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Résumé

Afin d'étudier linfluence du nombre de reines par colonie sur les processus de
reconnaissance, nous avons effectué des tests d'attraction d'ouvriéres envers des reines homo
et hétérocoloniales. Ces tests ont démontré que le niveau d'attraction des ouvriéres était plus
élevé envers les reines homocoloniales qu'envers les reines hétérocoloniales, ce qui démontre
que les ouvriéres sont capables de discriminer entre les deux types de reines. Cette
discrimination résulte de I'apprentissage par les ouvriéres de I'odeur coloniale probablement
juste aprés I'émergence ou méme peut-étre avant. Dans nos expériences, les reines étaient
vraisembablement une source importante de cette odeur coloniale.

La comparaison entre des sociétés expérimentales monogynes et polygynes a montré que
les processus de reconnaissance étaient perturbés en sociétés polygynes. Ces résultats nous
aménent a formuler 'hypothése qu'en sociétés polygynes, le mélange de plusieurs complexes
phéromonaux produits par chacune des reines entraine une odeur coloniale moins spécifique
qu'en société monogyne ol il y a production d'un complexe phéromonal royal unique. Ces
résultats sont discutés par rapport aux autres implications de la polygynie et tout
particuliérement la perte d'agressivité entre individus de différentes colonies chez 1_humilis et
d'autres espéces de fourmis polygynes.

Mots clés : lridomyrmex humilis, polygynie, reconnaissance coloniale, attractivité.
Summary

Nestmate recognition in the argentine ant [ridomyrmex humilis (Mayr)

To investigate the influence of the number of queens per colony on nestmate recognition in L,
humilis, comparative assays were performed to study the attraction of workers to queens. These
assays demonstrate that a phenomenon of recognition is superimposed on the attraction of
workers to queens. Workers are able to discriminate non-nestmate queens from their nestmate -
queen to which they are significantly mere attracted. This discrimination is based on the learning
by workers of queen and probably colony odor, which seems to occur at the time of emergence.
In our experiments, the differentiation in odor between colonies resulted from cues which are
produced at least partially by queens.

Comparison of experimental monogynous and polygynous colonies showed that the level of
attraction of workers to non-nestmate queens was similar in monogynous and polygynous
colonies, whereas the level of attraction of workers to nestmate queens was significantly lower in
polygynous colonies. This difference in the level of attraction of workers to nestmate queens
almost certainly resulted from a lower efficiency in nestmate recogpnition in polygynous colonies.
It is hypothesized that the mixture of pheromonal sources produced by several queens in
polygynous colonies may result in a less distinct colony odor than a single pheromonal source in
monogynous colonies. The results are discussed with regard to some implications of polygyny
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and particularly to the loss of intercolonial aggressiveness in |,_humilis as well as in other
polygynous ant species.

Key words : [ridomyrmex_humilis, polygyny, nestmate recognition, queen attractiveness.
Introduction

Le pouvoir de discrimination entre individus apparentés et individus non-apparentés joue un
réle primordial dans la structure sociale d'un grand nombre d'espéces animales. Chez les
insectes sociaux les individus d'une société sont aussi capables de discriminer entre les
individus de leur propre colonie et les autres individus homospécifiques (Wilson, 1971).
Chaque individu de la méme société porte une "odeur” similaire. Différents travaux ont montré
que cette odeur avait une origine partiellement génétique (Kukuk et al., 1977; Greenberg,
1979; Jutsum et al., 1979; Breed, 1981, 1983; Mintzer, 1982; Carlin et Hélldobler, 1983, 1986;
Pfennig gt al.. 1983 a, b; Rosengren et Pamilo, 1983; Mintzer et Vinson, 1985; Gamboa gt al.,
1986) et partiellement environnementale (Jutsum gt al. 1979; Gamboa et al. 1986).
L'importance relative de ces deux sources semble varier considérablement selon les especes.

