement risquée pour un parasitoïde solitaire puis-
qu’elle entraîne une compétition à l’intérieur de l’hôte. Cependant, plusieurs tra-
vaux théoriques prédisent dans quelles situations une telle décision comporte-
mentale peut être avantageuse (van Alphen et Visser, 1990 ; Plantegenest et coll., 
2004). Un grand nombre de travaux expérimentaux montrent que la décision de 
superparasitisme est souvent conforme à ces prédictions théoriques.
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d)	 Choix	du	nombre	de	descendants	par	hôte
Chez les parasitoïdes grégaires (cf. §1.4), les informations recueillies lors de l’exa-
men interne et externe des hôtes peuvent permettre aux femelles d’ajuster préci-
sément le nombre de descendants qu’elles doivent déposer par hôte. Des hôtes 
plus gros pourront en effet permettre le développement d’un nombre plus élevé 
de descendants. Plusieurs travaux expérimentaux ont montré que les femelles 
parasitoïdes sont effectivement capables d’estimer la taille de leurs hôtes pour y 
pondre un nombre adéquat d’œufs. Chez le parasitoïde d’œufs Trichogramma 
minutum par exemple, la femelle inspecte d’abord la surface de l’œuf à attaquer en 
utilisant ses antennes. Plus l’œuf est gros, plus l’angle entre la tête et le premier 
segment antennaire sera petit, et il a été démontré que les femelles utilisaient ce 
paramètre angulaire pour contrôler le nombre d’œufs qu’elles vont pondre dans 
l’hôte ainsi inspecté (Schmidt et Smith, 1986).

e)	 Choix	du	sexe	du	descendant
Chez les espèces haplo-diploïdes, les femelles fécondées ont la capacité de déter-
miner le sexe de leurs descendants en fécondant ou non l’ovocyte pondu (cf. §1.3). 
Ce choix peut être influencé soit par la qualité de l’hôte, soit par le nombre de 
compétitrices présentes sur le site. Dans tous les cas, d’importantes pressions de 
sélection s’exercent alors, conduisant les femelles à adopter la sex ratio (i.e., pro-
portion de fils et de filles) qui va maximiser leur succès reproducteur (Enca-
dré 8-1).

ENCADRÉ 8.1  �Proportion optimale de mâles et de femelles dans la descendance des 
insectes parasitoïdes

Beaucoup de femelles parasitoïdes possèdent un déterminisme du sexe particu-
lier, l’haplo-diploïdie, qui leur permet de contrôler précisément si chaque œuf 
pondu sera mâle ou femelle (cf. §1.3). Ces femelles étant sous l’influence de fortes 
pressions de sélection pour se reproduire, on peut s’interroger sur la proportion 
optimale de fils et de filles (i.e., la sex-ratio) qu’elles doivent produire pour maxi-
miser la transmission de leur patrimoine génétique aux générations suivantes. 
Depuis 1930, on sait que dans une population où les croisements se font au hasard 
(panmixie), la sex-ratio optimale est de 50 % de mâles et 50 % de femelles (Fisher, 
1930). La raison de cet équilibre réside dans le fait que chaque mère réalise un 
gain en valeur sélective qui est équivalent si elle produit un fils ou une fille. Qui 
plus est, cet équilibre est une stratégie évolutivement stable (ESS) (Charnov, 1982). 
Si un des deux sexes se trouvait produit en plus petite proportion, il serait alors 
avantagé en ayant plus d’opportunités de se reproduire, et ceci conduirait la sex-
ratio de la population à revenir à son état d’équilibre.

Chez les insectes parasitoïdes, il n’est pas rare que les croisements ne se fassent 
pas au hasard. En effet, le plus souvent leurs hôtes sont concentrés en petits agré-
gats de quelques individus à quelques dizaines d’individus, isolés et distants, colo-
nisés par quelques femelles parasitoïdes seulement. Les descendants qui en émer-
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gent s’accouplent entre eux avant de partir à la recherche de nouveaux hôtes à 
attaquer. Puisque le nombre de femelles exploitant chaque agrégat d’hôtes reste 
faible, les croisements entre leurs descendants ne sont plus au hasard mais entre 
descendants apparentés. Il peut être montré que si n femelles colonisent un grou-
pement d’hôtes, la proportion optimale de fils qu’elles devraient pondre est de 
(n-1) /2 n. C’est le modèle dit de « local mate competition » de W.D. Hamilton (1967) 
(voir figure ci-dessous). Lorsqu’une seule femelle colonise un agrégat d’hôtes 
(n = 1), elle ne devrait produire, d’après ce modèle, aucun mâle. De manière plus 
réaliste, elle doit pondre juste assez de fils pour féconder ses filles, c’est-à-dire 
effectivement très peu car les mâles peuvent généralement s’accoupler plusieurs 
fois. Lorsque le nombre de femelles fondatrices augmente, il devient alors de plus 
en plus rentable de produire des mâles car ceux-ci pourront alors féconder les 
filles des femelles autres que leur propre mère. On se rapproche alors de plus en 
plus d’une situation de croisement au hasard, et le modèle de Hamilton converge 
effectivement à l’infini vers une sex-ratio équilibrée de 50 % de mâles et de femel-
les, conformément au modèle initial de R.A. Fisher (1930).

De nombreux travaux expérimentaux montrent que de nombreuses espèces 
parasitoïdes suivent assez précisément ces prédictions (King, 1993).

Figure�: Proportion optimale de fils que les femelles parasitoïdes devraient pondre 
en fonction de leur nombre sur un agrégat d’hôtes, selon le modèle dit de « local 
mate competition » de W.D. Hamilton (1967).
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Hamilton, W. D. (1967). Extraordinary sex ratio. Science 156�: 477-488.

King, B. H. (1993). Sex ratio manipulation by parasitoid wasp. In : Evolution and diversity of 
sex ratio in insects and mites (ed. D. A. Wrensch et M. A. Ebbert). Chapman & Hall, New York 
& London : 418-441.
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f)	 Temps	de	résidence	sur	des	agrégats	d’hôtes
De manière très générale, les insectes – et plus particulièrement les parasitoïdes 
– sont des animaux dont la vie adulte est courte. C’est la raison pour laquelle la 
majorité des travaux théoriques qui cherchent à identifier les stratégies optimales 
de reproduction s’intéressent à la manière de maximiser le nombre de descen-
dants produits par un parasitoïde par unité de temps. La majorité des hôtes sont 
concentrés en petits agrégats dans l’environnement (Encadrés 8-1 et 8-2). Les 
femelles doivent donc optimiser leur temps de résidence sur chaque agrégat d’hô-
tes avant de partir pour en trouver d’autres. Il existe aujourd’hui de nombreux 
travaux théoriques qui prédisent le temps optimal que devraient investir les 
femelles parasitoïdes sur des agrégats de leurs hôtes (Encadré 8-2) et de nom-
breuses espèces de parasitoïdes suivent assez précisément ces prédictions.

ENCADRÉ 8.2  �Optimisation du temps de résidence sur des agrégats d’hôtes

La grande majorité des espèces parasitoïdes s’attaquent à des hôtes distribués dans 
l’environnement sous la forme d’agrégats, distants les uns des autres. Face à cette 
situation écologique particulière, les femelles parasitoïdes ont probablement été sélec-
tionnées pour optimiser leur temps de résidence sur chacun de ces agrégats afin de 
maximiser le nombre de descendants qu’elles produisent par unité de temps. Lors-
qu’une femelle exploite un agrégat, le nombre d’hôtes disponibles décroît de manière 
progressive et il existe également un coût, en terme de temps mais aussi en terme de 
survie, à le quitter pour en chercher un autre. En l’absence de compétiteurs, le temps 
de résidence optimal d’une femelle sur un agrégat est dicté par le théorème dit de la 
« valeur marginale » (Charnov, 1976). Dans ce modèle, la femelle met un temps T à 
chercher l’agrégat dans l’environnement, et l’exploite durant un temps t, produisant un 
nombre cumulé de descendants f (t), fonction dont la pente décroît continuellement en 
raison de l’épuisement progressif du nombre d’hôtes restant à attaquer. Appelons R(t) 
le nombre de descendants produits par unité de temps investi, ainsi R(t) = f(t) / (T+t). Le 
temps t qui maximise cette fonction est celui qui annule sa dérivée première, soit :

( ) ( ) ( )
0 f t f tR t

t t T t
¶¶

= ® =
¶ ¶ +

Une solution graphique permettant de trouver le temps de résidence optimal est 
présentée sur la Figure ci-dessous.

