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Beaucoup d'animaux répondent a la menace de la prédation en produisant des signaux d'alarme qui avertissent les
autres individus de la présence de danger ou qui réduisent le succes de prédateurs. Alors que les signaux d'alarme
peuvent étre de nature visuelle, auditive ou chimique, les phéromones d'alarme sont fréquentes, surtout chez les
insectes et les organismes aquatiques. Dans cette revue bibliographique, nous discutons de notre compréhension
actuelle des modes de communications chimiques d’alarme dans les divers groupes d'animaux ou ces signaux ont
été identifiés (y compris les insectes sociaux et pré-sociaux, les invertébrés marins, les poissons et les mammiféres).
Nous discuterons aussi brievement I'exploitation des phéromones d'alarme par les ennemis naturels des insectes
émettant ces signaux.

Mots clés: Phéromone d'alarme, pucerons, fourmis, abeilles, poissons, communication plantes-plantes, stratégie de
lutte antiparasitaire.

Many animals respond to predation by releasing alarm signals that warn other individuals of the presence of danger
in order to reduce the success of predators. While alarm signals may be visual or auditory as well as chemical, alarm
pheromones are common, especially among insects and aquatic organisms. In this paper we discuss our current
understanding of chemical alarm signaling in a variety of animal groups (including social and pre-social insects,
marine invertebrates, fish, and mammals). We also briefly discuss the exploitation of alarm pheromones as foraging
cues for natural enemies.

Keywords: Alarm pheromone, aphid, ant, honeybee, fish, plant-plant communication, pest management strategy.

1. INTRODUCTION

En réponse a l'approche de prédateurs — ou
d'autres changements rapides et défavorables dans
I'environnement immédiat — de nombreux
organismes vivants émettent des signaux d‘alarme
qui peuvent alerter les proches (individus
conspécifiques ou non) de l'imminence d'un
danger. L’émission de signaux d’alarme a souvent
été percue comme un processus évolutif casse-téte
parce que les avantages aux individus qui
recoivent le signal sont généralement apparents,
alors que 1’émission de ces signaux est souvent
couteuse pour l’individu émetteur (par exemple,
Taylor et al., 1990). Les signaux d’alarme
altruistes peuvent sans doute évoluer ou les
avantages  tombent sur  les  individus
conspécifiques au lien de parenté proche de
I’individu émetteur (Sherman, 1977) comme le
suggére la théorie de I’inclusive fitness (Hamilton,
1964). Mais le signal d’alarme peut aussi étre
bénéfique a I’individu émetteur par exemple si le

comportement de fuite induit par le signal réduit
la probabilité de succés du prédateur (Hogstedt,
1983; Sherman, 1985) ou attire le prédateur loin
de l'individu émetteur (Charnov et Krebs, 1974).
Les signaux d’alarme peuvent aussi apporter a
I’individu émetteur des bénéfices retardés dans le
temps, par exemple en sauvant la vie des individus
qui se reproduiront dans le futur (Trivers, 1971)
ou ceux de partenaires potentiels (Witkin et
Fitkin, 1979) ou d’autres membres du groupe dans
des circonstances ou la vie de groupe est
bénéfique (Smith, 1986). Les signaux d'alarme ont
fréquemment des composantes auditives et
visuelles, en particulier chez les oiseaux et les
mammiféres (par exemple, Sherman, 1977;
Seyfarth et al.,, 1980; Leavesley et Magrath,
2005), mais les signaux d'alarme de nature
chimiques sont également trés répandus (Wyatt,
2003).
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Les signaux chimiques impliqués dans la
communication avec d'autres individus de méme
espece sont appelées phéromones (du grec
pherein, de transfert), et se distinguent donc des
hormones (hormone, pour exciter) qui servent
d'intermédiaire de communication au sein d'un
organisme (Karlson et Luscher, 1959). La plupart
des phéromones d'alarme auraient évoluées a
partir de composés chimiques ayant a l'origine
d'autres fonctions. Plus précisément, il a été
suggéré que les phéromones d'alarme pourraient
avoir évolué soit a partir de produits chimiques
impliqués dans la défense contre les prédateurs ou
de composés libérés lors d'une blessure (Wyatt,
2003). Dans la mesure ou ces composés servent de
signaux fiables de la présence de prédateurs, les
récepteurs potentiels devraient évoluer de maniére
a les détecter et a réagir de maniere a améliorer
leur survie.

Une abondante littérature traite de I'identification
chimique des phéromones d'alarme et de leur
impact sur le comportement des individus a
proximité. Afin de conclure que certains
composés agissent comme phéromones d'alarme,
il est généralement considéré comme nécessaire
de démontrer que (i) le produit chimique (s) est
émis exclusivement lors de I'exposition au danger
(attaque par un prédateur, par exemple), (ii) le
signal est pergu par les congéneres présents dans
I'environnement proche, et (iii) qu'il induit chez
ces individus des réactions comportementales
semblables a celles induites lorsqu'ils sont
directement exposés au méme danger (Wyatt,
2003). Le dernier critére est habituellement le plus
difficile a démontrer, car il ne suffit pas de
démontrer une modification dans le comportement
des individus qui recoivent le signal. 1l s'agit de
démontrer que les changements comportementaux
manifestés sont des réponses appropriées a un
danger. En régle générale, les modifications
comportementales faisant suite a la réception
d'une phéromone d'alarme peuvent étre classées
comme de [I'évitement (les individus fuient
I'émetteur de la phéromone) ou de I'agression (les
individus se déplacent vers I'émetteur du signal et
attaquent ou harcélent le prédateur). Les réactions
observées peuvent varier en fonction de la
concentration de phéromone libérée et de
I'éventuelle expérience antérieure de l'individu
récepteur (Howse, 1998).