Chez les fourmis, les individus de différentes sociétés sont généralement trés agressifs entre
eux. Toutefois, le niveau d'agressivité dépend de plusieurs facteurs comme par exemple la
distance géographique entre colonies (Nowbahari et Lenoir, 1984; Rosengren et al., 1986). Un
autre facteur primordial est le nombre de reines présentes par colonie. Une trés grande
agressivité intercoloniale est la régle chez les espéces monogynes (=une seule reine
pondeuse par société) alors que chez les espéces polygynes (=plusieurs reines pondeuses par
société), I'agressivité intercoloniale est généralement plus faible (Holldobler et Michener, 1980;
Brian 1983; Fletcher et Blum, 1983). Chez des espéces unicoloniales comme |ridomymex
humilis et Monomorium pharaonis par exemple, il n'y a jamais d'agressivité intercoloniale, ni
méme de terrritoire délimité entre sociétés (Holldobler et Wilson, 1977). Deux mécanismes
peuvent étre & l'origine de la diminution de territorialité et d'agressivité intercoloniale chez les
espéces polygynes: 1) diminution de I'agressivité des ouvriéres. 2) diminution du pouvoir de
discrimination intercoloniale par les ouvrieres. Dans les deux cas, la question suivante se pose:
par quel mécanisme la présence de plusieurs reines dans la méme société influence-t-elle le
niveau d'agressivité intercoloniale et/ou de discrimination intercoloniale?

Afin d'étudier ces questions, notre choix s'est porté sur une espéce typiquement polygyne:
la fourmi d'Argentine lridomyrmex_humilis (Mayr) (Newell 1909; Markin 1870), espéce ou la
tolérance entre individus de différentes sociétés est trés grande (Newell, 1908; Newell et
Barber, 1913; Skaife 1955). Chez cette espece, le pouvoir attractif des reines envers les
ouvriéres dépend du nombre de reines par société (Keller et Cherix, 1987, Keller, 1988). Chez
Solenopsis invicta, Jouvenaz gt al, (1974) ont montré que ce pouvoir attractif des reines envers
les ouvriéres est lié & un facteur de reconnaissance des reines par les ouvreres. Dans ce travail,
nous nous proposons d'étudier l'influence du nombre de reines présentes dans chaque
colonie sur leur pouvoir attractif et sur les processus de reconnaissance coloniale.

Matériel et Méthodes

Quatre grandes colonies (appelées colonies-stock) de L_humilis ont été récoltées en
novembre 1985 & Port Leucate (prés de Perpignan) dans le Sud de la France. Chaque colonie-
stock a été divisée en deux sociétés expérimentales polygynes contenant chacune huit reines
et 16 sociétés expérimentales monogynes. Chaque société monogyne était formée de 0.9
cm?3 d'ouvrigres et de couvain (environ 600 ouvriéres) et chaque société polygyne de 7.2 cm3
d'ouvriéres et de couvain (8 x 0.9 cm3). Le nombre d'ouvriéres par reine était ainsi identique
dans les sociétés monogynes et polygynes. Toutes les sociétés ont été nourries de la méme
maniére et maintenues dans des conditions de laboratoire similaires a celles décrites par
Passera gt al, (sous presse). Chaque reine a été marquée individuellement.

Tests d'attraction

Afin de comparer le pouvoir de discrimination des ouvriéres entre reines de leur société et
reines d'autres sociétés, nous avons étudié le pouvoir attractif des reines envers des ouvriéres
homo et hétérocoloniales par un test d'attraction similaire a celui décrit par Keller (1988).
Cinquante ouvriéres d'une société expérimentale sont placées dans une enceinte circulaire en
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plastique (8 cm diametre avec les bords enduits de Fluon) avec une reine de leur société et une
reine d'une autre société. Chacune des deux reines est enfermée dans un anneau de treillis
(1.5 cm diamétre, 4 mm haut) recouvert dune lamelle de verre. La maille de ce treilli a été choisie
de telle maniére que seules les ouvriéres peuvent le traverser. Aprés 15 minutes
d'acclimatation, le nombre d'ouvriéres présentes dans chaque anneau est déterminé toutes les
5 minutes durant une heure. Le pouvoir attractif de chaque reine est évalué par la moyenne de
ces 12 valeurs. Les tests d'attraction ont été effectués 0, 30, 45, 60, 90 et 120 jours apres le
début de la formation des sociétés expérimentales. Tous les tests ont été effectués avec un
nombre identique de sociétés originaires de chacune des 4 colonies-stocks.

Afin d'éliminer linfluence de l'odeur de la colonie-stock d'origine, tous les tests ont été
effectués en choisissant des paires de reines et d'ouvriéres provenant de la méme colonie-
stock. De plus, afin d'éliminer, pour une paire de reines données, l'erreur résultant des
différences individuelles de leur pouvoir d'attraction envers les ouvriéres, chaque paire de
reines a subi 2 tests d'attraction, une fois avec les ouvriéres de la société d'une des reines et
une fois avec les ouvriéres de la société de l'autre reine. Les deux tests ont été effectués a 24
heures d'intervalle.

