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RECRUTEMENT CHEZ Rossomyrmex minuchae (HYM. FORMICIDAE)
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Ré é. Le genre R yrmex est un parasite esclavagiste de différentes especes de Proformica. L'un
des aspects le plus remarquable de ces fourmis est que e recrutement des individus qui réalisent l'assaut &
la colonie cible s'effectue par transport des adultes. Cette méthode n'est utilisée chez les autres Formicidés
que pour le déménagement de la fourmiligre ou les échanges entre nids.

Nous analysons les avantages et inconvénients que peut avoir cette méthode en comparaison avec
le recrutement de groupe. Les raisons qui pourraient rendre plus avantageuse cetie méthode de recrutement
chez une espéce esclavagiste peuvent &tre un moindre cofit énergétique pour la colonie ou bien une plus
grande efficacité au moment de l'assaut. De notre analyse il ressort quelques inconvénients pour
Rossomyrmex. La proximité phylogénétique de ce genre avec Proformica et Cataglyphis, genres dans
lesquels I'unique méthode de recrutement connue est le transport des adultes, nous améne & penser que
Rossomyrmex utilise pour ses raids 'unique moyen dont elle dispose.

Mots-clés. Rossomyrmex, esclavagisme, recrutement, phylogénie

Summary. Phylogenetic implications of the recruitment mechanism of Rossomyrmex
minuchae (Hym. Formicidae).

The genus Rossomyrmex is a slave-maker of different Proformica species. The recrui
system used by this genus against host nests is adult transport. This particular method is used by the
other ants genera only for nest relocation or exchanges between nests. In this work, we analyse the
advantages and disadvantages of recruitment by adults transport in comparison to group recruitment. The
advantages of this recruitment method for a slave-maker species may be less energetic effort expended by
the nest, or more efficiency in carrying out assaults.

In our analysis, we found only a few disadvantages for Rossomyrmex. The phylogenetic position
of this genus close to Proformica and Cataglyphis, both of which only use adult transport, may suggest
that Rossomyrmex uses this recruitment method because it does not have any other possibility.
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INTRODUCTION

Le recrutement est un moyen de communication qui permet de conduire un autre
membre de la société dans un point de l'espace ol sa présence est nécessaire (Wilson,
1971), et permet un important succés évolutif dans l'o timisation de la récolte de
nourriture (Oster et Wilson, 1978; Acosta et al., 1986). Chez les insectes sociaux, de
maniére générale, les taches qui requiérent l'intervention de plusieurs ouvriéres, et donc
I'utilisation du recrutement, sont le fourragement, le déménagement de la colonie et la
défense. Le recrutement en tandem et le recrutement de groupe sont les modes les plus
fréquents dans les fourmis, alors que le transport d'adultes est essentiellement utilisé pour
le déménagement du nid (Holldobler et Wilson, 1990). Par ailleurs, le tandem et le
recrutement de groupe nécessitent implicitement 'utilisation de substances chimiques
d'attraction, alors que le transport d'adultes (et dans certains cas, le tandem également) est
basé sur des stimuli physiques (comportement d'invitation) (Wilson, 1971; Agbogba,
1984; entre autres).
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Le recrutement est caractéristique de chaque espéce donc de sa position
phylogénétique, bien que son expression dépende de plusieurs facteurs, tels que la taille
ou la densité des proies et les conditions de l'environnement. En outre, le recrutement
peut continuellement s'ajuster face a des situations changeantes des ressources
alimentaires ou du milieu (Detrain et al., 1990; Crist et Mac Mahon, 1991; Baroni Urbani,
1993). Chez les espéces esclavagistes (Tableau 1) le recrutement est utilisé lors des raids
d'approvisionnement en esclaves (il s'agit d'ailleurs la de I'unique comportement que ces
fourmis manifestent hors du nid).