Les phéromones d'alarme ont été documentées a
la fois chez les invertébrés et les vertébrés (Wyatt,
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2003), et des émissions de composés d'alarme
semblent se produire également chez les végétaux
(Wittstock et Gershenzon, 2002; Heil et Karban,
2010). La composition chimique des phéromones
d'alarme est trés variable: le tableau 1 présente
une liste partielle de différentes phéromones
d'alarme identifiées chez les animaux. Les signaux
d'alarme peuvent étre aussi simple gu'une seule
molécule (par exemple le citral chez les acariens,
Kuwahara et al., 1979), mais peuvent étre plus
compliquées et consister en mélanges de produits
chimiques variés, dont I'activité est déterminée par
leur composition spécifique, la proportion
quantitative des différents composés, et la
stéréoisomérie  des  substances  dominantes
(Wadhams, 1990).

Ce document passe en revue des exemples tirés de
la trées grande diversité de systemes de
signalisation d'alarme qui se produisent chez les
insectes présociaux (pucerons) et sociaux
(fourmis, termites, abeilles), mais aussi chez les
vertébrés et les plantes.

2. LES PHEROMONES D'ALARME DES
INSECTES

Les phéromones d'alarme constituent la deuxieme
classe de signaux chimiques utilisés par les
insectes, aprés les phéromones sexuelles (Barbier,
1982). Les signaux dalarme ont évolué dans
divers taxons des arthropodes ou les individus
sont suffisamment proches les uns des autres pour
communiquer rapidement. Les insectes grégaires
et sociaux, avec  particulierement les
hyménoptéres et les hémiptéres, ont développé un
large éventail de composés chimiques qui agissent
comme déclencheurs de comportement d'alarme
(tableau 1). En effet, les phéromones d'alarme
apparaissent comme des adaptations poussées
pour les especes dont les individus forment des
agrégats et qui peuvent présenter une réponse
collective & des stimuli traumatiques (Blum,
1985). Chez les espéces eusociales, par exemple,
ces signaux permettent a la colonie d'exploiter
rapidement et efficacement ses ressources en
réponse a des menaces spécifiques. Les
phéromones  d'alarme des insectes  sont
généralement de courtes molécules de faible poids
moléculaire et de structure simple (par exemple,
les terpénes ou des cétones et esters aliphatiques).
Ces composés sont donc trés volatiles et se
dissipent rapidement aprés leur émission ce qui
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leur permet d'opérer sur de courtes périodes et a
des échelles spatiales localisees (Payne, 1974).
Divers organes peuvent étre impliqués dans leur
production, y compris les glandes anales, les
mandibules, et les dards. Bien souvent
comprenant des mélanges de plusieurs composés,
les phéromones d'alarme ont tendance a étre
moins spécialisées que d'autres types de
phéromones, et rares sont les phéromones a étre
especes spécifiques (Blum, 1985). Cette relative
non-spécificité peut étre un avantage pour les
espéces qui sont capables de détecter des signaux
d'alarme d'autres insectes, partageant ainsi leur
vulnérabilité & une menace commune.

Chez les insectes asociaux, I'effet des phéromones
d'alarme est généralement limité a la dispersion
des individus. Chez les espéces eusociales, la
réponse aux signaux dalarme varie selon les
especes, mais implique généralement l'attraction
et de recrutement des ouvriers ou des soldats
conspécifiques et l'adoption de postures
agressives. Ci-dessous, nous discutons les signaux
d'alarme chez les pucerons, les fourmis, et les
abeilles.

2.1. Pucerons

Parce que les pucerons sont dimportants
ravageurs des cultures dans le monde, leur
biologie et leur comportement ont été bien étudié.
Les phéromones d'alarme des pucerons ont été
caractérisées dans les années 1970. En réponse a
l'attaqgue d'un prédateur ou d'une autre
perturbation, les pucerons sécrétent des
gouttelettes a partir de deux cornicules situées sur
la surface supérieure de l'abdomen prés de la
gueue, et qui émettent une odeur répulsive envers
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Figure 1: A gauche: en réponse a la prédation, les pucerons émettent une phéromone d'alarme a partir de
leurs cornicules qui induit un comportement de fuite chez les congénéres. A droite: Megoura viciae
(Hemiptera, Aphididae), avec des fléches pointant vers les organes libérant la phéromone d'alarme
(cornicules). Le site de production du (E)-B-farnéséne reste inconnu
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leurs congénéres (Kislow et Edwards, 1972)
(figure 1). Cette phéromone induit chez les
individus ailés et apteres de Myzus persicae
(Hemiptera, Aphididae) l'arrét de l'alimentation.
Elle repousse les congénéres loin de l'individu
signaleur ou les fait tomber de la plante-hote. Les
pucerons percevant la phéromone agitent leurs
antennes avant et au cours de ces comportements
d'évitement. Des variations en terme de réponse a
la phéromone d'alarme se produisent au sein d'une
espece ainsi qu'entre especes et sont en corrélation
avec le risque relatif de la prédation et les codts
liés a la fuite (Pickett et al., 1992).