Résultas
Afin de tester si les ouvriéres des sociétés monogynes étaient préférentiellement attirées par

des reines homo ou hétérocoloniales, les niveaux d'attraction des ouvrieres envers les deux
types de reines ont été comparés (Fig. 1).
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Fig.1 Niveau d'attraction des ouvriéres en Fig.2 Niveau d'attraction des ouvriéres en
sociétés monogynes envers reines sociétés polygynes envers reines
homocoloniales (cercles pleins) et reines homocoloniales (carrés pleins) et reines
hétérocoloniales (cercles vides). hétérocoloniales (carrés vides). Proba-
Moyennes +SE; NS=P>0.05; *=P<0.05; bilités identiques a la Fig. 1

**=P<0.01; ***=P<0.001.

Les 864 tests d'attraction effectués durant les 120 jours d'expérience montrent qu'il y a eu
une augmentation réguliére du niveau d'attraction des ouvriéres envers les reines de leur
société expérimentale alors que le niveau d'attraction envers des reines d'autres sociétés est
resté stable durant toute la durée de l'expérimentation. Dés le 458Me jour d'expérimentation,
les moyennes des niveaux d'attraction des ouvrieres envers les reines homo et
hétérocoloniales sont significativement différentes (Fig. 2). Il apparait ainsi clairement que les
ouvriéres reconnaissent et sont préférentiellement attirées par les reines de leur société. Chez
L_humilis, le temps de développement du stade de l'oeuf jusqu'a I'émergence est d'environ 65
jours (Benois, 1973). Toutes les ouvriéres ayant émergé avant cette durée de 65 jours
provenaient donc du couvain originaire des colonies-stock. Comme tous les tests d'attraction
ont été effectués avec des paires de reines et ouvriéres provenant des méme colonies-stock, le
degré de parenté n'était pas supérieur entre reines et ouvrieres de la méme société qu'entre
reines et ouvriéres de sociétés différentes. Ainsi, avant le gseme jour, les facteurs génétiques
n'ont pas pu jouer un réle dans la capacité des ouvriéres de reconnaitre la reine de leur société.
Comme la différence des niveaux d'attraction des ouvriéres envers les reines homo et
hétérocoloniale est significative dés le jour 45 (1=2.17; di=124; P<0.05) il est possible de



256

conclure que la reconnaissance des reines par les ouvrieres ne résulte pas d'un facteur
génétique mais d'un apprentissage par les ouvriéres. De plus, comme le niveau d'attraction des
ouvriéres envers les reines homocoloniales ne semble pas augmenter plus vite aprés 60 jours
(Fig. 1), il semblerait que des facteurs génétiques ne jouent pas un réle primordial dans
I'apprentissage par les ouvriéres de I'odeur de la reine et/ou de l'odeur coloniale.

Le protocole de cette série d'expériences était identique a celui de la premiére, mais il a été
effectué avec des reines et ouvriéres provenant de sociétés polygynes (fig. 2), (854 tests
d'attraction). D'une maniére similaire aux sociétés monogynes, le niveau d'attraction des
ouvrieres envers les reines homocoloniales a augmenté durant toute la durée de
I'expérimentation, alors que le niveau d'attraction des ouvriéres envers des reines
hétérocoloniales est resté stable. Toutefois, 'augmentation du niveau d‘attraction des ouvriéres
envers les reines homocoloniales semble étre moins rapide dans les sociétés polygynes que
monogynes.

c rai ; y 4 ! i@ | : 614
Le niveau d'attraction des ouvriéres envers les reines hétérocoloniales est resté stable durant

toute la durée d'expérimentation aussi bien pour les sociétés monogynes que polygynes
(Fig.3).
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Fig.3 Niveau d‘attraction des ouvriéres en société
monogynes envers les reines homocoloniales
(cercles pleins) et reines hétérocoloniales (cercles
vides) ainsi que de ouvriéres en société polygynes
envers reines homocoloniales (carrés pleins) et
reines hétérocoloniales (carrés vides).

Le niveau moyen d'attraction des ouvriéres envers les reines hétérocoloniales en sociétés
monogynes (12.1:0.2; N=864) (X+SD) a été trés similaire a celui en société polygynes
(12.0£0.2; N=854). Un test de t montre que ces deux moyennes ne sont pas statistiquement
différentes (P>0.05). Par contre, le niveau d'attraction des ouvriéres envers les reines
homocoloniales a augmenté plus vite dans les sociétés monogynes que polygynes (Fig. 3).
Aprés 90 jours d'expérience, cette différence est significative (test de t; P<0.05).

