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Résumé : Chez Ph. pallidula, la sous-caste soldat posséde une seule paire
de disques imaginaux alaires (mésothoraciques) pendant une partie du déve-
loppement larvaire. '

Le déterminisme de la soldatisation est sensible & 1'hormone juvénile et:
il est possible de favoriser la production de soldats en apportant cette
hormone par voie alimentaire.

Le dosage des ecdystéroides met en évidence des différences entre les
deux voies de développement au moment de la divergence.

Abstract : In Ph. pallidula the soldier sub-caste shows only one pair of
imaginal wing disks (mesothoracic) during a part of larval development.

The soldatization determinism is juvenile hormone-sensitive and it is
possible to favour the soldier production by food supply of JH.

The ecdysteroid titre reveals early differences between the two sub-
castes bias.
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Le polymorphisme présente chez Pheidole pallidula un aspect particulier
du fait de 1'existence de sous-castes nettement tranchées au sein des ou-
vriéres. On distinguetrois types de femelles :

les reines, individus féconds et reproducteurs ;

les ouvriéres proprement dites, elles sont stériles et de petite tail-

le ; la téte est étroite et leurs dimensions ne fluctuent
qu'entre de faibles limites bannissant tout polymorphisme ;

les soldats, ce sont des ouvriéres particuliéres, reconnaissables a

leur grosse téte ;ils sont stériles également.

I1 n'existe aucune ouvriére media ou intermédiaire entre les deux der-
nieéres formes décrites si bien que les deux sous-castes ouvriéres
et soldats constituent un ensemble parfaitement bimodal. Cette circonstan-
ce est trés favorable a 1'étude du déterminisme ouvri&re-soldat.

Jusqu'a une date récente les travaux relatifs 3 ce phénoméne de la
"'soldatisation' n'ont concerné que des observations affectant les popula-
tions : température, alimentation, nombre d'indivigus, etc.(GREGG, 1942 ;
NAKAO, 1973 ; PASSERA, 1973, 1974 et 1977 ; etc.). On peut les résumer de
la facon suivante :

Ouvriéres et soldats poss&dent les mémes stades larvaires. C'est au
cours du troisiéme et dernier stade qu'intervient la différenciation entre
les deux sous-castes. Lorsque les larves mesurent 1,3 mm de long (larves
orange) elles peuvent soit achever rapidement leur développement marqué
par la purge de 1'intestin (larves grises), prénymphe et nymphe d'ouvrié-
re, soit subir une brusque croissance jusqu'a 2,5-3 mm avant la purge de
1'intestin (larves grises) et les stades prénymphe et nymphe de soldat
(figure : 1). La "soldatisation' est soumise 3 divers facteurs externes
ou internes a4 la société :

température : 1'élevage des soldats n'est possible que si la tempéra-
ture est supérieure 3 24°.

alimentation : elle doit &tre riche en protéines. Les sociétés nourries
avec du miel sont incapables de produire des soldats.

composition de la société : en sortie d'hivernation de nouveaux soldats

n'apparaissent que si le nombre de soldats adultes est inférieur a 5 §.
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Figure 1 : Relation entre le
pozgs et la tatlle des larves
des deux sous-castes, ouvriére
et soldat, de Ph. pallidula.
En abscisses: la taille en mm ;
En ordonnées: le poids (P) en mg.
Légende :
® larve orange d'ouvriére
O larve grise d'ouvriére
#* larve orange de soldat
Xt larve grise de soldat
droite de régression des lar-
ves d'ouvriéres
@droite de régression des lar-
ves de soldats
droite de régression des lar-
ves orange de soldats
@dz’oite de régression des lar-

o8 ves grises de soldats.

15 2 2,5 mm

I. - ETUDE DES DISQUES IMAGINAUX ALAIRES CHEZ LES SOLDATS (en collaboration
avec Y. SEGUELONG)

Chez de nombreuses espéces les ouvriéres major présentent des similitu-
des avec la reine en particulier en ce qui concerne la ponte. Chez les
Pheidole dont les soldats sont stériles nous avons recherché des analogies
avec la reine dans une autre direction. L'existence de moignons alaires

~

chez des individus atypiques nous a amené i &étudier les disques imaginaux
alaires. De tels disques existent en effet chez Pheidole bicarinata, une
espéce américaine (WHEELER et NIJHOUT, 1981a).