Le composant actif du liquide sécrété par les
cornicules de plusieurs especes de pucerons
d'importance économique a été identifié comme
un sesquiterpéne (C 15 H ) nommé (E) -7,11-
diméthyl-3-méthylene-1, 6,10 - dodecatriene, ou
plus communément (E)-B-farnéséne (ESSF) ou
trans-B-farnéséne (Bowers et al., 1972) (tableau
1). Ce méme compose a ensuite éte identifié dans
de nombreuses autres espéces de pucerons, y
compris le puceron vert du pécher Myzus persicae
Sulzer (Edwards et al., 1973; Wientjens et al.,
1973) et le puceron du pois Acyrthosiphon pisum
Harris (Wohlers, 1981).

Le germacrene A (tableau 1), un précurseur
biogénétiqgue de nombreux sesquiterpénes, a
ensuite été isolé du puceron de la luzerne et a été
identifié comme une phéromone d'alarme (Bowers
et al., 1977b), méme si il ne semble jouer ce role
de signalisation dalarme qu'au sein du genre
Therioaphis. Pickett et Griffiths (1980) ont
démontré que Megoura viciae synthétise des
monoterpénes supplémentaires, y compris le o-
pinéne, le B-pinéne et le limonéne, desquels le (-)-
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a-pinéne semble avoir l'activité d'alarme la plus
importante. Le (Z, E)-a-farnéséne et le (E, E)-a-
farnésene ont également été signalés chez
plusieurs espéces de pucerons (Pickett et Griffiths,
1980; Gut et Van Oosten, 1985), mais n'ont pas
montré d'activité biologique (Bowers et al.,
1977a).

Récemment, Francis et al. (2005a) ont caractérisé
les émissions de composés volatils de 23 espéces
de pucerons et ont indiqué que le ERf était le seul
produit chimique volatil émis en quantités
importantes par 16 dentre elles. Le ERf est un
élément mineur des émissions de cing autres
espéces. Les deux derniéres espéces de pucerons,
Euceraphis punctipennis Zetterstedt et
Drepanosiphum platanoides Schrank, n'utilisent
pas du tout le ERF, bien que d'autres terpenes aient
été isolés. Outre les espéces examinées par
Francis et al. Dans (2005b), nous avons identifié
guatre autres espéces de pucerons qui produisent
du ERf. Rhopalosiphum maidis Fitch, Aphis
glycines Matsumura, Aphis spiraecola
Pagenstecher et Brachycaudus persicae Pesserini
(Verheggen et al., données non publiées).

Chez Myzus persicae, la quantité et le mode
d'action de la phéromone d'alarme varie avec le
stade de développement et I'dge des pucerons (Gut
et Van Oosten, 1985). Les quantités de ERf chez
les pucerons augmentent avec le poids corporel
(Byers, 2005), mais sa concentration diminue de
fagon exponentielle avec le poids corporel. Chez
Acyrthosiphon pisum, Verheggen et al. (2009) ont
constaté que l'exposition a I'ERf émis par d'autres
individus influence les quantités d'ERf produit par
les pucerons immatures au cours de leur
développement.

En plus de son réle de phéromone d'alarme chez
les pucerons, le ERf est également une
composante commune des volatiles des plantes, y
compris dans les composés chimiques constitutifs
(par exemple Agelopoulos et al., 2000) et induits
par l'alimentation des herbivores (par exemple
Turlings et Ton, 2006 ) ou des dégats mécaniques
(par exemple Agelopoulos et al., 1999). Le ERf est
un constituant de plusieurs huiles essentielles dans
de nombreuses familles de végétaux telles que les
Asteraceae (Reichling et Becker, 1978; Heuskin et
al., 2009). Il est donc tentant de supposer que la
production par les plantes de I'ERf a pour fonction
de repousser les pucerons ou d'interférer avec leur
signalisation d'alarme, mais il y a actuellement
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peu de preuves que ces effets se produisent
(Petrescu et al., 2001). Au lieu de cela, il apparait
que la présence d'autres sesquiterpénes de type
(-)-B-caryophylléne dans le mélange odorant de
plusieurs plantes permet aux pucerons de
distinguer le ERf pure émis par leurs congénéres
du ERf d'origine végétale (Dawson et al., 1984).
D'autre part, d'autres terpénes comme le a-pinene
ou des isothiocyanates semble améliorer I'activité
dalarme du ERf, conduisant a une plus grande
spécificité du signal dalarme chez certaines
espéces de pucerons (Pickett et Griffiths, 1980;
Dawson et al., 1987). Fait intéressant, le ERf est
présent dans les trichomes des plantes de pomme
de terre sauvage ou sa libération sous infestation
de pucerons ne semble pas causer de dispersion
(Gibson et Pickett, 1983).