Discussion

Lorsque des ouvriéres sont simultanément mises en présence de reines homo et
hétérocoloniales, elles sont préférentiellement attirées par les reines homocoloniales.
L'interaction d'un facteur de reconnaissance sur le niveau d'attraction des ouvriéres envers les
reines pourrait résulter de deux mécanismes. 1) Les reines produiraient un complexe
phéromonal unique agissant a la fois comme phéromone attractive envers les ouvriéres et
comme phéromone de reconnaissance. L'existence de complexes phéromonaux remplissant
plusieurs fonctions simultanément a été démontré chez Solenopsis invicta, par exemple
(Vander Meer, 1980). 2) Toutes les reines produisent une phéromone attractive, mais les
ouvriéres sont préférentiellement attirées par les reines homocoloniales qu'elles reconnaissent
grace a un ou plusieurs autres signaux autres que la phéromone attractive. Seule lidentification
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et la synthése du complexe phéromonal concerné permettra de déterminer lequel des deux
mécanismes est responsable de linteraction d'un facteur de reconnaissance sur le niveau
d'attraction des ouvriéres envers les reines.

Dans nos expériences, la similarité génétique entre individus n'a probablement joué aucun
rdle ou seulement un réle négligeable dans le pouvoir de discrimination par les ouvriéres entre
reines homo et hétérocoloniales. L'augmentation graduelle en fonction du temps du pouvoir
de discrimination des ouvriéres entre reines homo et hétérocoloniales résulte de
l'apprentissage par les ouvriéres de l'odeur de la reine soit d'un complexe phéromonal
d'attraction-reconnaissance ou d'un autre signal de reconnaissance comme par exemple les
hydrocarbones cuticulaires (cf. Bonavita-Cougourdan et al., 1987). L'augmentation réguliére du
niveau d'attraction des ouvriéres envers les reines pourrait résulter d'une imprégnation des
ouvriéres au moment de 'émergence ou méme avant. Dans nos expériences, des ouvriéres ont
été réguliérement produites. Le nombre d'ouvriéres écloses dans les sociétés expérimentales
par rapport au nombre total d'ouvriéres a donc constamment augmenté en fonction du temps.
Ainsi, si I'apprentissage a eu lieu au moment de I'émergence ou avant, le rapport du nombre
d'ouvriéres imprégnées de l'odeur coloniale a augmenté réguligrement en fonction du temps,
ce qui expliquerait parfaitement I'augmentation constante du niveau d'attraction des ouvriéres
envers les reines homocoloniales. Chez les autres espéces de fourmis, limprégnation a aussi
probablement lieu durant les premiers jours avant I'émergence (Jaisson, 1975; Jaisson et
Fresneau, 1978 ; Le Moli et Passeti, 1978 ; Le Moli et Mori, 1982 ; Carlin et Hélldobler, 1983,
1986 ; Errard, 1984), ou méme avant I'émergence (Isingrini gt al., 1985, 1986). D'autre part, les
travaux mentionnés gi-dessus montrent aussi que l'odeur coloniale résulte de signaux
chimiques qui sont transférés entre les différents individus de la société et appris au stade de
jeune ouvriére ou larve. Si un tel mécanisme existe aussi chez 1. humilis, il est vraissemblable
que les ouvriéres reconnaissent non seulement les reines mais aussi les ouvriéres
homocoloniales des ouvriéres hétérocoloniales. L'absence d'agressivité intercoloniale chez L
humilis ne résulterait ainsi pas, pour les ouvriéres, d'une perte totale de leur pouvoir de
discrimination entre individus homo et hétérocoloniaux .