De 1'ensemble de nos observations (montages in toto, coupes histologi-
ques, microscopie a balayage) il ressort que chez les larves de soldats il
existe une paire d'ébauches correspondant aux ailes mésothoraciques. Par
contre les ailes métathoraciques sont toujours absentes. Ces disques imagi-
naux apparaissent aprés le début de la différenciation des larves orange
dans la voie soldat. Ils sont de forme circulaire chez les larves et pren-
nent une forme ellipsoidale chez les prénymphes. Leur &volution est résu-
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mée sur la figure 2.

Du stade larve orange d larve grise ils subissent une faible croissan-
ce (de 1a 1,35.10_Z mn2) et aux stades suivants (prénymphose et _nympk_mose')
ils régressent. Malgré leur régression a la mue nymphale ils font saillie a
1'extérieur. Ils sont situés en arriére du stigmate mésothoracique qui est
bordé par une créte cuticulaire (ou péritréme) hérissée d'épines. L'ébau-
che est lisse. A la mue suivante (imaginale) les ébauches alaires ont dis-
paru.

Dans la ligné€e ouvriére a aucun moment nous n'avons pu identifier de
disques alaires qui sont poxirtant fréquents chez des espéces 3 polymorphis-
me moins important comme les Lasius ou les Formica (WHEELER et NIJHOUT,
1981a). Chez ces ouvriéres il y a toujours deux paires de disques.

s Figure 2 : Evolution de la pai-
re de disques imaginaux alaires

39 (mésothoraciques) au cours de
la différenciation de la caste
soldat. En ordonnées, la surface
des disques imaginaux en
10-2 x mm2.
24 Légende ;

LO : larve orange

LG : larve grise
1 PN : prénymphe

N1 : nymphe blanche a4 yeux
14 1 blancs
N2 : nymphe blanche d yeux noirs
N3 : nymphe pigmentée
S : disques imaginaux des pré-

nymphes sexuées.

LO LG PN 1 2 3

On sait que le développement des disques imaginaux fait intervenir hor-
mone juvénile (JH) et hormone de mue. Par ailleurs nous avons déja montré
chez cette espéce que la JH jouait un rdle dans le déterminisme des castes
reine-ouvriére. L'application de JH sur des reines produisant du couvain
ouvrier provoque la ponte d'oeufs &voluant en reines (PASSERA et SUZZONI,
1979). Nous avons voulu vérifier si le déterminisme des sous-castes

~

soldat-ouvriére était lui aussi sensible @ cette hormone.
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II. - ROLE DE LA JH DANS LA "SOLDATISATION"

Les sociétés utilis€es ont &té récoltées sur les Causses du Bas-Quercy
entre le 27 mars et le 2 avril 1981 puis entre le 26 mars et le 6 avril
1982, c'est-a-dire lors de la reprise d'activité mais avant le début de la
ponte. Lors de la mise en expérience 3 28° on constitue des sociétés d'en-
viron 1 000 ouvriéres et une reine mais débarrassées de tous les soldats
afin de favoriser leur production.

Les soci€tés traitées regoivent 2 fois par semaine un ver de farine
ayant eu une injection de JH1 (AYERST) en solution dans 1'huile d'olive
(10 }11). Afin de favoriser la diffusion de la JH,les vers de farine sont
laissés au repos une heure. Ils sont donnés aux fourmis aprés avoir regu
une blessure d'un coup de ciseaux. Pour les témoins la marche 3 suivre est
identique mais les injections sont pratiquées avec de 1'huile pure.

Trois a quatre semaines plus tard les premiéres nymphes apparaissent.
A partir de cette date on compte et on &limine chaque semaine les larves
et nymphes de soldats. Pour les ouvriéres nous avons modifié la méthode
de dénombrement ce qui nous améne 3 présenter séparément les résultats de
1981 et ceux de 1982 (figure : 3).

1/ Résultats 1981

Pour ne pas affaiblir les sociétés, les nymphes d'ouvriéres sont re-
censées hebdomadairement mais laissées dans le nid. Or la nymphose 3 28°
durant plus de 7 jours on est amené 3 compter deux fois certaines d'entre
elles et donc d surestimer la production ouvriére. Nous avons donc mis au
point un coefficient de correction pour corriger cet &cart. Dans ces
conditions les résultats sont les suivants :

a - dose forte :

Les €levages regoivent 2 fois par semaine 200 jig de JH. Cette dose €le-
vée provoque une mortalité importante parmi les ouvrilres et les reines.
Sur 11 Elevages traités, six ont péri avant la formation du couvain. Les
5 €levages survivants ont produit 5,2 ouvridres/semaine en moyenne contre
22,3 pour les 9 élevages témoins.