L'effet sur le comportement de la phéromone
d'alarme des pucerons varie selon les espéces et
aussi avec la quantité de phéromone percgue par les
individus la percevant. Les réponses typiques vont
de l'arrét de l'alimentation et I'enlévement du
stylet des tissus de la plante hote, a I'induction de
la marche, sauter, ou tomber loin de la source
d'émission (Edwards et al., 1973; Wientjens et al.,
1973; Phelan et al., 1976; Montgomery and Nault,
1977a, b, 1978; Roitberg and Myers, 1978;
Wohlers, 1980; Clegg and Barlow, 1982; Chau
and Mackauer, 1997; Losey and Denno, 1998;
Shah et al., 1999; Braendle and Weisser, 2001).
Chez le puceron lanigére de la canne a sucre,
Ceratovacuna lanigera Zehntner (Homoptera,
Pemphigidae), la phéromone d'alarme
provoquerait un comportement agressif de la part
des congéneres (Arakaki, 1989). Le ERf réduit
également le comportement d'atterrissage des
pucerons ailés, les poussant a choisir une plante
hote alternative (Lambers et Schepers, 1978;
Phelan et Miller, 1982; Wohlers, 1982). Des
expériences de terrain ont confirmé le
comportement de dispersion des pucerons soumis
a leurs phéromones dalarme dans 41 espéces
(Xiangyu et al., 2002). Kunert et al. (2005) ont
également constaté que Il'exposition a I'ERf
augmente la production d'individus ailés
spécialisés pour la dispersion. Une fois que les
concentrations en ERf diminuent, les pucerons re-
infestent leurs plantes hétes (Calabrese et
Sorensen, 1978). Parce que les quantités de
phéromone d'alarme émises par un individu dans
des conditions naturelles pourrait étre trop faible
pour avertir tous les congénéres a proximité, deux
études récentes ont testé I'hypothése que les
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pucerons peuvent amplifier le signal d'alarme en
émettant de I'ERf supplémentaire en réponse a la
perception de ce signal d'alarme émis par des
pucerons voisins, mais aucune de ces études n'a
trouvé la preuve d'un tel effet (Hatano et al., 2008;
Verheggen et al., 2008b).

En plus de servir comme un signal d'alarme pour
leurs congéneres et les autres espéces de pucerons,
le ERf est exploité comme un indice de recherche
de nourriture par les prédateurs et parasitoides qui
se nourrissent de pucerons.

2.2. Les fourmis

La premiére observation publiée d'une phéromone
d'alarme de fourmi est probablement celle de
Goetsch (1934) qui a noté que certains organes
écrasés étaient capables de provoquer des
réactions agressives chez les ouvriéres. Suite a
cette observation originale, toutes les espéces de
Formicidae se sont ensuite révélées comme
productrices et utilisatrices d'une phéromone
d'alarme (Holldobler et Wilson, 1990), dont la
sécrétion peut alerter les congéneres ou recruter et
stimuler des réactions agressives (Blum 1985 et
références incluses). Bien que les réponses
comportementales puissent différer
considérablement entre les espéeces de fourmis, les
phéromones d'alarme servent généralement deux
fonctions distinctes (Wilson et Régnier, 1971). La
réponse a des ‘"signaux d'agressivité" est
caractérisée par des mouvements rapides orientés
vers I'émetteur et par des attitudes agressives
allant de mouvements de l'abdomen et des
mandibules a une morsure ou une piqlre de
l'antagoniste  (Figure 2). Le recrutement
d'ouvriéres supplémentaires afin d'intensifier les
attaques contre les intrus est également observé.
Les réponses face aux réactions d'alarme de type

Figure 2: Deux postures d'alarme communes chez
les Formicidae. Les fourmis répondent a leur
phéromone d'alarme en adoptant des comportements
agressifs ou en s'échappant
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"panique" impliquent la fuite, la dispersion et
I'envol. La vitesse de déplacement des ouvriéres
est augmentée, ainsi que la fréquence des
changements de direction. Le type de réaction est
corrélé selon les espéces par les différences de
taille des individus et la densité des colonies, les
especes ayant les colonies les plus denses étant
plus enclines a des réactions agressives. Par
exemple, Lasius fuliginosus forme de grandes
colonies souterraines et la réponse générale des
ouvriéres a la phéromone d'alarme, le n-undécane
(tableau 1), entraine le déplacement rapide des
ouvrieres vers la source de phéromone avec les
mandibules grandes ouvertes (Stoeffler et al.,
2007). En revanche, les travailleurs de
Hypoponera opacior et Ponera pennsylvanica, qui
ont des colonies de petites tailles, accroissent
considérablement leur mobilité, mais ne courent
pas vers l'émetteur lorsqu'ils sont exposés a la
principale composante de leurs phéromones
dalarme, le 2,5-diméthyl-3-isopentylpyrazine
(Duffield et al., 1976).