D’après ce modèle théorique, tous les mécanismes susceptibles de modifier le taux de 
rencontre d’hôtes potentiels par unité de temps auront donc une influence sur le temps 
de résidence optimal. Par exemple, si une femelle passe beaucoup de temps pour trou-
ver un agrégat dans l’environnement, le nombre d’hôtes qu’elle attaquera par unité de 
temps investi sera faible et le théorème de la valeur marginale prédit, dans ce cas, que 
cette femelle devrait exploiter cet agrégat plus longtemps avant de l’abandonner pour 
partir en rechercher un autre. De plus, si la qualité des agrégats (exprimée ici en 
nombre potentiel d’hôtes disponibles) varie dans l’environnement, le modèle prédit 
que les femelles devraient exploiter plus longtemps des agrégats de meilleure qualité. 
De nombreux travaux expérimentaux montrent que les femelles parasitoïdes suivent 
généralement assez précisément ces prédictions (Wajnberg et coll., 2000, 2006).
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Figure�: Représentation graphique du « théorème de la valeur marginale ». Le temps 
mis par la femelle parasitoïde pour trouver un agrégat d’hôtes potentiels est repré-
senté par des abscisses négatives. Une fois l’agrégat trouvé, le nombre cumulé de 
descendants produits (qui correspond au nombre cumulé d’hôtes attaqués) est 
représenté en traits épais. Le temps de séjour optimal sur l’agrégat en cours d’ex-
ploitation correspond à l’abscisse du point de contact de la tangente à la courbe de 
gain cumulé, cette tangente ayant pour origine le temps auquel commence la 
recherche de l’agrégat (I). Ce modèle théorique prédit que le temps de séjour opti-
mal sur l’agrégat devra être d’autant plus long que la femelle aura passé beaucoup 
de temps à le chercher. Sous une autre forme, ce modèle prédit également que la 
femelle devra abandonner l’agrégat en cours d’exploitation lorsque la vitesse d’ac-
quisition de gain par unité de temps (pente de la courbe) aura diminué jusqu’à une 
valeur seuil qui correspond à la valeur maximale moyenne réalisable sur tous les 
agrégats disponibles dans l’environnement. Cette valeur ne dépend pas de la qua-
lité de l’agrégat, mas elle sera atteinte plus tôt sur un agrégat de mauvaise qualité. 
Ce modèle prédit donc que les femelles devraient investir d’autant moins de temps 
que l’agrégat en cours d’exploitation est de mauvaise qualité (II). 
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2.2	 Étapes	post-ovipositionnelles

Une fois un hôte attaqué avec succès, l’œuf puis la larve du parasitoïde se retrouvent 
dans un environnement dont les caractéristiques sont particulières. En effet, l’hôte 
constitue avant tout un milieu de vie que le parasitoïde doit préserver jusqu’à la fin de 
son développement mais cet hôte représente également une ressource nutritionnelle 
qu’il doit exploiter et un milieu hostile qui dispose de mécanismes de défense contre 
lesquels il doit se protéger. Face à cette triple contrainte, les parasitoïdes ont déve-
loppé différentes stratégies faisant intervenir soit des molécules injectées par la 
femelle au cours de l’oviposition, soit des adaptations particulières de l’œuf ou de la 
larve parasitoïde pour aboutir à un développement complet et réussi. La disponibilité 
et les modes d’action de ces différents mécanismes varient considérablement suivant 
l’origine phylogénétique et le mode de vie du parasitoïde. Ils partagent cependant 
deux fonctions principales : 1) contourner, détruire ou détourner rapidement les 
défenses immunitaires de l’hôte ; 2) réguler sur le long terme le développement de 
l’hôte pour l’assujettir aux besoins du parasitoïde en développement. Conjointement 
à ces deux aspects qui sont abordés ci-dessous, d’autres composantes de l’adéquation 
de l’hôte au parasitoïde (« host suitability » selon Vinson et Iwantsch, 1980a) sont éga-
lement importantes. Ainsi, la quantité et la qualité nutritives de l’hôte déterminent 
fortement non seulement la survie de la larve parasitoïde, mais également le phéno-
type de l’adulte qui en résulte (taille, fécondité, longévité, etc.). De même, l’interac-
tion hôte-parasitoïde peut également être sensiblement modulée par de nombreux 
facteurs environnementaux biotiques, tels que la présence de pathogènes (Hochberg, 
1991), ou abiotiques, tels que la température (Ris et coll., 2004).

a)	 Réponse	immunitaire	de	l’hôte

Le principal moyen de défense des hôtes face au développement du parasitoïde est 
l’encapsulation de l’œuf ou de la jeune larve parasitoïde (Carton et Nappi, 1997). 
Ce processus fait appel à différents types cellulaires, regroupés sous le nom d’hémo-
cytes, qui vont successivement assurer la reconnaissance du corps étranger, adhérer 
à sa surface, recruter d’autres cellules afin de former une capsule progressivement 
mélanisée autour de l’intrus et finalement tuer le parasitoïde probablement par 
asphyxie ou émission de composés toxiques. Face à ce mécanisme de résistance, 
trois tactiques principales de réponse ont été montrées chez les parasitoïdes (Strand 
et Pech, 1995). La première consiste à éviter cette réaction, soit en limitant simple-
ment l’interaction avec l’hôte (ectoparasitisme), soit en infestant des stades très pré-
coces sans défenses, soit en se protégeant dans des tissus spécifiques (muscle, tube 
digestif, glande, etc.) incapables d’initier la réaction de défense. Une autre tactique, 
utilisée chez de nombreux diptères parasitoïdes, consiste à détourner la réaction 
immunitaire en s’isolant à l’intérieur du corps de l’hôte tout en maintenant un 
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« tunnel respiratoire » vers l’extérieur afin d’éviter l’asphyxie. Enfin, de nombreuses 
espèces détruisent les défenses immunitaires de leurs hôtes à l’aide de différents 
facteurs de virulence. Dans bien des associations hôtes-parasitoïdes, des processus 
coévolutifs complexes se mettent ainsi en place chez chacun des partenaires pour 
sortir vainqueur de la confrontation, conduisant à l’existence d’une variabilité intras-
pécifique chez l’hôte et chez le parasitoïde des niveaux de résistance ou de virulence 
observés (Carton et Nappi, 1997 ; Kraaijeveld et Godfray, 1999).

b)	 Régulation	de	l’hôte
En raison de la proximité physiologique entre l’hôte et le parasitoïde, la synchro-
nisation des développements des deux protagonistes est capitale pour la réussite 
du développement parasitaire. P. O. Lawrence (1986) distingue à ce titre deux 
types de parasitoïdes : 1) ceux qui utilisent les hormones de leurs hôtes pour régu-
ler leur propre développement ; et 2) ceux qui perturbent le développement de 
leurs hôtes en induisant des mues, voire des métamorphoses précoces, ou au 
contraire en bloquant définitivement leur développement à un stade pré-imagi-
nal (i.e., avant le stade adulte). Ces manipulations de la physiologie de l’hôte font 
intervenir différents facteurs de régulation qui agissent principalement sur deux 
hormones, l’hormone juvénile et les ecdystéroïdes, impliquées dans la mue ou la 
métamorphose chez les insectes (Beckage et Gelman, 2004).

c)	 Facteurs	de	virulence	et	de	régulation
L’étude des facteurs de virulence et de régulation est actuellement un champ de recher-
che en pleine expansion qui a fait récemment l’objet de différentes articles de synthèse 
(Strand et Pech, 1995 ; Beckage et Gelman, 2004 ; Pennacchio et Strand, 2006).

Facteurs	de	virulence

Le venin est probablement « l’arme ancestrale » des parasitoïdes contre leurs hôtes. Le 
rôle premier des venins est de paralyser l’hôte soit de façon temporaire pour faciliter 
l’oviposition, soit de façon permanente. Parfois, il contribue également à la régulation 
de l’hôte en empêchant sa mue. Chez certains parasitoïdes, le venin facilite également 
l’action d’autres facteurs de virulence, tels que les polyDNAvirus (PDVs).
Les PDVs sont des symbiontes particuliers présents chez deux familles d’hymé-
noptères parasitoïdes, les Braconidae et les Ichneumonidae (on parle de bracovirus 
et d’ichneumovirus, respectivement). Comme leur nom le suggère, les PDVs ont 
une grande similarité avec des virus (Encadré 8-3), mais leur ADN est intégré à 
celui de l’hôte parasitoïde et leur réplication ne s’opère que dans certains tissus et 
à certains stades de la femelle parasitoïde adulte. Les virions sont injectés avec 
l’œuf du parasitoïde au cours de l’oviposition dans l’hôte où ils s’expriment plus 
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ou moins rapidement et durablement selon les espèces. Les PDVs ont un rôle 
majeur dans la suppression de la réponse immunitaire des hôtes, en modifiant ou 
détruisant les cellules qui sont impliquées. Dans de nombreux cas, une action des 
PDVs a également été démontrée sur le système endocrine de l’hôte, entraînant 
soit des mues ou des métamorphoses précoces, soit au contraire un blocage du 
développement de l’hôte à un stade donné. Chez d’autres espèces parasitoïdes, 
des structures proches des virus mais dépourvues en acides nucléiques (les VLPs 
pour « Virus-like particles ») jouent un rôle semblable aux PDVs.

Facteurs	de	régulation

Les tératocytes sont des cellules qui dérivent de la membrane séreuse qui entoure 
l’œuf de certains parasitoïdes. Après l’éclosion, ces cellules se dissocient et se dis-
persent dans l’hémolymphe de l’hôte où elles grandissent considérablement. Leur 
rôle reste encore mal connu mais il semble que ces cellules puissent être par la 
suite ingérées par la larve de parasitoïde, leur servant ainsi d’apport nutritionnel. 
D’autres fonctions concernant la régulation de l’hôte sont également évoquées. 
Enfin, le parasitoïde contribue lui-même, par ses propres sécrétions, à contrer les 
défenses de son hôte et à le réguler. Ainsi, de nombreuses études ont montré que 
certains parasitoïdes sont capables de sécréter dans l’hémolymphe de l’hôte des 
hormones afin de réguler son développement.

ENCADRÉ 8.3  �Quand les parasitoïdes sont eux-mêmes parasités…

Outre leurs hôtes, les parasitoïdes sont dans la nature en interaction avec de nom-
breux autres organismes : prédateurs, pathogènes, compétiteurs, etc. Parmi ceux-
ci, les endosymbiotes sont longtemps restés inaperçus mais leur influence sur le 
phénotype du parasitoïde et leur rôle sur leur écologie et leur évolution sont 
aujourd’hui de plus en plus reconnus (Boulétreau et Fleury, 2005). Ces symbiontes 
sont soit des virus, soit des bactéries.

