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Résumé: Diverses especes de fourmis arboricoles du Brésil sont polydomes. A partir de
I'exemple de deux especes dominantes, Azteca chartifex spiriti et A. paraensis bondari, et
de deux especes non dominantes, Camponotus cingulatus et Hypoclinea bidens, sont dis-
cutés les facteurs évolutifs qui pourraient expliquer la structure des fourmilieres de ces es-
peéces. Dans la plupart des cas, la polydomie permet une exploitation rationnelle des res-
sources alimentaires et physiques et diminue les coiits énergétiques ainsi que les risques
d'extinction des sociétés. Dans le cas de Camponotus, il semble qu'un des avantages ma-
Jjeurs de ce type de structure de nid soit de minimiser les effets de la prédation par les
fourmis Ecitoninz.

Mots-clés: Formicide arboricoles, région néotropicale, polydomie, stratégies de nidifi-
cation.

Abstract: The polydomism of arboreal Formicid# in cocoa plantations of

Brazil: Optimization of space occupation or strategy of defense?

Some arboreal ant species of Brazil are polydomous. The evolutionary factors
capable of explaining the decentralization of the ant nests are discussed, taking as exam-
ples the two dominant species, Azteca chartifex spiriti and A. paraensis bondari, and the
two non-dominant species, Camponotus cingulatus and Hypoclinea bidens. In the majori-
ty of cases, polydomism allows a rational exploitation of food and space and reduces the
energetic costs as well as the risks of extinction of the societies. In the case of Campono-
tus, it seems that the main advantage of this sort of structure is to minimize the effect of
predation by Ecitoninz.
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INTRODUCTION

La polydomie est un phénomene relativement commun chez les fourmis et elle a été
assez bien documentée chez certaines espeéces, comme diverses Formica (ROSENGREN &
PAMILO 1983; ROSENGREN et al. 1985), Monomorium pharaonis (L.) (EDWARDS 1986)
et chez les Oecophylla (WAY 1954; HOLLDOBLER & LUMSDEN 1980; HOLLDOBLER
1983), méme si parfois I'expression "décentralisation du nid" est préférée. ROSENGREN
et PAMILO (1983) rappellent que le terme de “polydomie” désigne un arrangement en plu-
sieurs sous-unités d'une société unique, et qu'il est souvent confondu avec le terme de
“polycalie” qui caractérise des relations de coopération entre sociétés distinctes.

Chez de nombreuses fourmis arboricoles sud-américaines les nids ont une structu-
re polydome. Quelques unes de ces fourmis font partie de la mosaique d'especes domi-
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nantes typiques des écosysteémes et agrosystémes pérennes des régions néotropicales
(LESTON 1978; WINDER 1978), comme c'est le cas de certaines espéces du genre Azteca
(Dolichoderinz) possédant un comportement territorial trés marqué. D'autres especes,
comme Hypoclinea bidens (L.) (Dolichoderina) et certains Camponotus (Formicinz),
profitent des espaces ol aucune espéce dominante n'est rencontrée.

RESULTATS ET DISCUSSION

La polydomie chez les fourmis arboricoles dominantes: cas des Azfeca.

Les fourmis du genre Azteca sont typiquement néotropicales. Elles sont arborico-
les, et souvent associées a des plantes, comme A. paraensis bondari Borgmeier qui édifie
un "jardin de fourmis". D'autres, comme A. chartifex spiriti Forel, construisent des nids
a partir de débris divers. Ces deux especes sont répandues dans les cacaoyéres de Bahia
(DELABIE 1990).

* présence d'oeufs et de larves
C Cacaoyer

1 Inga sp

Poids en grammes

Figure 1. Fourmiliére polydome de Azteca chartifex spiriti.
Polydomous nests of Azteca chartifex spiriti.
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Les différents nids qui composaient une fourmiliére d'A. chartifex spiriti (Fig. 1)
ont €té retirés, pesés et leur population étudiée au laboratoire. Des oeufs et des larves ont
été rencontrés seulement dans les deux nids les plus grands, mettant ainsi en évidence la
présence probable de la (des) femelle(s) fertile(s). Dans les nids de taille intermédiaire
seules des ouvrieres ont été rencontrées, alors que dans les nids les plus petits, un certain
nombre de Pseudococcidz se partageaient l'espace disponible avec les ouvriéres. Bien
que formant de véritables abris pour les homopteres, ces derniéres structures sont a rap-
procher des "nids d'approvisionnement" observés par PISARSKI (1972) 2 la périphérie
des nids de Formica exsecta.