Une large gamme de produits naturels et de
comportements associés ont été mis en évidence
dans les différents genres de Formicidae, avec des
sites de production variés comprenant les glandes
mandibulaires, pygidiale, métapleurale et de
Dufour. Les phéromones d'alarme des fourmis
sont généralement des chaines carbonées
aliphatiques plus courtes et plus volatiles que
celles qui caractérisent les phéromones de pistes.
Il s'agit notamment de cétones, alcools, esters,
aldéhydes, alkylpyrazines, terpénes,
hydrocarbures aliphatiques courts, et de l'acide
formique. Comme avec les signaux d'alarme des
pucerons, les phéromones d'alarme utilisées par
les fourmis sont donc bien adaptées chimiquement
pour endosser un rble dans la médiation des
réponses face aux menaces qui sont trés localisées
dans l'espace et dans le temps. Différents produits
chimiques composent souvent la phéromone
d'alarme d'une espéce de fourmis et ces éléments
chimiques peuvent susciter des comportements
différents chez les individus les recevant. En
outre, en raison des différences de volatilité, et
peut-étre également di & des différences de
sensibilit¢ des individus qui les recoivent, la
distance d'action sur lesquelles ces composés
spécifiques induisent des réponses actives peut
également varier.

Les exploratrices de Pheidole embolopyx
répondent & une rencontre avec des intrus d'autres
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especes en sécrétant des phéromones d'alarme et
de piste produites par la glande pygidiale (Wilson
et Holldobler, 1985). La combinaison de ces
signaux annonce la présence de lI'ennemi et méne
au recrutement d'ouvriers qui débutent alors une
attaque soutenue contre les intrus.

Les différents composants chimiques de la
phéromone d'alarme de Camponotus obscuripes
(Formicinae) sont produits dans la glande de
Dufour et dans la glande a venin (Fujiwara-Tsujii
et al., 2006). La premiére glande contient un
mélange d'hydrocarbures aliphatiques dont le n-
undécane représente 90 %. L'acide formique, un
composé couramment utilisée par les fourmis pour
la défense, la piste, le marquage, et le recrutement,
semble étre le seul produit chimique volatile
produit dans la glande a venin. En réponse a un
danger, C. obscuripes relargue un mélange de ces
substances, chacune ayant une volatilité et une
fonction différente. L'acide formique, percu a des
distances plus longues, informe les membres d'une
autre colonie de la présence d'une menace et les
aide a localiser la source de I'émission. A courte
portée, le n-undécane, et dautres hydrocarbures
saturés associés, provoquent l'agressivité envers
les antagonistes.

Parmi les fourmis coupeuses de feuilles du genre
Atta, les sécrétions des glandes mandibulaires de
la plupart des espéces contiennent des mélanges
de composés organiques volatils de type alcools a
faible poids moléculaire, et des cétones, qui
déclenchent la réponse d'alarme (Blum, 1968).
Les principales composantes volatiles des glandes
mandibulaires des ouvriers sont le 4-méthyl-3-
heptanone (tableau 1) et 2-heptanone (Hughes et
al., 2001), le premier étant le plus actif dans le
déclenchement des réponses d'alarme (Moser et
al., 1968). Ce dernier produit chimique est aussi
rencontré dans d'autres genres de fourmis (Feener
et al., 1996).

2.3. Les abeilles

Les abeilles appelées 'gardiennes' jouent un role
important dans la défense de la colonie en
patrouillant I'entrée du nid et en représentant la
premiére ligne de défense de la colonie. Ces
gardiennes sont également spécialisées dans la
production de la phéromone dalarme qu'elles
dégagent pour recruter des membres situés a
I'intérieur de la colonie en cas de danger (Boch et
al., 1962; Collins et al., 1982). La perception de la
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phéromone par les ouvriéres augmente les
déplacements de ces derniéres et favorise leur
agressivité. En effet, les apiculteurs connaissent
bien I'odeur de banane émise par colonies stressée,
et avec le fait qu'une piqdre dabeille est
susceptible d'étre suivie par d'autres, & moins d'un
déplacement rapide loin de la colonie ou de
I'utilisation de fumée pour endormir celle-ci. Bien
qu'il y ait une grande variabilité dans l'intensité de
leur réponse (dans les colonies dociles, seulement
guelques abeilles peuvent réagir alors que des
milliers d'individus peuvent attaquer dans les
colonies plus agressives), seules les gardiennes
produisent la phéromone d'alarme (Vander Meer
et al., 1998; Alaux et al., 2009).

La possibilité qu'un signal d'alarme, de nature et
origine alors inconnue, pourrait servir a alerter les
abeilles ouvrieres a été d'abord proposeé au début
du 17°™ siecle (Butler, 1609, cité par Wilson
1971). Le signal a ensuite été suggéré par Huber
(1814) comme étant olfactif, qui a remarqué que
lorsque l'on présentait un dard provenant d'une
ouvriére a des individus conspécifiques, ceux-ci
changeaient leur comportement, pour devenir plus
agressifs. 1l conclu que "certaines odeurs incitent
les abeilles a fuir”. 1l a été établi plus tard que la
phéromone d'alarme des abeilles est produite dans
la glande mandibulaire, ainsi que dans la glande
de Koshewnikov associées a I'appareil venimeux
(Boch et al., 1962; Shearer et Boch, 1965), bien
que la piqure ne soit pas nécessaire a I'émission de
la phéromone.