Si 1'on compare a présent la production de soldats dans les deux situa-
tions, on obtient 2,8 soldats/semaine en moyenne par nid traité contre 2,6
chez les témoins. Exprimés en pourcentage de soldats par rapport 3 1'ensem-
ble du couvain ces chiffres montrent une différence trés hautement signifi-
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cative au seuil de 1 % : 35 % de soldats dans les nids traités contre 9,4 %
dans les nids témoins.

b - dose faible :

Afin d'éviter les effets toxiques de la JH la dose a &té réduite a 5 pg
de JH. Dans ces conditions tous les &levages (8) ont survécu et la mortali-
té des ouvriéres n'est pas plus élevée que dans les témoins.

Les élevages traités produisent en moyenne par &levage et par semaine
20,7 ouvriéres et 5,8 soldats, soit 21,7 $. Les 9 témoins produisent dans
les mémes conditions 17,3 ouvriéres et 2,4 soldats, soit 9,5 %. La diffé-
rence est trés hautement significative.

Ainsi dans les deux séries 1'apport de JH par voie alimentaire aboutit
3 une production plus &élevée de soldats.

2/ Résultats 1982

Les manipulations sont conduites comme précédemment mais les nymphes
sont éliminées & chaque dénombrement (et non laissées comme,l'an passé).
Nous avons utilisé la dose de 5 pe plus compatible avec la survie des éle-
vages. Dans ces conditions la production des 10 nids traités est de 107,3
ouvriéres et 9 soldats, soit 7,8 % de soldats. Dans les 11 €levages témoins
on obtient 141,6 ouvriéres et 5,6 soldats, soit 3,8 %. Ainsi deux fois
plus de soldats ont &té produits dans les &levages traités.

Dans les trois séries expérimentales, on a donc multipli€ par 2 ou par
3 le nombre de soldats obtenus en apportant de la JH par voie alimentaire.

- 50 %

1981 : Figure 3 : Effet d'un apport
! e e JH par la nourriture sur
la production de soldats. En
L 35 ordonnées, le pourcentage de
1982 soldats obtenus par rapport
aux ouvriéres néonates.
Légende :
en noir, les nids traités par

la JH (la dose en g est indi-
I D quée au -dessous) ; en blanc,
s s

les nids témoins.

200
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ITI. - APPLICATIONS TOPIQUES DE JH

Afin de déterminer le stade sensible & la JH nous avons réalisé des ap-
plications topiques sur des larves encore indifférenciées. Pour cela des
groupes d'ouvriéres orphelines regoivent des lots de larves du 2éme stade
(20 a 80 ) ou du 3éme stade (100 a 200, 200 a 300, 300 & 400 et enfin
400 a 500 pg). Chaque larve regoit une application topique de JH 1 dans
1'acétone variant de 133 & 2 000 pg/g de larve.

I1 faut noter que 1l'emploi de doses méme €levées n'empéche pas la nym-
phose dont le taux varie selon les stades de 55 a 90 % sans différence par
rapport aux témoins. Sur les 817 larves traitées 553 ont évolué en nym-
phes d'ouvriéres et 7 en nymphes de soldats, soit 1,3 %. De leur c6té les
160 larves traitées par 1'acétone ont fourni 97 ouvriéres et 4 soldats,
soit 3,9 %. Nous avons donc échoué dans la tentative de ''soldatiser' le
couwvain a 1'aide d'applications topiques. Cela est d'autant plus étonnant
qu'avec des doses comparables WHEELER et NIJHOUT (1981b) obtiennent jusqu'a
90 % de soldats chez Ph. bZcarinata.

Pourtant 1'action de la JH n'est pas nulle car elle agit sur le poids
des nymphes ouvriéres obtenues. En effet plus 1l'application sur les larves
est précoce plus les nymphes sont grosses : les larves du stade II fournis-
sent des nymphes d'un poids moyen de 470 pg tandis que les plus dgées du
stade III fournissent des nymphes de 284 pg (figure : 4).