Le pouvoir de discrimination des ouvriéres entre reines homo et hétérocoloniales a
augmenté plus rapidement dans les sociétés monogynes que polygynes, ce qui suggére que la
présence de plusieurs reines au sein d'une méme société altére certains processus de
reconnaissance. Chez les insectes sociaux, l'odeur coloniale peut provenir des insectes eux-
méme (avec des variations génétiques entrainant des odeurs coloniales différentes) et/ou de
facteurs environnementaux tels que la nourriture ou le matériel utilisé pour la fabrication du nid
(Crozier et Dix, 1979; Holldobler et Michener, 1980). Dans nos expériences, il est peu probable
que des facteurs environnementaux aient pu jouer un réle dans la formation d'odeurs coloniales
différentielles entre sociétés; toutes les sociétés provenaient des mémes colonies-stock, ont
&16 élevées dans des conditions similaires et ont été nourries de la méme fagon. Ainsi, la
formation de différentes odeurs coloniales a résulté de facteurs de reconnaissance produits par
les reines etou les ouvriéres. Toutefois, I'hypothése que les ouvriéres sont les uniques
responsables de la formation de I'odeur coloniale semble peut probable en regard du pouvoir
de discrimination inférieur des ouvriéres entre reines homo et hétérocoloniales dans les
sociétés polygynes; la production de facteurs de reconnaissance par les ouvriéres pourrait
expliquer la formation d'une odeur coloniale moins spécifique en société polygyne et ainsi une
perturbation du processus de reconnaissance seulement sl y avait un coefficient de parenté
plus faible entre ouvriéres en sociétés polygynes que monogynes. Toutefois, dans nos
expériences, cela n'a pas été le cas avant le gséme jour de I'expérience. Comme l'odeur
coloniale était déja moins distincte dans les sociétés polygynes que dans les sociétés
monogynes avant le 658Me jour, I'hypothése que les ouvriéres sont la seule source de l'odeur
coloniale semble peu probable.

Au contraire, siles reines étaient partiellement ou totalement responsables de la formation de
I'odeur coloniale, la présence de plusieurs reines dans une méme société pourrait exliquer une
perturbation des processus de reconnaissance au sein des sociétés polygynes; l'odeur
coloniale des sociétés polygynes résulterait du mélange de signaux de reconnaissance
produits par plusieurs reines, alors que l'odeur coloniale des sociétés monogynes résulterait
d'un signal de reconnaissance unique produit par une seule reine. Chez les insectes sociaux,
ce sont sirement des phéromones qui sont responsables des processus de reconnaissance
(Crozier et Dix, 1979; Holldobler et Michener, 1980). L'odeur des sociétés polygynes résulterait
ainsi du mélange de plusieurs complexes phéromonaux produit par chaque reine, ce qui
entrainerait une odeur coloniale moins spécifique chez les sociétés polygynes.
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Chez les autres espéces de fourmis, I'agressivité intercoloniale est généralement plus faible
chez les espéces polygynes que chez les espéces monogynes (Hélidobler et Wilson, 1977,
Hélidobler et Michener, 1980; Mirenda et Vinson, 1982; Brian, 1983; Fletcher et Blum, 1983).
Notre hypothése émise afin d'expliquer I'odeur coloniale moins spécifique des sociétes
polygynes que monogynes de |._humilis pourrait aussi expliquer la plus faible agressivité des
especes polygynes si des facteurs génétiques étaient responsables de I'odeur coloniale chez
les autres insectes sociaux. De nombreux travaux chez les abeilles (Breed, 1981, 1983), chez
Lasioglossum Zephyrum (Kukuk et al., 1977; Greenberg, 1979), chez différentes espéces de
Polistes (Pfennig et al., 1983 a, b; Gamboa et al., 1986) et chez les fourmis (Jutsum gt al., 1979;
Mintzer, 1982; Mintzer et Vinson, 1985; Carlin et Holldober, 1983, 1986; Rosengren et Pamilo,
1983) ont effectivement montré que des facteurs endogénes étaient impliqués dans l'odeur
coloniale. A partir de nos résultats, nous suggérons que comme chez |_humilis, la présence de
plusieurs reines dans la méme société pourrait entrainer une diminution de la spécificité de
l'odeur coloniale et ainsi, de I'agressivité intercoloniale.

Une autre particularité des espéces polygynes est que la fécondité des reines est
inversément proportionnelle & leur nombre dans la société (Michener, 1964; Passera, 1969;
Fletcher et al,, 1980; Keller et Cherix, 1985; Mercier et al., 1985 a, b; Roisin et Pasteels, 1985;
Vargo et Fletcher, 1985, 1987; Keller, 1988). Chez |._humilis, il a été démontré qu'il n'y avait pas
de dominance hiérarchique entre reines et que la fécondité inférieure des reines en sociétés
polygynes résulte probablement partiellement de la diminution de nourriture qu'elles recoivent
en raison de leur pouvoir attractif inférieur envers les ouvriéres (Keller, 1988). Les résultats du
présent travail montrent que la présence de plusieurs reines au sein de la méme société
peuvent perturber certaines régulations sociales telles que reconnaissance coloniale et pouvoir
attractif des reines. Ces perturbations sociales jouent probablement un réle important dans la
fécondité inférieure des reines en sociétés polygynes.
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