Boch et al. (1962) ont identifié en premier lieu
I'acétate d'isopentyle (précédemment appelé iso
amyle d'acétate) (Tableau 1) comme une
phéromone d'alarme active biologiquement et liée
a la piglre (l'utilisation de la fumée par les
apiculteurs supprime [l'activation des récepteurs
des antennes de l'acétate d'isopentyle, et réduit par
conséquent le recrutement (Visscher et al., 1995).
Par la suite, plus de 20 autres composés actifs
volatils aliphatiques et aromatiques, de faible
poids moléculaire, ont été identifiés comme
composant de la phéromone d'alarme (Hunt,
2007). En plus de l'acétate d'isopentyle, le (2)-11-
eicosen-1-ol semble jouer un réle essentiel (Boch
et al., 1962; Pickett et al., 1982). Bien que ces
deux composés induisent individuellement un
comportement d'alarme chez les ouvriéres,
lorsqu'ils sont présentés ensemble, ils suscitent un
comportement comparable a celui induit par le
dard entier (Pickett et al.,, 1982). Tous les
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composants du mélange phéromonal n'induisent
pas le comportement dalarme des abeilles,
certains ont dautres fonctions spécialisées,
notamment l'induction de vol (par exemple
l'acétate de benzyle), et le recrutement (par
exemple le 1-butanol, 1-octanol, [l'acétate
d'hexyle), tandis que d'autres jouent de multiples
roles (par exemple le 1-hexanol, l'acétate de
butyle, l'acétate d'isopentyle, 2-nonanol) (Wager
et Breed, 2000). Shearer et Boch (1965) ont
signalé une activité dalarme du 2-heptanone
(Tableau 1) isolé & partir de glandes
mandibulaires. Avec I'age, la taille de la glande et
la quantité de heptanone-2 augmentent (Vallet et
al., 1991). Lorsqu'un papier filtre traité avec le 2-
heptanone est placé a l'entrée de la ruche, les
abeilles situées a proximité deviennent trés
agitées, en adoptant une posture agressive
caractéristique et en se dirigeant rapidement vers
la source d'émission par des mouvements en
zigzag. Contrairement a ce que I'on pensait depuis
longtemps, la phéromone d'alarme des abeilles ne
semble pas étre impliquée dans la localisation des
cibles ennemies (Free, 1961; Wager et Breed,
2000).

2.4. Phéromones d'alarme utilisées comme
kairomones par les ennemis naturels

Les sémiochimiques fournissent un moyen
efficace de communication pour les organismes
leur  permettant de  coordonner  leurs
comportements. Mais ils peuvent également étre
interceptés et exploités par d'autres organismes.
En effet, il existe de nombreux exemples
d'ennemis naturels ayant appris a utiliser les
phéromones de leurs proies comme des indices de
recherche de nourriture (Vet et Dicke, 1992).

Figure 3: Comme de nombreux ennemis naturels, les
prédateurs et parasitoides de pucerons percoivent et
exploitent les phéromones d'alarme de leurs proies
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Par exemple, les ennemis naturels du puceron
s'appuient sur les médiateurs chimiques de leurs
proies, en particulier la phéromone d'alarme de
pucerons, pour localiser les colonies de pucerons
(Figure 3). Des études antérieures ont démontré ce
phénoméne chez les coccinelles des genres
Coccinella, Adalia et Harmonia (eg Nakamuta,
1991; Francis et al., 2004; Verheggen et al.,
2007); chez les syrphes (eg Verheggen et al.,
2008a; Almohamad et al., 2009; Verheggen et al.,
2009); les carabes (Kielty et al., 1996); les
chrysopes (Boo et al., 1998; Zhu et al., 1999); ou
les parasitoides (Beale et al., 2006).

Les parasitoides de fourmis utilisent les
composantes de la phéromone d'alarme de leurs
hotes pour localiser spécifiqguement ces derniers.
Les individus de Apocephalus paraponerae
(Diptera: Phoridae), qui parasitent les ouvrieres de
la fourmi géante tropicale Paraponera clavata
(Hymenoptera: Formicidae) localisent les combats
ou les ouvriéres blessées de cette espece héte a
I'aide du 4-méthyl-3-heptanone et du 4-méthyl-3-
heptanol (Feener et al., 1996). L'araignée
Habronestes bradleyi (Araneae, Zodariidae), un
prédateur spécialiste de la fourmi Iridomyrmex
purpureus localise ses proies en utilisant leur
phéromone  dalarme, qui se compose
principalement de 6-méthyl-5-heptene-2-one et est
souvent libéré lors de différends territoriaux entre
les congénéres (Allan et al., 1996).