I1 s'agit 13, soit d'une tentative avortée dans le sens de la ''solda-
tisation'", soit d'un gain de poids résultant d'un allongement de la vie
larvaire et donc de la période d'alimentation. C'est 13 un effet classique
de la JH.

500 1
| Figure 4 : Effet secondaire
a JH sur le poids des

nymphes d'ouvriéres obtenues
en fonction de la précocité

400 - du traitement. En abscisses :
le poids des larves en ug ;
en ordonnées, le poids des
nymphes en ug.

300 1

200 J [ ] ] ' '

280 1200 2»300 3»400 4500
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IV. - DOSAGE DES ECDYSTEROIDES

Pour préciser les conditions physiologiques du déterminisme nous avons
dosé les ecdystéroides chez les larves indifférenci€es et pendant la diffé-
renciation. Ces dosages ont &té ré€alis€s sur des échantillons d'au moins
250 pg. Les larves sont regroupées lorsqu'elles n'atteignent pas ce poids.
La méthode de dosage utilisée est le dosage radioimmunologique mis au
point par DE REGGI et coll. (1975). Les résultats sont rassemblés sur la
figure 5. Chez les larves d'ouvriéres il y a une &lévation du titre jusqu'a
un maximum de 5,1 pmoles/mg obtenu pour un poids de 420 pg. Le titre dé-
croit jusqu'd un minimum atteint peu avant la prénymphose. Au cours de la
nymphose il se produit un second pic chez les nymphes blanches a yeux
noirs. La différenciation de la sous-caste soldat se caractérise par des
valeurs &levées jusqu'a un poids de 1 mg. Pour un poids de 1 @ 2 mg malgré
quelques variations, le titre reste faible ; ensuite il se produit un pic
pour un poids de 2,2 mg. A la nymphose on constate aussi un maximum au
stade yeux noirs.

Les variations que nous avons mises en €vidence peu avant la prénympho-
se et pendant la nymphose sont paralléles dans les deux voies de dévelop-
‘pement et sont d mettre en relation avec les mues nymphale et imaginale.

Le début du développement lui est marqué par des valeurs élevées chez les
larves de soldats et des valeurs basses chez les larves d'ouvriéres. Ceci
demanderait a &tre confirmé par d'autres dosages mais la difficulté vient
du fait qu'il est difficile ou méme impossible (pour les plus jeunes) de
distinguer les larves d'ouvriéres des larves de soldats entre 300 et 600 pg.

Ces différences constatées entre larves d'ouvriéres et larves de
soldats sont a rapprocher de celles mises en évidence chez 1'Abeille
(LENSKY et coll., 1978 ; HAGENGUTH et REMBOLD, 1978 ; REMBOLD et HAGENGUTH,
1981). Malgré des divergences ces auteurs notent lors de certaines é&tapes
du développement mais bien aprés le stade critique des valeurs plus
élevées chez la reine que chez 1'ouvri€re. Par contre nous-méme nous
avons montré chez Plagiolepis des résultats opposés (SUZZONI et coll.,
1981).
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Figure & : Dosage des ecdystérotdes lors de la différenciation des
sous-castes ouvriére et soldat.

(1) période indifférenciée ; (2) caste ouvriére ; (3) caste soldat.
Chaque point correspond d un dosage. En abscisses, le poids en #g ou
le stade ; en ordonnées, les ecdystérotdes en picomoles/mg d'ecdysté-
rone-équivalent. Les abréviations sont les mémes que pour la figure 2.
A : Adulte.

V. - CONCLUSION

L'étude des disques imaginaux alaires confirme la place intermédiaire
qu'occupe le soldat entre la reine et 1'ouvriére. Curieusement une seule
paire de disques est visible alors que chez plusieurs espéces les ouvriéres
en montrent deux paires.

La "soldatisation', comme la sexualisation, est sensible & la JH qui
la favorise. La comparaison avec d'autres espéces de Pheidole montre des
différences dans les modalités d'action qui, pour 1'instant, restent in-
connues.

Du point de vue hormonal, les ecdystéroides montrent des différences

au moment de la divergence : la sous-caste ouvriére s'accompagne de valeurs
faibles alors que la sous-caste soldat est caractérisée par des valeurs

€levées.
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