[ SPECIES ____|NEST RELOCATION | RAIDS ]

MYRMICINAE
C. muellenianus ? Tandem
H. canadensis ? Tandem
H. sublacvis ? Tandem
P. americanus Group Group
L. duloticus ? Group
E. ravouxi ? Group
M. gordiagini ? Group

FORMICINAE
M. mimicus ? Group
F. sanguinea Carry, Group Group
Polyergus sp Carry, Group Group
Rossomyrmex sp Carry Carry

Tableau 1. Types de recrutements et taches des espéces esclavagistes (d'aprés
Hélldobler et Wilson, 1990 et nos données).

Recruitment systems of slave-makers species (from Holldobler and Wilson, 1990 and
unpublished data)

11 est possible de considérer que les fourmiliéres cibles sont des proies, surtout si
I'on tient compte du fait que 1'agressivité intraspécifique est a l'origine de l'esclavagisme
(Darwin, 1859; Holldobler, 1976; Buschinger, 1990; Le Moli et al., 1993). Dans ce cas,
I'estimation des cofits et bénéfices du recrutement lors d'un raid contre un nid esclave
peut étre analysée avec les mémes arguments que dans le cas d'un recrutement pour
l'exploitation d'une proie. Parallélement & ce qu'indique Taylor (1978) pour les espéces
non parasites, la phase de recrutement préparant le raid correspond a une perte d'énergie
et le transport de couvain volé a un gain d'énergie (équivalent a une entrée d'aliments).

Rossomyrmex est l'unique genre esclavagiste pratiquant le recrutement par la
méthode du transport d'adultes. Ceci nous a amené a rechercher comparativement
I'existence d'un avantage quelconque dans 'utilisation de cette méthode.

Des raids on été décrits chez d'autres esclavagistes, notamment dans le genre
Polyergus (Talbot, 1967; Topoff, 1985; Mori et al. 1991; Hasegawa et Yamaguchi,
1994). Cependant, on ne connait aucune étude analysant en détail I'efficacité des
différents types de recrutement chez ces fourmis. Une telle investigation doit &tre basée
sur la efficacité (fitness) des colonies (Taylor, 1978; Fewell, 1988), qui résulte d'un
ensemble de stratégies, dont le type de recrutement n'est qu'un €lément parmi d'autres
(efficacité de récolte des esclaves, taux de parasitisme, sexués produits par la colonie,
comportement de copulation, usurpation de nouvelles fourmilieres, etc. ). Il est toutefois
possible d'émettre quelques considérations théoriques sur les raisons qui peuvent rendre
plus favorables I'utilisation d'une méthode de recrutement déterminée chez une espéce
esclavagiste. En principe la meilleure méthode serait celle supposant un moindre cofit
énergétique, soit parce que la méthode est elle-méme économique, soit parce qu'elle
implique moins d'individus lors du raid. Un autre avantage a prendre en compte est
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l'efficacité au moment de l'assaut, celle-ci pouvant étre améliorée si le recrutement a lieu
quand lactivité de I'espéce hdte est atténuée ou si le type de raid permet un effet de
surprise. Enfin, I'impossibilité d'utiliser un autre mécanisme doit aussi étre pris en
compte.

Dans cet article, nous comparons les deux genres esclavagistes de la tribu des
Formicini, en analysant chacun de ces aspects. Pour ce faire, nous utilisons des données
tirées de la littérature pour Polyergus, etnos propres données sur le comportement de R.
minuchae. Ces données font partie d'une étude générale de cette espéce, réalisée depuis 5
ans, et dont les résultats sont en cours de publication.

Histoire Naturelle de Rossomyrmex minuchae.