Dans les nids les plus petits, de poids inférieur & 10 grammes, les ouvriéres minor
sont relativement plus abondantes que dans les nids plus lourds. La proportion d'ouvrie-
res major (x) dépend du poids du nid (y) (log (y) = 0.68 +0.023 x ; R2 = 0.58) et s'équi-
libre au-dessus de 10 g. Une méme relation existe entre la population des nids (y) et leur
proportion respective en ouvriéres major (x) (y = 5.84 ex2/100 ; R2 = (),88).

Une étude du comportement a montré par ailleurs que la proportion d'ouvriéres
minor €tait relativement plus élevée pour les tiches d'exploration et de collecte de miellat,
en comparaison avec d'autres types d'activités sociales (DELABIE & MEDEIROS 1990).
Ces observations sont en accord avec le fait que, dans les nids les plus petits, la propor-
tion de ce type d'individus est aussi la plus élevée. Du point de vue énergétique, en raison
du cofit de production des ouvrieres major, cette catégorie d'individus vit dans les nids
qui possédent une taille suffisante, et donc une capacité de travail en conséquence. Par
contre, le cofit énergétique de production des ouvriéres minor étant moindre*, c’est A ces
derniéres qu'incombent, le plus souvent, les activités les plus exposées ou celles qui né-
cessitent de plus grandes dépenses énergétiques telles 1'exploration, la colonisation ou la
collecte de miellat, souvent  la périphérie du territoire,

Enfin, prenant pour base le comptage des individus des petites colonies et en extra-
polant ces données a partir des pesées des différents nids, la population de la fourmiliére
de la figure 1 a été estimée A environ 1 million d'individus. Celle-ci n'est pas, et de loin,
la plus volumineuse qui puisse étre rencontrée dans les cacaoyeres.

Les nids composants une fourmiliere d'A. paraensis bondari sont moins peuplés
que ceux d'A. chartifex spiriti, mais comptent cependant chacun plusieurs centaines
d'individus. La proportion d'ouvriéres major (x) augmente avec le poids des nids (y)
(y=17.51 + 1.43 x ; R2= 0.99). On peut donc considérer que les nids les plus petits
sont équivalents A des noyaux de colonisation dans lesquels les investissements en termes
€nergétiques sont réduits au minimum, ce qui contribue & maintenir élevée la proportion
d'ouvriéres minor. Ainsi, le nombre d'ouvriéres major croit proportionnellement au volu-
me et A la population du nid, et donc a sa capacité de travail. Une étude de la division du
travail chez cette espece corrobore ces observations en montrant que les ouvriéres minor
sont responsables de la construction des nouveaux nids et des soins aux plantes épiphytes
S)élzr,l(t))iotcs. en l'occurrence, la Gesneriace@ Codonanthe uleana (DELABIE & MEDEIROS
1990).

Enfin, on observe que la distribution actuelle des nids d'A. paraensis bondari A
Bahia est toujours limitée a un petit groupe de plantes connexes. Cela est net surtout dans
les cacaoyeéres ol cette espece est soumise A un contrdle chimique continu depuis un
demi-siécle (BONDAR 1939; SILVA 1945; TOSTA FILHO 1948) et o, malgré tout, elle a
réussi A se maintenir localement. Il est possible, en fait, que tous les nids rencontrés sur
un méme groupe de plantes soient issus des subdivisions successives d'une fourmiliére
matrice et de ses colonies filles, I'hypothese d'une société devenant progressivement po-
lycalique ne pouvant étre exclue. Ceci pourrait expliquer le succes, en termes écologi-

* A partir du modgle de OSTER et WILSON (1978), on a calculé que cela représentait environ 4 fois moins
d'énergie pour cette espéce (DELABIE et MEDEIROS 1990).
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ques, d'A. paraensis bondari qui s'était largement répandue dans les cacaoyeres de Bahia
entre 1920 et 1940, avant que de vastes campagnes d'erradication soient entreprises
(TOSTA FILHO 1948).