3. LES PHEROMONES D'ALARME CHEZ
LES INVERTEBRES MARINS

Les comportements d'alarme chez les invertébrés
aquatiques sont aussi couramment médiés par des
signaux chimiques, et un nombre croissant
d'organismes aquatiques ont été démontré comme
capables d'afficher des comportements anti-
prédateurs en réponse a des signaux chimiques
libérés par leurs congéneres, y compris des
mollusques (par exemple Spinella et al., 1993),
des vers plats (par exemple Wisenden et Millard,
2001), des annélides (par exemple, Watson et al.,
2005) et des échinodermes (par exemple Vadas et
Elner, 2003).

La premiere publication concernant un signal
d'alarme chimique chez un plathelminthe a été la
démonstration que le comportement d'évitement
des prédateurs chez Dugesia dorotocephala était
induit par des stimuli chimiques libérés par les
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congénéres blessés (Wisenden et Millard, 2001).
Les oursins verts, Lytechinus variegates, adoptent
une réponse en deux temps face aux signaux émis
par des congénéres endommagés entrainant
premiérement une réponse dalarme  aux
mouvements rapides mais éphémeéres suivie par
une phase comportementale de fuite plus longue
mais moins intense (Vadas et Elner, 2003). Des
substances chimiques d'alarme ont également été
documentées chez les gastéropodes. Le bigorneau
Littorina littorea montre des mouvements hors de
I'eau en réponse & des stimuli chimiques libérés
par des congéneres blessées (Jacobsen et Stabell,
1999). La premiére phéromone d'alarme identifiée
chez un Cnidaires est une anthopleurine (tableau
1), qui est libérée des tissus blessés de lI'anémone
de mer Anthopleura elegantissima, par exemple
lors de l'attaque par le nudibranche Aeolidia
papillosa, et induit le retrait rapide des congéneéres
a proximité (Howe et Sheikh, 1975).

4. LES PHEROMONES D'ALARME CHEZ
LES POISSONS

Beaucoup de poissons utilisent les phéromones
d'alarme pour avertir leurs congénéres de menaces
potentielles dans le milieu environnant (résumé
par Smith en 1992). La premiere suggestion que
les poissons Ostariophysi (I'un des Super-ordres
de poissons) peuvent présenter une réaction de
peur en réponse a certains signaux émis par des
congéneres blessés, et que cela pourrait réduire la
vulnérabilité ultérieure des individus & de futures
événements de prédation a été faite par von Frisch
(1938). Pfeiffer (1963, 1977, 1978) a documenté
par la suite I'existence de signaux d'alarme chez
plusieurs espéces d'Ostariophysi. La sécrétion de
ces signaux implique des cellules épidermiques
spécialisées qui contiennent la phéromone
d'alarme.

Figure 4: Certaines espéces de poissons relarguent
un signal d'alarme a partir de leur peau blessée. Ce
signal est percu par les individus proches qui
manifestent un comportement de peur caractérisé par
une vigilance accrue et une diminution des
déplacements
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comme lors d'événements de prédation, cette
substance est rejetée dans l'eau environnante
(Figure 4). Ainsi, les individus ne peuvent pas
libérer activement leur substance d'alarme (Smith,
1992), mais le contexte particulier dans lequel ces
substances sont émises informe de maniere fiable
de la présence dun prédateur. Pimephales
promelas et Chrosomus neogaeus adoptent
également des réactions anti-prédateur lorsqu'ils
sont exposés a des extraits de peau de
conspécifiques (Brown et al., 2000). Des réactions
similaires ont été observées en réponse a
I'nypoxanthine-3-N-oxyde (tableau 1), I'une des
nombreuses molécules que I'on suspecte étant des
signaux d'alarme chimique chez les especes
d'Ostariophysi (Brown et al., 2000). Des études
complémentaires par la suite ont découvert que
I'exposition a de faibles concentrations de
hypoxanthine-3-N-oxyde peut entrainer les
poissons a augmenter leur vigilance envers des
indices de risques, conduisant a une réponse
d'alarme augmentée en cas d'attaque par un
prédateur (Brown et al. 2004). La réaction de peur
des poissons peut également étre détectée
visuellement par d'autres personnes a proximité
conduisant a la propagation rapide de la réponse
d'alarme par un groupe (Smith, 1992).

Chez les poissons percidés, des blessures
physiques semblent également étre nécessaires
pour conduire a la libération de la phéromone
d'alarme. L'exposition a I'eau qui contenait
auparavant un individu blessé conduit dailleurs a
des mouvements réduits et des périodes
d'inactivité chez les autres individus percevant ces
signaux (Crane et al., 2009). Les phéromones
d'alarme des poissons ne semblent pas étre des
spécifiques, et induisent généralement des
réponses dalarme équivalentes chez d'autres
espéces (Smith, 1982). Par exemple, Lepomis
gibbosus (Acanthopterygii), présente une réponse
anti-prédateurs  lorsqu'il  est  exposé a
I'nypoxanthine-3-N-oxyde, la phéromone d'alarme
phéromone des Ostariophysi (Golub et al., 2005).
Cette similitude des réactions intra- et
interspécifique chez les poissons suggere des
similitudes correspondantes dans la chimie de la
signalisation et dans les mécanismes de réception.
Cela a conduit a une certaine controverse quant a
savoir si les signaux d'alarme chez les poissons
doivent strictement étre classés comme des
phéromones ou des allélochimiques (Burnard et
al., 2008).
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5. LES PHEROMONES D'ALARME CHEZ
LES MAMMIFERES