Les�Virus

Les parasitoïdes, notamment les hyménoptères, sont infestés par de nombreux 
virus à ADN (ascovirus, par exemple) ou ARN (rhéovirus) dont l’influence est très 
variable (Renault et coll., 2005 ; Stasiak et coll., 2005). Dans de nombreux cas, le 
virus profite de l’activité de parasitisme pour être transmis dans son hôte final. Il 
se multiplie alors rapidement, entraînant la mort de l’hôte et du parasitoïde. Il 
s’agit donc d’un parasitisme du parasitoïde par le virus. Dans d’autres cas, la rela-
tion est plutôt de type commensal, le virus profitant du parasitoïde pour se trans-
mettre lors des ovipositions ou de façon verticale (de mère à descendants) sans 
contrepartie (positive ou négative) pour le parasitoïde. Enfin, dans certains cas, la 
relation parasitoïde-virus semble avoir évolué vers un réel mutualisme, à tel point que 
ce qu’il reste des virus est considéré par certains auteurs comme des organelles, au 
même titre par exemple que les mitochondries (Federici et Bigot, 2003). Ils jouent alors 
un rôle capital de facteur de virulence et de régulation (cf. §2.2.c), assurant simultané-
ment la survie du parasitoïde ainsi que leur propre transmission puisque leur ADN est 
intégré à celui du parasitoïde. Récemment, le rôle majeur d’un virus sur le comporte-
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ment de ponte dans la décision prise par la femelle de superparasiter, c’est-à-dire de 
déposer un œuf dans un hôte déjà parasité soit par elle-même, soit par une congénère 
(cf. §2.1.c), a été mis en évidence chez un hyménoptère parasitoïde, démontrant l’éten-
due des interactions possibles entre parasitoïdes et virus (Varaldi et coll., 2003).

Les�Bactéries
De nombreuses bactéries sont également hébergées par des parasitoïdes, parmi les-
quelles les représentants du genre Wolbachia (Werren et Windsor, 2000). Les Wolba-
chia sont des alpha protéobactéries endosymbiotiques (i.e., situées dans le cytoplasme 
des cellules de leurs hôtes) de la famille des rickettsies qui sont présentes chez au 
moins 16 % des espèces d’insectes, et en particulier chez de nombreux hyménoptères 
parasitoïdes. Leurs effets sur les hôtes sont complexes et variables suivant les systè-
mes étudiés. Les effets les plus spectaculaires de ces bactéries s’expriment sur la 
reproduction de l’hôte qui devient profondément altérée. Chez certaines espèces nor-
malement haplo-diploïdes (cf. §1.3), certains variants de Wolbachia sont capables d’in-
duire de la thélytoquie, les femelles gagnant la possibilité de donner une descendance 
femelle en l’absence de fécondation. Cette induction de la thélytoquie pourrait se révé-
ler particulièrement intéressante dans le cadre de la lutte biologique afin de limiter les 
coûts de production et d’améliorer l’efficacité après les lâchers, les mâles parasitoïdes 
n’ayant aucune « utilité » en terme d’impact sur les populations hôtes (Stouthamer, 
2003). Chez d’autres espèces, l’effet induit est l’incompatibilité cytoplasmique�qui se 
traduit par la diminution du nombre de femelles produites lors de certains croisements 
entre des individus ayant des variants de Wolbachia différents, dits « incompatibles ». 
Les conséquences de l’incompatibilité cytoplasmique sont probablement très vastes, 
allant de l’isolement reproductif entre des populations possédant des variants diffé-
rents jusqu’à la perturbation des mécanismes d’ajustement du nombre ou du sexe 
des descendants (cf. §1.3). L’issue de ces interactions entre endosymbiotes et parasi-
toïdes peut également prendre une tournure inattendue comme, par exemple, chez 
l’hyménoptère parasitoïde Asobara tabida où Wolbachia est devenue indispensable 
pour l’ovogenèse du parasitoïde (Dedeine et coll., 2001).
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3.	 Caractéristiques	démographiques		
des	relations	hôtes-parasitoïdes

Il existe une importante quantité de travaux, parfois expérimentaux mais souvent 
théoriques, qui ont cherché à décrire, comprendre et donc à expliquer les fluctua-
tions temporelles des effectifs des parasitoïdes et de leurs hôtes. Il existe plusieurs 
raisons à cet effort de recherche qui dure depuis plusieurs décennies. La première 
réside dans le fait que les caractéristiques écologiques du fonctionnement des para-
sitoïdes, telles qu’elles viennent d’être rapidement décrites ci-dessus, se prêtent assez 
facilement à la formalisation mathématique. Par exemple, contrairement à ce qui se 
passe chez des prédateurs, seule les femelles adultes cherchent et attaquent des 
hôtes. Par ailleurs, dans la mesure où la ponte d’un œuf entraîne dans pratiquement 
tous les cas la mort de l’hôte attaqué, il existe un lien direct entre l’efficacité de la 
recherche des femelles parasitoïdes et le taux de mortalité des hôtes. De même, 
l’efficacité de reproduction des femelles parasitoïdes est en liaison directe avec le 
nombre d’hôtes attaqués. Enfin, l’hôte et le parasitoïde ont le plus souvent des 
durées de génération similaires. Une autre raison concerne l’utilisation des insectes 
parasitoïdes dans la protection des cultures pour lutter contre des insectes phyto-
phages ravageurs de culture ; dans ce cas, l’objectif est de réduire l’effectif des hôtes 
(cf. §4). Une compréhension fine des mécanismes démographiques en cause dans 
les relations entre les deux partenaires s’avère, à cet égard, indispensable.

3.1	 Un	modèle	démographique	de	base
Plusieurs approches de modélisation ont été suivies (cf. Hassell, 1978 ; Nisbet et 
Gurnet, 1982 ; Begon et Mortimer, 1986), nous ne présenterons que celles issues 
du modèle de A.J. Nicholson et V.A. Bailey (1935), conduisant à des modèles 
d’équations récurrentes qui ont tous la forme de base suivante :
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 (équation 1)

Dans ce modèle, Ht et Pt représentent respectivement les effectifs des populations 
hôtes et parasitoïdes à la génération t, et Ha le nombre d’hôtes attaqués à cette même 
génération. En l’absence de parasitisme, la population hôte présente une croissance 
exponentielle de taux r. Comme l’indique ce système d’équations, l’effectif de la 
population d’hôtes à la génération t+1 est égal à l’effectif des hôtes qui échappent au 
parasitisme à la génération précédente, compte tenu de sa croissance exponentielle, 
et chaque hôte attaqué à la génération t donne un parasitoïde à la génération t+1.
Supposons à présent que les femelles parasitoïdes cherchent leurs hôtes de 
manière aléatoire et que tout hôte rencontré est parasité. Si Rt est le nombre de 
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rencontres hôtes-parasitoïdes à la génération t et A est la proportion d’hôtes ren-
contrés par chaque parasite à cette même génération (A est parfois appelée l’« aire 
de recherche » du parasitoïde), alors t t tR AH P= , et le nombre de rencontres 
hôtes-parasitoïdes par hôte est donc /t t tR H AP= . L’hypothèse d’une recher-
che aléatoire des hôtes par les parasitoïdes conduit à ce que la proportion p0 d’hô-
tes non rencontrés par les parasitoïdes corresponde au premier terme d’une dis-
tribution de Poisson ayant pour moyenne le nombre de rencontres 
hôtes-parasitoïdes par hôte. Ainsi, 0 exp( / )t tp R H= - , soit 0 exp( )tp AP= - . 
Le nombre d’hôtes attaqués à la génération t devient donc {1-exp( )}a t tH H AP= -  
et, en substituant cette équation dans le système d’équations décrivant la démo-
graphie des interactions entre les deux partenaires, on obtient :

 
1

1

exp( )

{1-exp( )}

t t t

t t t

H H r AP

P H AP

+

+

ì = -ïïïíï = -ïïî
 (équation 2)

C’est le modèle de A.J. Nicholson et V.A. Bailey (1935) dont les propriétés sont 
bien connues. Notamment, pour chaque valeur de r et de A, il existe une situation 
d’équilibre démographique qui est en fait instable car elle aboutit à des oscilla-
tions d’amplitudes croissantes et à l’extinction du système, comme on peut le voir 
sur l’exemple présenté (Figure 8-2). Dans la nature, les associations hôtes-parasi-
toïdes sont généralement démographiquement stables au cours du temps, dans le

FIG. 8.2   Exemples de fluctuations démographiques entre un hôte et son parasitoïde, 
calculées à partir du modèle de Nicholson et Bailey (1935) (équation 2) 
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sens où les deux partenaires restent présents de manière pérenne dans l’environ-
nement. L’objectif de plusieurs travaux a été d’apporter des modifications au 
modèle de A.J. Nicholson et V.A. Bailey (1935) afin d’en améliorer la stabilité.

3.2	 Effet	de	la	compétition	entre	les	hôtes

L’amélioration la plus évidente du modèle de Nicholson et Bailey est de rempla-
cer la croissance exponentielle de la population hôte par une croissance densité-
dépendante résultant d’un mécanisme de compétition intraspécifique. Pour ce 
faire, le taux constant r de croissance exponentielle de la population hôte peut 
être remplacé par un taux inversement proportionnel à son effectif (1 ) /tr H K-
. Ce taux décroît linéairement de la valeur r lorsque Ht = 0 jusqu’à une valeur 
nulle lorsque Ht = K. K est la capacité de charge (en anglais, carrying capacity), 
c’est-à-dire l’effectif maximal vers lequel tend la population hôte en l’absence de 
parasitisme. La prise en compte de cette modification du modèle conduit au sys-
tème d’équations suivant :

 
1

1

exp 1

{1-exp( )}

t
t t t

t t t

HH H r APK
P H AP

+

+

ì ì üï æ öï ïï ïï ÷ç= - -í ý÷ï ç ÷çï è øï ïï ïî þíïï = -ïïî

 (équation 3)

C’est le modèle de J.R. Beddington et ses collaborateurs (1975) qui, contraire-
ment au modèle précédent, peut présenter pour certaines valeurs des paramètres 
de conditions de stabilité démographique, comme on peut le voir sur un exemple 
(Figure 8-3). Plus précisément, les conditions de stabilité dépendent à la fois de 
la valeur de r et de l’efficacité destructrice des parasitoïdes sur les hôtes. La prise 
en compte d’une compétition entre les hôtes semble donc être un facteur non 
négligeable de stabilité démographique d’une association hôte-parasitoïde.