A l'instar des Oecophylla (HOLLDOBLER & LUMSDEN 1980), on peut dire des Az-
teca que la maintenance de nombreux nids leur permet de contrdler un territoire plus vaste
et d'étre présentes partout 2 la fois. Ceci leur permet d'en défendre 'intégrité contre des
compétiteurs, comme, par exemple, des fourmis de la méme espece ou d'espéces concur-
rentes, ou des prédateurs, reptiles, petits singes ou tamandous s'attaquant volontiers aux
colonies d'insectes sociaux. Dans ce cas, la polydomie contribue & diminuer le risque
d'extinction de la fourmiliere. En effet, méme une destruction partielle de la fourmiliére
(un ou plusieurs nids) a peu de chances d'affecter sa survie, sauf dans le cas de la mort de
la reine si la société est monogyne. En outre, certaines especes, telles que A. chartifex
spiriti, possédent un systéme élaboré de glandes exocrines pouvant produire des substan-
ces qui repoussent les compétiteurs (allomones) (DELABIE & MEDEIROS 1990).

Cependant, la dispersion des nids peut étre due aussi 2 la nécessité de redistribuer
volume et poids de la population selon la capacité de support de la plante-héte. Elle per-
met aussi d'exploiter rationnellement les ressources alimentaires, qui sont nécessairement
abondantes en raison de la population des nids. Ces ressources sont constituées par les
élevages d'homopteres d'un coté et, de l'autre, par les proies dispersées dans le feuillage
des arbres. Ceci est d'ailleurs @ mettre en paralléle avec ce qui est observé chez Formica
lugubris Zett. qui compense une faible densité de proies en occupant un territoire plus lar-
ge griice 4 son organisation polydome (CHERIX, in ROSENGREN er al. 1985). La décen-
tralisation des nids assure ainsi une plus grande stabilité et un meilleur rendement dans
'approvisionnement de la fourmiliére, ainsi que 'observent ROSENGREN et PAMILO
(1983) au sujet de l'organisation de certaines sociétés de Formica, tout en diminuant le
coiit énergétique de la défense et du transport des aliments collectés (HOLLDOBLER &
LUMSDEN 1980; HOLLDOBLER 1983).

On voit donc que les caracteres fondamentaux de 1'organisation des sociétés poly-
domes de fourmis dominantes sont convergents, que celles-ci soient arboricoles ou non.

La polydomie chez les fourmis arboricoles non dominantes.

Plusieurs espéces polydomes de fourmis arboricoles non dominantes sont commu-
nes dans les cacaoyeres de Bahia; c'est notamment le cas de Camponotus abdominalis
(Fabr.) et de C. cingulatus Mayr. Ces fourmis ne sont pas strictement arboricoles puis-
qu'on trouve des nids dans les souches de bois mort, dans la litiére, et parfois méme dans
les habitations. Dans la partie aérienne des arbres, elles s'installent 2 la base des épiphy-
tes, mais, dans les cacaoyeres, c'est surtout dans les cabosses séches laissées sur la
plante ou tombées sur le sol qu'on les rencontre. Une fourmiliére polydome de C. cingu-
latus a été plus particulierement étudiée dans une cacaoygre du Centre de Recherche sur le
Cacao, a Ilhéus (Bahia). Elle se caractérisait par la trés grande quantité de nids (environ
une centaine), et une apparente monogynie. Les deux espéces de Camponotus citées peu-
vent étre considérées comme omnivores, cependant, elles recherchent plus particuliére-
ment le miellat d'homopteres qu'elles élévent en différents endroits de la plante, surtout
sur le pédoncule et la partie supérieure des cabosses. Elles sont essentiellement nocturnes,
et, comme d'autres especes du méme genre, s'enfuient rapidement si leur nid est pertur-
bé, tout en transportant leurs larves. Ce sont donc des éviteurs de prédateurs au sens de
HUNT (1983).