Les mammiféres font un large usage de
phéromones pour marquer leurs territoires, attirer
les femelles, et coordonner le comportement du
groupe. La communication dalarme existe
également chez les mammiféres, mais malgré
qu'un grand nombre de phéromones sexuelles et
territoriales y ont été identifiés, relativement peu
de progrés a été accomplis dans l'identification
chimique et l'analyse fonctionnelle  des
phéromones d'alarme (Hauser et al., 2005). On
croit communément que les phéromones d'alarme
des mammiféres sont volatiles, et on suppose
qu'elles peuvent avoir un faible poids moléculaire,
tels que les acides gras ou des stéroides. La
perception de ces signaux d'alarme semble étre
médiée par un organe des sens olfactifs appelé
I'organe voméronasal (VON), ou par l'organe de
Jacobson (Dulac et Axel, 1998).

Méme si les sémiochimiques semblent jouer un
réle moins important dans la communication entre
les humains que chez les autres mammiferes, la
capacité de produire et de percevoir des
phéromones a été démontrée chez I'Homme
(McClintock, 1998). L'existence d'une phéromone
d'alarme chez I'Homme n'a pas été démontrée,
mais il a été suggéré que les humains pouvaient
détecter la différence entre une odeur neutre et
une odeur associée a des individus apeurés
(Ackerl et al., 2002).
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La signalisation chimique dalarme a été
démontrée chez la souris (Rottman et Snowdown,
1972). Lorsqu'elles sont exposées a l'odeur d'un
congénére stressé, les souris fuient la source de
I'odeur, alors qu'elles ont répondu positivement a
I'émetteur de l'odeur avant l'introduction de la
contrainte. Des rats males stressés liberent une
phéromone d'alarme volatile, provenant de la
région périanale, qui suscite une réaction
defensive et qui augmente la vigilance chez les
individus la recevant, réaction caractérisée par une
hyperthermie, une augmentation des
frissonnements, du reniflement, et une diminution
des périodes de repos (Kikusui et al., 2001;
Inagaki et al., 2009). Jusqu'a présent, la structure
chimique de cette phéromone n'a pas été élucidée.
La peur induite par des messagers olfactifs a
également été documentée chez les bovins et s'est
avérée mediée, au moins en partie, par des
signaux olfactifs contenus dans l'urine des
individus stressés (Boissy et al., 1998).
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Tableau 1: Quelques unes des phéromones d'alarme identifiées dans le Régne Animal

Réponses

Animaux Composeés principaux Observations complémentaires Références
comportementales
INSECTES
Hyménopteres
Abeilles Acétate d'isopentyl acetate Recrutement et Plus de 20 composés actifs ont été identifiés chez plusieurs espéces d‘abeilles. Boch et al., 1962
agression Les soldats émettent une phéromone d'alarme en cas de perturbation, qui conduit au Shearer and Boch, 1965

(o]
)|\ /\)\ recrutement de congéneéres et a l'attaque des intrus.
o

2-heptanone
o

PN

Fourmis n-undecane Réaction de fuite Toutes les espéces de Formicidae produisent et utilisent une phéromone d'alarme dont la Hughes et al., 2001
sécrétion peut induire simultanément ou exclusivement la fuite, le recrutement de Stoeffler et al., 2007
ou congeéneéres et I'agression des intrus.

recrutement et

agression
4-methyl-3-heptanone
0
Homoptéres
Pucerons (E)-R-farnéséne Réaction de fuite La plupart des especes d'Aphidinae produisent du (E)-R-farnéséne comme seul composant Edwards et al., 1973

de leur phéromone d'alarme. Les individus prennent la fuite ou se laisse tomber de leur Bowers et al., 1977b
plante hote afin de s'écarter de I'individu émetteur.

germacréne A
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Y
POISSONS
; ; hypoxanthine-3-N-oxide Réaction de fuite Les poissons Ostariophysan adoptent un comportement antiprédateur lorsque exposés a Brown et al., 2004
Ostariophysi P O L : - :
° des congéneéres blessés. L'exposition a de faibles concentration de hypoxanthine-3-N-
H oxide conduit & une augmentation de la vigilance.
HNL%N 1
I
o
CNIDAIRES anthopleurine Réaction de fuite L'anthopleurine est une phéromone identifiée chez les Cnidaires. L'anémone de mer Howe and Sheikh, 1975
oH Anthopleura elegantissima émet de I'anthopleurine lorsqu'elle est blessée, induisant chez
h les congénéres une réaction de fuite rapide.
AN /\(LTO
N
“\ oH
ACARIENS citral Réaction de fuite Plusieurs familles d'acariens produisent du citral comme phéromone d‘alarme qui induit Kuwahara et al., 1980

d\/c oH chez les congénéres un comportement d'évitement et une augmentation de la mobilité.

PN
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