3.3	 Effet	de	la	densité	des	hôtes

Le modèle de Nicholson et Bailey suppose que le nombre d’hôtes attaqués par 
parasitoïde augmente linéairement avec la densité des hôtes, ce qui est peu vrai-
semblable. De nombreux travaux expérimentaux montrent en effet que les femel-
les parasitoïdes ont besoin d’un temps, variable selon les espèces et parfois non 
négligeable, pour attaquer chaque hôte rencontré. À des densités d’hôtes élevées, 
cette contrainte limite l’impact des parasitoïdes sur la population d’hôtes, et la 
relation entre le nombre d’hôtes attaqués par parasitoïde et la densité d’hôtes (on 
parle de « réponse fonctionnelle ») présente alors une concavité tournée
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FIG. 8.3   Exemples de fluctuations démographiques entre un hôte et son parasitoïde 
calculées à partir du modèle de J.R. Beddington et ses collaborateurs (1975) 
(équation 3)
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Pour ces valeurs, il est possible de démontrer que les effectifs des hôtes et des 
parasitoïdes convergent, par des oscillations de plus en plus faibles, vers des 
valeurs stables.

vers le bas. La prise en compte de ce phénomène conduit à modifier le paramètre 
A, qui décrivait la proportion d’hôtes rencontrés par chaque parasite. Si a est le 
taux instantané de recherche d’hôtes par chaque parasitoïde et si Th est le temps 
nécessaire pour attaquer chaque hôte rencontré, alors on peut démontrer que la 
prise en compte d’une réponse fonctionnelle dont la concavité est tournée vers le 
bas revient à ( ) /(1 )h tA aT aT H= + , où T est le temps total disponible pour 
chaque femelle parasitoïde. Cette nouvelle formulation du paramètre A conduit 
alors à modifier le modèle initial de Nicholson et Bailey pour arriver au nouveau 
système d’équations suivant :
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1

exp 1

1-exp 1

t
t t

h t

t
t t

h t

aTPH H r aT H

aTPP H aT H

+

+

ì ì üï ï ïï ïï = -í ýïï ï ï+ï ïî þïïí ì üï æ öï ï-ï ï ï÷ç=ï ÷í ýç ÷ï çï ï+è øï ï ïî þïî

 (équation 4)
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Les propriétés dynamiques de ce modèle ont été examinées par M.P. Hassell et R.
M. May (1973). Dans tous les cas, celui-ci est encore moins stable démographique-
ment que celui de Nicholson et Bailey, que l’on retrouve lorsque Th = 0. Ceci est dû 
au fait que la modification apportée revient à ce que l’efficacité destructrice des 
parasitoïdes est d’autant plus faible que les hôtes sont en densité élevée, ce qui est 
contraire à ce qu’on devrait attendre d’un mécanisme stabilisateur.

3.4	 Effet	de	la	distribution	des	hôtes

Une autre caractéristique du modèle de Nicholson et Bailey (1935) est liée à la 
supposition que les rencontres entre les hôtes et les parasitoïdes se font de manière 
aléatoire, alors que de nombreux travaux expérimentaux montrent au contraire 
que les femelles parasitoïdes se concentrent préférentiellement dans les zones où 
les hôtes présentent de fortes densités. Dans ce cas, la description de la distribu-
tion du nombre de rencontres hôtes-parasitoïdes par une loi de Poisson ne 
convient plus. Une loi dite « binomiale négative » semble en revanche assez bien 
décrire ce qui peut être observé (May, 1978). Dans ce cas, la probabilité p0 
d’échapper au parasitisme correspond à (1 / ) k

tAP k -+ , où k est un paramètre 
qui détermine le degré d’agrégation des attaques parasitaires. Plus k est faible, 
plus les parasites sont concentrés dans les zones de fortes densités d’hôtes. À l’op-
posé, quand k tend vers l’infini, on retrouve une loi de Poisson décrivant des ren-
contres aléatoires. La prise en compte simultanée de ce facteur d’agrégation et 
d’une compétition entre les hôtes (cf. §3.2) conduit au système d’équations sui-
vant :
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 (équation 5)

L’analyse des conditions de stabilité de ce modèle montre que des valeurs décrois-
santes de k (i.e., augmentation de l’agrégation des attaques parasitaires) condui-
sent à une augmentation du nombre de situations où la démographie des hôtes et 
des parasitoïdes devient stable au cours du temps. L’agrégation des rencontres 
entre hôtes et parasitoïdes est aujourd’hui encore considérée comme le facteur le 
plus puissant de stabilisation démographique des interactions hôtes-parasitoïdes.

Plus précisément, l’analyse de ce modèle montre globalement que les interactions 
démographiques entre hôtes et parasitoïdes devraient être stables dès lors que 
k < 1 (May, 1978). L’agrégation des attaques des parasitoïdes, prise en compte par 
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ce modèle, repose en fait sur l’hétérogénéité spatiale de la distribution des hôtes 
qui se distribuent sous forme d’agrégats distants les uns des autres dans l’environ-
nement. R.M. May (1978) a pu montrer qu’il existait une étroite relation entre la 
distribution des attaques par les parasitoïdes et la distribution spatiale des hôtes. 
Cette relation revient à 2(1/ )k CV= , où CV est le coefficient de variation de la 
densité des hôtes entre agrégats. Ainsi, les interactions démographiques entre 
hôtes et parasitoïdes seraient stables dès lors que 2 1CV > , condition décrite 
dans la littérature sous le nom de « règle du CV2 » (en anglais, CV2 rule) (Hassell 
et Pacala, 1990). Beaucoup de travaux expérimentaux et théoriques montrent que 
cette règle, particulièrement simple, serait effectivement valide, même si elle est 
encore fortement discutée (Bernstein, 2000).

3.5	 Effet	de	la	densité	des	parasitoïdes

Le modèle initial de Nicholson et Bailey suppose également que l’efficacité de 
recherche de chaque femelle parasitoïde est constante, alors que de nombreux 
travaux expérimentaux montrent en revanche une diminution progressive de cette 
efficacité lorsque la densité de parasitoïdes augmente. Cette diminution, qui est 
due à des mécanismes de compétition entre femelles parasitoïdes, est générale-
ment linéaire lorsqu’on la représente dans une échelle log-log. Ainsi, de manière 
empirique, Log(A) = Log(Q)-m.Log(Pt), ce qui revient à remplacer le paramètre 
A par m

tQP- , où Q est l’ordonnée à l’origine (efficacité de recherche de chaque 
parasitoïde pris individuellement) et m est la pente de la relation et décrit l’inten-
sité du phénomène (Hassell et Varley, 1969).
La prise en compte de cette nouvelle modification conduit au système d’équa-
tions suivant :
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 (équation 6)

L’analyse des conditions de stabilité de ce modèle, qui retourne au modèle de 
Nicholson et Bailey lorsque m = 0, montre que l’ajout d’une compétition entre les 
femelles parasitoïdes peut représenter un facteur important de stabilisation des 
interactions démographiques entre hôtes et parasitoïdes. Il est à noter que ce 
phénomène est en étroite relation avec les mécanismes issus de l’agrégation des 
attaques parasitaires, décrits dans le paragraphe précédent. Ceci explique proba-
blement son important effet stabilisateur (Hassell, 1978 ; Begon et Mortimer, 
1986).
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4.	 Utilisation	de	parasitoïdes	pour	lutter	
contre	des	ravageurs	de	culture

Comme nous venons de le voir, les caractéristiques écologiques et démographi-
ques des parasitoïdes conduisent, au niveau individuel et dans la plupart des cas, à 
la mort de leur hôte. Au niveau populationnel, ces caractéristiques contribuent 
également à la limitation des populations hôtes. À ce titre, les parasitoïdes peu-
vent se révéler intéressants pour réduire l’impact de ravageurs de culture. De telles 
pratiques entrent dans le cadre de la lutte biologique définie plus généralement 
comme « l ’utilisation d’organismes vivants (appelés auxiliaires) pour empêcher ou 
réduire les pertes ou dommages causés par des organismes nuisibles » (OILB-SROP, 
1973). Il faut noter que les parasitoïdes ne sont pas les seuls auxiliaires utilisés car 
tous les autres antagonistes peuvent être utilisés : prédateurs, parasites (virus par 
exemple), pathogènes, voire même compétiteurs. De plus, la lutte biologique ne 
se limite pas non plus à la régulation de populations d’insectes nuisibles, mais 
peut également être utilisée contre des mauvaises herbes, d’autres arthropodes, 
voire des vertébrés (Fraval et Silvy, 1999). D’un point de vue agronomique, la 
lutte biologique constitue donc l’un des moyens de protection des cultures au 
même titre que la lutte chimique, physique ou mécanique, ou l’utilisation de 
variétés naturellement résistantes ou génétiquement modifiées. Dans la pratique, 
il existe quatre stratégies différentes de lutte biologique (Eilenberg et coll., 2001), 
chacune présentant des caractéristiques spécifiques et générant des problémati-
ques scientifiques propres.

4.1	 La	lutte	biologique	classique

Cette stratégie vise à introduire (on dit aussi acclimater) dans la culture à proté-
ger un (ou plusieurs) auxiliaire(s) exotique(s) pour un établissement permanent et 
un contrôle durable des ravageurs. Historiquement, cette stratégie a été utilisée 
pour la première fois dès la fin du XIXe siècle pour lutter contre la cochenille 
originaire d’Australie, Icerya purchasi, qui pullulait dans les vergers d’agrumes de 
Californie (Ferron, 1999). Après une étude des ennemis naturels de cette coche-
nille dans son aire d’origine, une coccinelle prédatrice, Rodolia cardinalis, fut 
ramenée aux états-Unis, multipliée en élevage puis distribuée aux agrumiculteurs 
qui la dispersèrent dans les vergers. En moins de deux ans, les dégâts causés par la 
cochenille devinrent insignifiants. Ce premier succès fit de cette lutte biologique 
par acclimatation l’une des stratégies les plus utilisées pendant plus d’un siècle 
avec des succès notables, telle l’acclimatation dans le Sud de la France de deux 
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endoparasitoïdes sud-américains complémentaires Cales noacki et Amitus spinife-
rus contre l’aleurode Aleurothrixus floccosus, ravageur des agrumes, lui-même ori-
ginaire d’Amérique du Sud (Riba et Silvy, 1989).