Une autre ef{peecc particulierement commune dans les cacaoyeres est la Dolichoderi-
n& Hypoclinea bidens (L.). Cette fourmi nidifie dans le feuillage des arbres, mais elle
peut aussi profiter des cavités naturelles du sol ou de la plante, et a méme été rencontrée
dans un nid de Vespida abandonné. Une fourmiliére de H. bidens est composée de plu-
sieurs dizaines de nids faits de feuilles vivantes ou séches, jointes ou couvertes par une
matiére cartonneuse, distribués dans un groupe d'arbres dont le feuillage se chevauche.
Chacun des nids posséde une unique entrée, en forme de fente plus ou moins arrondie,
orientée vers le pédoncule de la feuille. Selon LESTON (1978), cette espece recherche ses
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aliments sur les arbres dans un rayon d'une quinzaine de métres, ce qui est en accord avec
nos propres observations.

Comme les Camponotus, H. bidens s'alimente principalement de miellat produit
par des homopteres élevés sur les fruits ou sur les rameaux. Ces fourmis sont surtout
diurnes et un peu plus agressives que les Camponotus. Cependant, d'une fagon générale,
les ouvriéres s'enfuient lorsque le nid est perturbé ou s'y dissimulent. Elles sont capables
d'émettre un signal d'alarme, sous la forme d'un claquement sec résultant du choc de
I'extrémité de leur abdomen contre le support (la feuille, dans la plupart des cas). Il est
possible que ce mouvement soit associé a la libération d'une phéromone d'alarme.

Il est évident que dans le cas de C. cingulatus, la polydomie optimise l'occupation
territoriale et I'exploitation des ressources alimentaires : les élevages d'homopteres a pro-
ximité des nids. Dans le cas de H. bidens, la situation est un peu différente, car les nids
sont dispersés dans un petit nombre d'arbres, et les homoptéres se rencontrent sur d'au-
tres arbres A une certaine distance de 1'aire de nidification. La polydomie, dans ce cas,
optimise plutdt I'espace de nidification (la branche ou I'arbre), dans la mesure ot les four-
mis utilisent un seul type de support pour construire le nid, la feuille, et que les construc-
tions sont multipliées en fonction de la population.

L'observation que certains Ecitonina sont de redoutables prédateurs de larves et de
nymphes d'autres especes de fourmis néotropicales est déja ancienne (SUMICHRAST
1868, in WHEELER 1910) et, depuis, nombreuses furent les références d'Ecitonina cap-
turant des fourmis pour leur alimentation (BORGMEIER 1955, 1959; RETTENMEYER et al.
1983; BURTON & FRANKS 1985). Parmi les Ecitoninz, ce sont surtout les Eciton qui
pourchassent des individus de tous dges de Camponotus spp. (BORGMEIER 1955; RET-
TENMEYER et al. 1983; BURTON & FRANKS 1985; BENTON 1989). Des dipteres de la fa-
mille Phorida profitent d'ailleurs de la fuite des Camponotus provoquée par l'invasion
des Eciton pour les localiser et les parasiter (BORGMEIER 1958; BENTON 1989 et en pré-
paration). Certains Phoridz, probablement parasites spécifiques de Camponotus parais-
sent incapables de localiser leurs hotes autrement que par la vue. Comme ceux-ci sont
nocturnes, les diptéres suivent les raids d'Eciton pendant la journée, lesquels chassent les
Camponotus de leurs nids (BENTON 1989). Dans ce cas, les habitudes nocturnes des
Camponotus, ainsi que la dispersion de leurs nids, résultent sans aucun doute d'une pres-
sion de sélection exercée 2 la fois par leurs prédateurs et par leurs parasites.

CONCLUSION

Hunt (1983) explique I'acquisition de certaines caractéristiques morphologiques
des fourmis par la pression de sélection exercée par la prédation des vertébrés myrméco-
phages. Il est probable aussi que certains prédateurs, vertébrés ou non, exercent une pres-
sion de sélection sur la structure des nids, car, dans certains cas, la subdivision et/ou la
dispersion d'une fourmiliére populeuse en petits nids peut étre un avantage évolutif, dimi-
nuant les risques d'extinction de la société. Cependant, il est indéniable que la polydomie
confere  la société une rationalisation de I'exploitation des ressources alimentaires et phy-
siques, minimisant les cofits énergétiques de cette exploitation, ainsi que ceux de sa dé-
fense.
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