Comme le suggèrent ces exemples, le ravageur est dans la plupart des cas lui-
même exotique et pullule en l’absence de son cortège d’ennemis naturels, ou pour 
d’autres raisons écologiques (Colautti et coll., 2004). Il s’agit alors d’importer un 
ennemi naturel sympatrique efficace (« original classical biological control » selon 
Eilenberg et coll., 2001) et recréer dans un nouveau contexte écologique l’équili-
bre démographique existant entre l’hôte et le parasitoïde dans leur aire d’origine. 
Dans certains cas toutefois, un auxiliaire exotique peut être utilisé soit contre un 
ravageur indigène, soit contre une espèce exotique, bien que n’ayant jamais inte-
ragi avec la population de ravageurs que l’on cherche à contrôler (« new association 
classical biological control »). Il s’agit alors de créer une nouvelle interaction écolo-
gique entre deux protagonistes.

D’un point de vue économique, la stratégie de lutte biologique par acclimatation 
est particulièrement intéressante puisque les coûts liés à son développement sont 
relativement limités par rapport à la durabilité du contrôle du ravageur et à la 
faible intervention humaine nécessaire. Rétrospectivement toutefois, le succès de 
cette stratégie est variable. À cet égard, D. Greathead (1995) estime que, sur plus 
de 4 500 tentatives d’introductions d’auxiliaires contre des insectes nuisibles, seuls 
10 % ont donné lieu à un contrôle économiquement satisfaisant du ravageur. L’un 
des principaux défis consiste donc à comprendre les causes des réussites ou des 
échecs rencontrés lors des programmes d’acclimatation d’auxiliaires parasitoïdes. 
L’analyse rétrospective des programmes de lutte biologique constitue une source 
d’informations particulièrement utiles, notamment grâce à des outils tels que la 
base de données BIOCAT qui recense l’ensemble des programmes de lutte bio-
logique dans le monde (Greathead et Greathead, 1992). Ce type d’approches a 
notamment permis de tester l’importance, sur le succès de l’acclimatation, de 
nombreuses caractéristiques biologiques des auxiliaires évoquées précédemment, 
telles que la taxonomie (Lane et coll., 1999), la fécondité (Lane et coll., 1999), le 
comportement de host-feeding ( Jervis et coll., 1996), la réponse fonctionnelle 
(Fernandez et Corley, 2003), la spécificité vis-à-vis des hôtes (Stiling et Cornelis-
sen, 2005) ou encore l’intérêt d’introduire simultanément plusieurs auxiliaires 
d’un même ravageur (Denoth et coll., 2002 ; Stiling et Cornelissen, 2005). Enfin, 
indépendamment de l’efficacité de l’auxiliaire sur l’espèce ciblée, une évaluation 
de l’impact du parasitoïde doit également être faite sur des espèces non ciblées 
afin de limiter des risques écologiques potentiels liés au lâcher de parasitoïdes 
dans la nature (cf. §4.5.b).
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4.2	 Lutte	biologique	par	lâchers	inoculatifs

Dans certaines situations, par exemple dans le cas où les ravageurs s’attaquent à 
des cultures non pérennes, l’auxiliaire relâché ne peut s’installer définitivement. 
Dans ce cas, la lutte biologique par lâchers inoculatifs a pour objet d’établir une 
population d’auxiliaires suffisante pour contrôler le ravageur durant une période 
limitée dans le temps. L’utilisation de cette stratégie est particulièrement répan-
due pour les cultures sous serre puisque l’on estime que 5 % des 300 000 ha de 
serres dans le monde sont gérées grâce à la protection intégrée, notamment grâce 
à des lâchers inoculatifs de parasitoïdes ou d’autres auxiliaires (van Lenteren, 
2000) et que cette proportion pourrait dans les prochaines années atteindre 20 %. 
Le succès de la lutte biologique sous serre par des lâchers inoculatifs s’explique en 
partie par la large gamme d’auxiliaires (plus d’une centaine d’espèces) disponibles 
et commercialisés dans le monde.
Contrairement à la lutte biologique classique, la lutte biologique par lâchers ino-
culatifs (ainsi que la lutte biologique par lâchers inondatifs, cf. §4.3), nécessite un 
approvisionnement régulier et important d’auxiliaires. Cette étape supplémen-
taire de production de masse soulève plusieurs problèmes. En effet, les conditions 
de production et de stockage doivent préserver les qualités des individus, notam-
ment leur fécondité, leur longévité, leur capacité de dispersion, etc. Par ailleurs, de 
nombreux auteurs soulignent l’importance d’évaluer l’impact des élevages de 
masse au niveau génétique (van Lenteren, 2003 ; Wajnberg, 2004). En effet, 
comme indiqué dans le Tableau 8-1, les conditions imposées lors de la produc-
tion de masse sont souvent très différentes de celles rencontrées dans l’agrosys-
tème. La question se pose donc de savoir si les pressions de sélection lors de la 
phase de production de masse peuvent à long terme altérer les performances des 
auxiliaires initialement choisis. De même, des phénomènes de dérive génétique 
ou de consanguinité importante pourraient également conduire à une réduction 
de la variabilité génétique avec une modification des caractéristiques initiales des 
souches utilisées.

4.3	 Lutte	biologique	par	lâchers	inondatifs

Cette stratégie vise à contrôler les populations de ravageurs par la seule activité 
de destruction réalisée par les auxiliaires lâchés en grand nombre dans l’agrosys-
tème. Contrairement aux deux stratégies précédentes, l’action des auxiliaires sur 
la population de ravageurs se veut donc beaucoup plus brutale et limitée dans le 
temps. L’effet des descendants des individus lâchés peut s’avérer également inté-
ressant pour prolonger le contrôle du ravageur, mais il constitue ici rarement un
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TAB 8.1   Comparaison des conditions environnementales rencontrées par des auxiliaires 
lors de la phase de production de masse et lors de leur utilisation dans l’agrosys-
tème (d’après van Lenteren, 2003)

Production de masse Agrosystème

Facteurs abiotiques  
(température, photopériode, 
humidité, etc.)

Stables 
Homogènes

Variables 
Hétérogènes

Présence d’hôtes Densité élevée 
Répartition et qualité 
uniformes

Densité et qualité variables 
Distribution souvent agréga-
tive

Relations interspécifiques 
(compétition, prédation, etc.)

Limitées Importantes

Recherche de partenaires 
sexuels

Favorisée Plus difficile

Dispersion Limitée Souvent nécessaire

objectif en soi. Cette méthode particulière de lutte biologique par lâchers inonda-
tifs modifie sensiblement les critères de sélection des parasitoïdes utilisés comme 
auxiliaires. Ainsi, les espèces idiobiontes (cf. §1.4) attaquant des stades précoces de 
l’hôte avant qu’il ne commette des dégâts sur la plante à protéger se révèlent parti-
culièrement intéressantes de même que les espèces à fécondité élevée. Ceci expli-
que notamment les succès obtenus lors de la mise en œuvre d’une telle stratégie de 
lutte biologique avec des parasitoïdes d’œufs (Wajnberg et Hassan, 1994) et 
notamment avec les espèces du genre Trichogramma pour la lutte contre des lépi-
doptères ravageurs de cultures. Ces espèces, appelées communément trichogram-
mes, sont des micro-hyménoptères qui pondent principalement leurs œufs à l’in-
térieur d’œufs de lépidoptères. Actuellement, plusieurs espèces (T. brassicae, T. 
cacoeciae, T. dendrolimi, T. evanescens, etc.) sont utilisées sur différentes cultures 
(céréales, coton, canne à sucre, cultures maraîchères, etc.) pour une surface mon-
diale totale variant, suivant les estimations, de 15 millions à environ 30 millions 
d’hectares (Li-Ying, 1994 ; van Lenteren et Bueno, 2003). À l’échelle de la France, 
plus de 80 000 ha de maïs sont ainsi traités chaque année avec T. brassicae contre 
un ravageur majeur, la pyrale Ostinia nubilalis. Pour ce faire, des lâchers de plus de 
200 000 trichogrammes par ha sont préconisés (Frandon et Kabiri, 1999). Ces 
chiffres mettent en évidence le rôle capital des phases d’optimisation de la produc-
tion de masse et de stratégies de lâchers. Ceci implique non seulement la mise en 
œuvre de compétences technologiques (pilote de production, conditionnement 
des auxiliaires pour les lâchers, etc.), mais aussi des travaux touchant à différents 
domaines de la biologie des parasitoïdes. L’étude de leur physiologie doit être 
conduite en s’intéressant à l’influence de paramètres abiotiques tels que la tempé-
rature, l’humidité, la photopériode, etc., ou biotiques (espèce hôte). Des études 
d’écologie comportementale sont également nécessaires, concernant notamment 
le comportement de recherche des hôtes par les femelles parasitoïdes ainsi que 
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leur comportement de dispersion. Plus généralement, des travaux d’écologie doi-
vent aboutir à une description précise de la démographie de l’hôte et de l’impact 
démographique des auxiliaires sur les autres espèces en présence. Les progrès dans 
ses différentes disciplines sont sources de nombreuses innovations importantes et 
spectaculaires, telles que par exemple la possibilité de produire des parasitoïdes sur 
des milieux artificiels (Thompson, 1999).

4.4	 Lutte	biologique	par	conservation

Dans le cas de la lutte biologique par conservation, l’objectif est de modifier 
l’agrosystème ou les pratiques culturales afin de protéger et de favoriser la pré-
sence d’ennemis naturels locaux, facilitant ainsi leur capacité à contrôler les popu-
lations d’insectes nuisibles. À l’heure actuelle, cette forme de lutte biologique est 
probablement la moins développée. Elle offre cependant des solutions pratiques 
efficaces et soulève des questions scientifiques particulièrement intéressantes en 
écologie des communautés (Landis et coll., 2000). Trois tactiques – non exclusi-
ves – peuvent généralement être mises en œuvre dans cette stratégie de lutte bio-
logique contre des ravageurs de culture.
La première consiste à créer des abris ou des microclimats susceptibles de favori-
ser l’installation et la pérennisation des auxiliaires. Des températures trop élevées 
au niveau de la culture peuvent en effet se révéler défavorables pour leur activité, 
voire même dangereuses pour leur survie. La proximité d’endroits ombragés 
(création de haies) peut alors constituer un refuge temporaire. De même, la mise 
en place de sites pour favoriser leur hivernation a également été évoquée et par-
fois expérimentée, le maintien des auxiliaires sur l’agrosystème devant permettre 
un contrôle plus précoce des espèces nuisibles.
La seconde stratégie consiste à mettre en place des sources de nourriture pour les 
auxiliaires adultes. À ce titre, l’implantation de certaines espèces de plantes peut 
permettre d’apporter l’alimentation sucrée (nectar, pollen) nécessaire à certains 
parasitoïdes adultes. Par exemple, l’influence de différentes espèces de fleurs sau-
vages sur le parasitoïde Diadegma insulare a été évaluée dans le cadre de la lutte 
biologique contre la teigne Plutella xylostella (Idris et Grafius, 1995).
Une dernière piste de la lutte biologique par conservation cherche à maintenir 
des hôtes afin de maintenir la population d’auxiliaires sur la culture à protéger. 
Dans le cas des cultures arrachées ou fauchées, la préservation de certains plants 
peut à ce titre permettre d’éviter le départ massif des auxiliaires. Le maintien des 
populations de parasitoïdes généralistes peut également être assuré en fournis-
sant, sur une autre espèce végétale, des hôtes d’une autre espèce. Cette stratégie, 
dite des « plantes-relais », est actuellement utilisée sous serre et également en plein 
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champ. C’est ainsi que plus de trois millions d’hectares sont plantés en Chine 
avec une alternance de parcelles de coton et de blé (Landis et coll., 2000). Les 
champs de blé servent alors de réserves d’ennemis naturels contre les ravageurs 
du coton qui peuvent être ainsi contrôlés plus précocement et plus efficacement.
D’un point de vue écologique, l’ensemble de ces pratiques a tendance à augmen-
ter la biodiversité de l’agrosystème tant au niveau des espèces végétales qu’anima-
les. Cette constatation n’est cependant pas une fin en soi et peut même se révéler 
contre-productive. Ainsi, L. Baggen et G. Gurr (1998) et L. Baggen et collabora-
teurs (1999) soulignent que l’espèce de plante qu’ils avaient initialement sélec-
tionnée en laboratoire pour son impact positif sur le parasitoïde Copidosoma koe-
hleri se révélait également positive pour le ravageur ciblé, remettant en cause 
l’intérêt de la pratique. Seule une évaluation conjointe de l’influence des différen-
tes espèces végétales sur le parasitoïde et sur le ravageur permet d’identifier une 
espèce profitable au premier, mais pas au second. Cet exemple montre à quel 
point cette forme de lutte biologique repose sur des processus écologiques com-
plexes qu’il convient d’étudier en détail.

4.5	 Limites	de	la	lutte	biologique

Comme nous l’avons vu, les méthodes de lutte biologique à l’aide d’insectes para-
sitoïdes s’avèrent être un moyen efficace de protection des plantes cultivées, tout 
en préservant la santé des utilisateurs et des consommateurs et en respectant, 
dans la majorité des cas, l’environnement. Pour autant, il existe encore un certain 
nombre de limites à la mise en œuvre de cette méthode de phytoprotection, à la 
fois en termes de coût et d’effets secondaires potentiels.

a)	 Coût	économique	et	social

Le coût, à la fois économique et social, associé à la mise en œuvre d’un pro-
gramme de lutte biologique contre un ou plusieurs ravageurs de culture dépend 
évidemment des méthodes de lutte biologique qu’il est possible d’utiliser. Les 
quelques estimations qui existent dans la littérature ont généralement été élabo-
rées dans le cas de la lutte biologique par acclimatation seulement (Tisdell, 1990). 
Le coût de la mise en œuvre d’une lutte par lâchers inondatifs saisonniers semble 
en effet plus difficile à estimer. Il dépend de plusieurs indicateurs économiques et 
sociaux, notamment : 1) de la réduction de l’effectif de la population du ravageur ; 
2) de l’augmentation du rendement de la culture protégée ; 3) de l’augmentation 
de la production ; 4) de l’augmentation des revenus des exploitations agricoles 
concernées ; 5) du gain réalisé par rapport à d’autres méthodes de phytoprotec-
tion ; 6) de l’augmentation de la valeur commerciale de produit ; et même 7) du 
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gain social, voire sanitaire, réalisé (Huffaker et coll., 1976 ; Tisdell, 1990). En 
retour, si le programme mis en place est efficace pour lutter contre le ou les 
ravageur(s) ciblé(s), les avantages écologiques et les retombées économiques peu-
vent être extrêmement élevés (Tableau 8-2).

TAB 8.2   Comparaison des performances mondiales relatives des méthodes de lutte chimi-
que ou biologique contre des ravageurs de cultures (d’après van Lenteren, 1997)

Lutte chimique* Lutte biologique

Nombre de produits ou d’agents testés Plus d’un million Environ 2 000

Taux de succès 1 : 30 000 1 : 10

Coût de développement Environ 160 millions US$ Environ 2 millions US$

Durée du développement 10 ans 10 ans

Rapport bénéfice / coût 2 : 1 20 : 1

Risque d’acquisition de résistance Important Très faible

Spécificité Très faible Bonne

Effets secondaires nocifs Nombreux et importants Pratiquement aucun

*Les données concernant les méthodes de lutte chimique proviennent des industries produisant des pesticides.

b)	 Effets	secondaires	non-intentionels
Au cours des 120 dernières années, plus de 2 000 espèces d’arthropodes ont été 
introduites pour des programmes de lutte biologique dans 196 pays ou îles, et ces 
introductions n’ont que très rarement conduit à des effets négatifs sur l’environ-
nement. En effet, seulement environ 1,5 % des introductions réalisées semblent 
conduire à un problème potentiel (van Lenteren et coll., 2006). Pourtant, il existe 
aujourd’hui un débat important, aussi bien sur le plan scientifique que politique, 
sur l’existence de risques écologiques potentiels qui conduit un nombre croissant 
de pays à mettre en place une législation régulant l’importation d’agents de lutte 
biologique sur leur territoire (Wajnberg et coll., 2001 ; van Lenteren et coll., 
2006). Les risques potentiels liés au lâcher d’un agent de lutte biologique appa-
raissent lorsque :
1) l’agent relâché s’attaque par exemple directement à une ou plusieurs espèce(s) 

non initialement ciblée(s) pouvant parfois conduire à leur extinction ;
2) l’agent entre en compétition avec une ou plusieurs espèce(s) du même étage 

trophique (i.e., s’attaquant à la même espèce hôte) ;
3) l’agent est vecteur de pathogènes nocifs aux espèces endémiques.
Ces risques peuvent aussi être de nature économique si l’agent relâché s’attaque à 
des espèces qui elles-mêmes avaient, par exemple, pour action la réduction de 
mauvaises herbes. Ils peuvent enfin parfois concerner des problèmes de santé 
humaine lorsque l’agent peut être à l’origine d’allergies, notamment dans la phase 
de production précédant les lâchers proprement dits (Louda et coll., 2003).

	 ©	 ©	 ©	 ©
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Dans la mesure où ces problèmes potentiels, même s’ils restent rares, peuvent 
entacher l’image de la lutte biologique et ses utilisations, la communauté scienti-
fique internationale s’accorde aujourd’hui pour préconiser un certain nombre 
d’études visant à vérifier autant que possible l’absence de risques écologiques 
potentiels associés à la mise en œuvre d’un lâcher d’agents de lutte biologique. 
Plus précisément, plusieurs points clés font l’objet d’un nombre croissant de tra-
vaux, conduisant parfois à la proposition de protocoles expérimentaux précis.

Tout d’abord, il convient de s’assurer de la spécificité de l’agent de lutte biologi-
que pour vérifier que celui-ci ne s’attaque bien qu’à la seule espèce ciblée. Ceci ne 
représente pas nécessairement une question simple et facile à résoudre. Le spectre 
d’hôtes, potentiellement attaqués par une espèce parasitoïde, n’est pas nécessaire-
ment connu ou mesurable. Il faut parfois s’appuyer sur des données incomplètes, 
disponibles seulement dans la littérature ou dans les muséums. Des travaux de 
laboratoire sont préconisés au cours desquels un certain nombre d’espèces hôtes 
potentielles sont successivement « offertes » aux parasitoïdes pour savoir si elles 
sont attaquées ou non. Généralement, afin de limiter le nombre d’espèces à tester, 
l’approche dite de « phylogénie-centrifuge » est utilisée (Wapshere, 1974). Elle 
consiste à tester la capacité du parasitoïde à attaquer avec succès des espèces phy-
logénétiquement les plus proches de l’hôte ciblé, puis des espèces de plus en plus 
éloignées afin de définir son spectre d’hôtes potentiel. Les protocoles expérimen-
taux reposent sur des tests avec ou sans choix, au cours desquels les parasitoïdes 
sont mis en présence de plusieurs espèces ou d’une seule, et des outils d’analyse 
statistique spécifiques sont utilisés pour analyser les résultats obtenus (Prince et 
coll., 2004 ; Babendreier et coll., 2005).

Des études « post-lâchers » sont également proposées, comparant la démographie 
des espèces hôtes ciblées dans des zones où l’agent est ou non relâché. Parfois, des 
espèces hôtes non ciblées sont volontairement relâchées pour estimer leur taux 
d’attaque par le parasitoïde (Mills, 1997).

Par ailleurs, dans la mesure où l’espèce relâchée pourrait potentiellement entrer 
en compétition avec d’autres espèces du même étage trophique, des travaux sont 
également préconisés s’appuyant sur des suivis faunistiques précis des espèces en 
présence comparativement avant et après les lâchers. Parfois, des expérimenta-
tions de laboratoire sont également menées au cours desquelles les mécanismes 
de la compétition interspécifique pour l’accession aux hôtes sont quantifiés.

Enfin, il convient de s’assurer que l’espèce relâchée ne présente pas une capacité 
de dispersion pouvant lui permettre d’envahir des espaces naturels ou cultivés 
autres que ceux que l’on cherche à protéger. L’expérimentation dans ce cas consiste 
à disposer des points de recapture à des distances variables autour des points de 
lâcher, sur les bords et également à l’extérieur de la parcelle à traiter. Des outils 
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statistiques puissants, spécifiquement conçus pour étudier et décrire des capacités 
de dispersion, sont disponibles et utilisés (Mills et coll., 2006).

4.6	 Amélioration	de	l’efficacité,	une	approche	d’écologie	
et	de	biologie	des	populations

Bien qu’efficaces, les méthodes de lutte biologique méritent d’être encore perfec-
tionnées afin de diminuer leurs coûts et de limiter leurs effets secondaires non 
intentionnels éventuels. C’est ainsi qu’ont été sensiblement perfectionnées, au 
cours des dernières années : 1) les méthodes de production des agents de lutte 
biologique avant les lâchers, accompagnées des outils du contrôle de leur qualité ; 
2) les méthodes de stockage avant l’acheminement de ces agents vers les zones de 
lâcher ; et 3) les méthodes de lâchers elles-mêmes. En complément de cet effort 
d’amélioration fondé sur des bases empiriques, de plus en plus d’auteurs souli-
gnent la nécessité d’une formalisation des mécanismes impliqués dans le fonc-
tionnement d’un lâcher de lutte biologique afin d’en améliorer l’efficacité. La lutte 
biologique est ainsi aujourd’hui pleinement reconnue comme étant une démar-
che d’« écologie appliquée » (Waage, 1990). En conséquence, une démarche cen-
trée sur les concepts de l’écologie et de la biologie des populations des insectes 
parasitoïdes, tels qu’ils ont été brièvement présentés au début de ce Chapitre, 
devrait pouvoir fournir les concepts, connaissances ou méthodes nécessaires à 
l’optimisation des programmes de lutte biologique.
L’objectif principal d’une telle démarche revient à étudier scientifiquement ce qui 
détermine l’efficacité d’une espèce parasitoïde. Ceci conduit, dans un premier 
temps, à s’interroger sur l’espèce qu’il convient d’utiliser contre un ravageur dans 
un contexte agro-écologique donné, question centrale à laquelle il est le plus sou-
vent difficile de répondre (Waage, 1990). Elle nécessite de nombreuses approches 
complémentaires, mettant en œuvre des analyses phylogénétiques et des études 
de spécificité vis-à-vis des ravageurs ciblés, mais aussi des cultures à protéger et 
des caractéristiques biotiques et abiotiques de l’environnement. Elle nécessite 
également l’utilisation des outils modernes de l’analyse comparative dans la 
mesure où les différentes espèces potentiellement utilisables dans un programme 
de lutte biologique doivent être décrites et comparées en tenant compte de leurs 
liens phylogénétiques (Harvey et Pagel, 1991 ; Martins, 1996). En tout état de 
cause, cette problématique scientifique implique des inventaires faunistiques et 
s’insère donc, entre autres, dans des questions d’actualité sur la quantification de 
la biodiversité dans les écosystèmes naturels ou cultivés.
Une fois l’espèce d’auxiliaire déterminée, il convient d’identifier les caractères 
biologiques, au niveau individuel et populationnel, qui sont impliqués dans la 
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capacité des parasitoïdes à contrôler les ravageurs. Nous avons vu que le succès 
d’une attaque parasitaire peut être découpé en une succession d’étapes allant de la 
capacité de ces insectes à découvrir un habitat potentiellement colonisé par un 
hôte, jusqu’à l’émergence d’un parasite adulte à la génération suivante. Au niveau 
pré-ovipositionnel, ces étapes reposent sur la capacité des femelles à percevoir de 
nombreux stimuli dans leur environnement biotique et abiotique. Des réponses 
adéquates à ces stimuli représentent les conditions indispensables pour que ces 
insectes s’accouplent, découvrent des hôtes et les attaquent, et déterminent donc 
leur capacité de destruction des ravageurs. Dans ce cas, une démarche d’amélio-
ration centrée sur l’écologie des parasitoïdes a pour objet l’étude des mécanismes 
biologiques impliqués au cours de ces différentes étapes ainsi que leurs différen-
tes sources de variabilité. De même, la brève description de quelques approches 
théoriques menées pour décrire les caractéristiques démographiques des relations 
hôtes-parasitoïdes nous a permis de montrer que certaines caractéristiques écolo-
giques et comportementales des parasitoïdes jouaient probablement un rôle 
important dans la régulation des populations hôtes. La volonté d’améliorer l’effi-
cacité des programmes de lutte biologique à l’aide de parasitoïdes doit donc éga-
lement passer par une étude des déterminismes de ces caractères écologiques et 
des mécanismes impliqués dans leurs variations au sein des populations étudiées.

Dans tous les cas, la démarche qu’il convient d’adopter est d’utiliser comme base 
de réflexion les thèmes de la biologie évolutive et plus particulièrement de l’éco-
logie comportementale (Krebs et Davies, 1997). Les caractères biologiques sont 
alors étudiés comme des composantes des stratégies adaptatives, adoptées par les 
individus dans un contexte environnemental donné. Ces stratégies sont alors vues 
sous l’angle de l’optimisation dans le sens où elles permettent aux individus qui 
les adoptent de maximiser leur performance (ou fitness) à travers la production 
d’une descendance. Dans le cas particulier des parasitoïdes, la reproduction d’un 
individu est en liaison directe avec la destruction des hôtes. Identifier les facteurs 
qui maximisent les capacités d’un auxiliaire de lutte biologique à contrôler des 
ravageurs revient donc, d’une manière ou d’une autre, à s’intéresser aux condi-
tions qui maximisent leur performance.

5.	 Conclusion

Les insectes parasitoïdes présentent de nombreuses caractéristiques biologiques, 
écologiques et évolutives qui en font un modèle d’étude idéal pour aborder des 
questions de biologie des populations, allant de l’écologie comportementale jus-
qu’à la dynamique des interactions démographiques qu’ils entretiennent avec 
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leurs hôtes. Nous avons vu que la compréhension de leurs stratégies reproducti-
ves, qui présentent une importante variation d’une espèce à une autre, soulève des 
questions nécessitant la mise en œuvre de thématiques touchant à des domaines 
aussi diversifiés que la biologie moléculaire, la biochimie, la physiologie, ou encore 
la biologie des organismes, la génétique des populations, voire l’écologie théori-
que ou l’écologie des communautés.
Par ailleurs, le mode particulier de développement des parasitoïdes, qui aboutit 
dans la très grande majorité des cas à la mort des hôtes attaqués, permet d’utiliser 
ces insectes dans le cadre de la protection des cultures contre des ravageurs phy-
tophages. Ces applications agronomiques ont pris depuis des décennies une 
dimension économique incontournable dans le monde entier, ce qui amène 
aujourd’hui à remettre sérieusement en cause l’utilisation, comme seuls agents de 
phytoprotection, des pesticides chimiques nuisibles pour l’environnement et la 
santé publique.
La mise au point de méthodes de lutte biologique efficaces et économiquement 
rentables repose principalement sur la capacité à identifier, pour un ravageur et 
un agrosystème donnés, un (ou quelques) auxiliaire(s) et de comprendre sa (leur) 
biologie. Cette démarche repose sur la complémentarité entre d’une part une 
approche pragmatique et/ou empirique et, d’autre part, une approche plus 
conceptuelle fondée sur l’écologie des populations et la biologie évolutive. Cette 
double approche (fondamentale et appliquée) des parasitoïdes explique le nombre 
important de laboratoires de recherche dans le monde voués à leur étude. Ces 
structures de recherche produisent régulièrement des résultats fascinants mon-
trant – contrairement à ce que ce Chapitre pourrait laisser penser – que beaucoup 
des mécanismes régissant le fonctionnement des associations hôtes-parasitoïdes 
restent encore à découvrir. L’objectif de ce Chapitre est de donner au lecteur les 
bases indispensables pour comprendre ce que sont les insectes parasitoïdes, leur 
biologie et leur écologie, et également comment ils peuvent être utilisés comme 
agents de lutte biologique. éventuellement, ce Chapitre a pour objectif d’inciter 
le lecteur à s’engager dans un travail scientifique dont l’objet d’étude sera centré 
sur ces organismes fascinants.
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à RETENIR 

– Les parasitoïdes sont des insectes dont le développement se fait au détriment 
de leurs hôtes qui sont généralement d’autres insectes. Ce développement 
conduit généralement à la mort de leurs hôtes.

– Sous l’influence de fortes pressions de sélection, différentes stratégies de 
reproduction et d’interactions avec leurs hôtes sont apparues, conduisant à une 
très grande diversité interspécifique.

– La formalisation mathématique des interactions démographiques entre les 
parasitoïdes et leurs hôtes permet d’identifier certaines caractéristiques clés des 
deux partenaires qui permettent de déterminer la stabilité de ces interactions et 
le niveau de régulation de l’hôte par le parasitoïde.

– Compte tenu de leur mode de vie, ces insectes parasitoïdes peuvent être utili-
sés dans des programmes de lutte biologique contre des ravageurs de culture. 
L’amélioration de ces programmes repose en partie sur l’utilisation de concepts 
ou outils issus de l’écologie, de la biologie des populations et de la biologie évo-
lutive.

QuEsTIoNs DE DIsCussIoN 

– Qu’est-ce qui différencie les parasitoïdes des « vrais » parasites, aussi bien sur 
le plan de leur biologie que sur le plan des conséquences écologiques ?

– Selon les modèles théoriques décrits dans ce Chapitre à propos des interac-
tions démographiques entre les parasitoïdes et leurs hôtes, quels sont les méca-
nismes comportementaux qui participent à la stabilité de ces interactions et ceux 
qui n’ont pas d’effet ?

– Compte tenu de l’écologie de ces insectes particuliers, quels pourraient être les 
moyens à mettre en œuvre pour améliorer leur efficacité en tant qu’agents de 
lutte biologique ?
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Croissance densité-dépendante : augmen-
tation de l’effectif d’une population 
inversement proportionnelle au nombre 
d’individus déjà présents. Ainsi, une 
population présentant un effectif faible 
présentera une croissance en nombre 
d’individus plus élevée qu’une popula-
tion dont l’effectif est déjà élevé. Un tel 
mécanisme, s’il est le seul à déterminer 
l’effectif d’une population, conduira celle-
ci à tendre vers un effectif limite maximal 
correspondant à la capacité d’accueil (ou 
capacité de charge ou encore « carrying 
capacity ») du milieu.
Diplo-diploïdie : mode de déterminisme 
du sexe selon lequel les deux sexes sont 
diploïdes.
Diptère : les diptères constituent un ordre 
d’insectes holométaboles. Ils sont carac-
térisés par la possession d’une seule paire 
d’ailes, l’autre s’est transformée en balan-
ciers. Cet ordre contient pour l’essentiel 
les mouches et les moustiques.
Ecdystéroïdes : hormone impliquée dans 
les processus de mue des insectes.
Ectoparasitisme : mode de développe-
ment au cours duquel le corps du para-
sitoïde (appelé aussi ectoparasitoïde) 
est situé principalement à l’extérieur de 
l’hôte. Dans de nombreux cas, seule la 
tête du parasitoïde est ancrée dans l’hôte 
afin notamment de permettre la nutri-
tion. (Contraire : endoparasitisme.)
Encapsulation : mécanisme de défense 
de certains hôtes qui aboutit à la consti-
tution d’une couche cellulaire autour de 
corps étrangers, tels qu’un œuf ou une 
larve de parasitoïde. Ces derniers sont 
alors tués probablement par asphyxie ou 
intoxication.

Endoparasitisme : mode de dévelop-
pement au cours duquel le parasitoïde 
(appelé aussi endoparasitoïde) se déve-
loppe à l’intérieur de l’hôte. Suivant les 
cas, le développement s’effectue dans 
l’hémocoele (cavité contenant les prin-
cipaux organes) ou dans divers tissus. 
(Contraire : ectoparasitisme.)
Endosymbiotes : organismes symbioti-
ques dont toute ou partie de la vie s’ef-
fectue à l’intérieur des cellules (cyto-
plasme ou noyau) de son hôte.
Haplo-diploïdie : mode de déterminisme 
du sexe selon lequel les femelles sont 
diploïdes et les mâles haploïdes. L’haplo-
diploïdie est particulièrement fréquente 
chez les hyménoptères parasitoïdes : 
les femelles sont alors issues des œufs 
fécondés, tandis que les mâles se dévelop-
pent à partir d’œufs non fécondés. (Syno-
nyme : parthénogenèse arrhénotoque.)
Hémolymphe : l’hémolymphe est l’équi-
valent du sang chez les arthropodes, et 
notamment les insectes.
Hormone juvénile : hormone impliquée 
dans les processus de mue des insectes.
Hyménoptères : les hyménoptères consti-
tuent un ordre d’insectes holométaboles. 
Ils constituent, après les coléoptères, 
l’ordre d’insectes le plus diversifié. On 
évalue actuellement leur nombre à plus 
de 120 000 espèces. Cet ordre comprend 
les abeilles, les fourmis, les guêpes, et on 
y retrouve la grande majorité des insectes 
parasitoïdes.
Hyperparasitoïde : mode de dévelop-
pement particulier des parasitoïdes où 
l’hôte attaqué est lui-même un parasi-
toïde. On distingue les hyperparasitoïdes 
obligatoires, dont le développement s’ef-

Glossaire Glossaire
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fectue uniquement au détriment d’une 
autre espèce de parasitoïde (relation 
tritrophique : hôte-parasitoïde-hyperpa-
rasitoïde), des hyperparasitoïdes faculta-
tifs qui peuvent également se développer 
comme de simples parasitoïdes (relation 
simple : hôte-parasitoïde).
Hyperparasitisme : mode de parasitisme 
impliquant l’attaque par un hyperparasi-
toïde.
Idiobionte : parasitoïde dont le dévelop-
pement pré-imaginal (i.e., concernant les 
stades immatures situés avant le stade 
adulte) aboutit à la mort rapide de l’hôte. 
(Contraire : koïnobionte.)
Incompatibilité cytoplasmique : méca-
nisme d’isolement reproductif post-
zygotique entre des individus présentant 
des endosymbiotes (bactérie du genre 
Wolbachia notamment) différents. Suivant 
les cas, l’œuf issu d’un croisement entre 
partenaires incompatibles peut avorter ou 
se développer, généralement en mâle.
Kairomone : substance produite par un 
être vivant, libérée dans l’environnement, 
qui déclenche une réponse comporte-
mentale chez une autre espèce et dont 
l’effet est négatif pour l’espèce émettrice. 
Ainsi les odeurs émises par un insecte, 
et qui permettent à ses parasitoïdes de le 
localiser, sont appelées kairomones.
Koïnobionte : parasitoïde dont le déve-
loppement pré-imaginal (i.e., concernant 
les stades immatures situés avant le stade 
adulte) permet à l’hôte parasité de conti-
nuer son développement généralement 
au moins jusqu’au dernier stade larvaire. 
Ce mode de développement est donc 
caractérisé par une longue interaction 
avec l’hôte. (Contraire : idiobionte.)
Lutte biologique : utilisation d’orga-
nismes vivants (appelés auxiliaires) 
pour empêcher ou réduire les pertes ou 
dommages causés par des organismes 

nuisibles. Les principaux agents de lutte 
biologique sont les insectes parasitoïdes, 
utilisés pour lutter contre des insectes 
ravageurs de culture.
Oviposition : dépôt d’un œuf par une 
femelle parasitoïde.
Parasitoïde : organisme appartenant 
à la classe des insectes dont la larve se 
développe au détriment d’un seul hôte. 
L’adulte est généralement libre et mobile.
Parthénogenèse thélytoque : mode de 
reproduction grâce auquel les femelles 
peuvent se reproduire en l’absence de 
mâles et de fécondation. La diploïdie des 
gamètes peut être restaurée par différents 
mécanismes. Les populations thélytoques 
ne sont donc constituées que par des 
femelles.
PolyDNAvirus : virus de la famille des 
PolyDNAviridae. Les polyDNAvirus 
vivent en étroite interaction avec certains 
parasitoïdes (famille des Braconidae et 
des Ichneumonidae) chez qui ils persis-
tent de façon intégrée (sous forme de 
provirus) dans le génome nucléaire. Ils 
se répliquent au niveau des ovaires des 
parasitoïdes et sont injectés lors de l’ovi-
position dans l’hôte dont ils modifient la 
physiologie, facilitant ainsi le développe-
ment du parasitoïde (et donc leur propre 
transmission).
Post-ovipositionnelle : se dit de toutes 
les étapes du succès parasitaire situées 
après la phase d’oviposition, correspon-
dant au dépôt d’un œuf dans ou sur un 
hôte par une femelle parasitoïde. Ces 
étapes concernent donc les modalités du 
développement du parasitoïde immature 
aux dépens de l’hôte attaqué, et repo-
sent donc principalement sur des méca-
nismes physiologiques. Les principales 
étapes post-ovipositionelles concer-
nent la réaction immunitaire de l’hôte 
et l’adéquation physiologique entre les 
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caractéristiques de l’hôte et les besoins 
métaboliques du parasitoïde en dévelop-
pement.
Pré-ovipositionnelle : se dit de toutes 
les étapes du succès parasitaire situées 
avant la phase d’oviposition, correspon-
dant au dépôt d’un œuf dans ou sur un 
hôte par une femelle parasitoïde. Ces 
étapes concernent donc les mécanismes 
comportementaux impliqués dans la 
recherche d’un hôte par la femelle para-
sitoïde adulte. Les principales étapes pré-
ovipositionelles concernent la recherche 
d’un habitat potentiellement colonisé 
par des hôtes, la recherche des hôtes et 
leur acceptation, ainsi que les décisions 
comportementales aboutissant au choix 
du nombre et du sexe des descendants 
pondus.
Pro-ovogénique : terme qui caracté-
rise les femelles parasitoïdes dont le 
stock d’œufs est constitué et disponible 
dès leur émergence et qui ne présentent 
pas d’ovogenèse imaginale (i.e., à l’état 
adulte). (Contraire : syn-ovogénique.)
Protection intégrée : application ration-
nelle d’une combinaison de mesures de 

protection des cultures dans laquelle 
l’emploi de produits chimiques est limité 
au strict nécessaire, pour maintenir la 
présence des organismes nuisibles en 
dessous du seuil à partir duquel apparais-
sent des dommages ou des pertes écono-
miquement inacceptables.
Superparasitisme : comportement de 
ponte d’une femelle parasitoïde dans un 
hôte déjà parasité soit par elle-même 
(self-superparasitisme), soit par une 
congénère (superparasitisme conspéci-
fique).
Syn-ovogénique : terme qui caractérise 
les femelles parasitoïdes dont les œufs 
sont progressivement produits ou maturés 
au cours de la vie adulte. (Contraire : pro-
ovogénique.)
Synonome : composé chimique dont 
l’émission profite non seulement à l’indi-
vidu émetteur mais également aux indi-
vidus des espèces réceptrices.
Sympatrique : se dit de populations qui 
vivent dans la même aire géographique 
ou dont les aires de distribution se recou-
pent. (Contraire : allopatrique.)
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