Du genre Rossomyrmex on connait seulement deux espéces: R. proformicarum du
Tian-Shan (Kazakhstan) et des plaines de la Caspienne (Russie) et R. minuchae de la
Sierra Nevada (Espagne) (Tinaut, 1981). Les deux espéces sont parasites esclavagistes de
différentes espéces du genre Proformica. Les donnés biologiques sur R. proformicarum
proviennent d'Arnoldi (1928 et 1932) et de Marikovsky (1974). Bien que peu de données
quantitatives soient disponibles, on sait que les ouvriéres de cette espéce pratiquent le
transport d'adultes lors de la premiére phase de raid contre Proformica. Quant a R.
minuchae, il s'agit aussi d'une espéce réalisant des raids par transport d'adultes. Quand la
fourmiliére cible est localisée, I'ouvriere exploratrice retourne  son nid. Un moment plus
tard, elle en ressort, suivie d'un petit nombre d'ouvriéres. Une fois 2 l'extérieur, et par
l'intermédiaire de sollicitations antennaires, une ouvriére se laisse prendre entre les
mandibules de I'exploratrice. De cette maniére, elle est transportée jusqu'a proximité du
nid cible ou elle est libérée. Aprés quelques secondes, les deux ouvriéres retournent au
nid mére ol chacune recrute une autre ouvriére. Cette chaine s'interrompt au moment od
la concentration aux environs de la fourmiliere cible est suffisante (60 a 90 ouvriéres).
Ces fourmis commencent alors subitement & creuser prés de l'entrée principale pour
pénétrer dans le nid cible. Lors des raids les jours suivants les fourmis ont mémorisé
1’emplacementdu nid cible et n”ont plus besoin d’étre transportées.

MATERIEL ET METHODES

Economie de la fourmiliére

Selon notre hypothése il serait intéressant pour la fourmiliére que le raid contre la
colonie cible se fasse de sorte que la plus grande partie des ouvriéres investissent un
effort minimum, surtout si au moment de I'assaut elles doivent lutter contre les ouvriéres
cibles, pour ainsi pouvoir investir plus d'énergie dans le vol du couvain. En plus il doit
exister un mécanisme de contrle du nombre d'individus concernés, puisqu’il faut éviter
d'impliquer toute la population d'une fourmiliére, ce qui pourrait étre trés dangereux pour
la survie de celle-ci.

Pour élucider ces aspects on a suivi 18 assauts présentés par 5 nids, tout en notant
le nombre d’ouvriéres impliquées dans le transport, le nombre total dans l'assaut, la durée
de I'assaut et, dans I'ensemble, la dynamique de ces recrutements.

Calcul d'effort

Le recrutement pour assaillir une fourmiliére dure une heure a une heure et demie.
Le chemin parcouru par les ouvriéres transporteuses de congénéres le premier jour reste le
méme les jours suivants, mais dans ce cas les ouvriéres font le voyage non chargées ce
qui est d’un cofit énergétique plus faible. La méthodologie consiste 2 mesurer le temps
investi par les ouvriéres réalisant le transport d'adultes, et le jour suivant, 2 la méme
heure, on mesure 2 nouveau un nombre égal d’ouvriéres sans charge. La différence du
temps employé selon qu'elles sont chargées ou non est interprétée comme "cofit de
transport”.
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Rythme d'activité

Afin de voir s'il existe une relation entre le type de recrutement et les conditions du
milieu, on a suivi le rythme d'activité de 3 fourmiliéres mixtes (Rossomyrmex avec
Proformica) et de 2 fourmilieres de P. longiseta pures. L'activité a été mesurée par le
nombre d'entrées et de sorties pendant 10 min chaque heure, pendant 1 journée, et tous
les 15 jours, pendant la période d'activité des fourmis au long de 1'été 1995.

RESULTATS

Economie de la fourmiliere

La Figure 1, montre la dynamique du recrutement pour une fourmiliére typique.
Cette dynamique a l'allure d'une courbe exponentielle qui résulte du fait que chaque
ouvriére recrutée devient recruteuse, ainsi la séquence suit une progression géométrique
dont le terme général est 2°. Cependant cette progression est limitée, puisqu'il arrive un
moment ol le recrutement s’arréte.
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Figure 1. Dynamique du recrutement théorique et réel.
Dynamic of theoric and real recruitment.

Si on considére que le nombre d’ouvriéres qui participent  l'assaut est d'environ
60-90, ce type de recrutement a pour conséquence le fait que le nombre d'ouvriéres ayant
réalisé au moins un transport soit de 32. C'est-a-dire qu'approximativement la moitié des
individus impliqués ont été transportés et en conséquence n'ont subi aucune dépense
d’énergie au cours du déplacement. En outre, pour obtenir ce nombre, il est nécessaire
qu'une ouvriére (la premiére) fasse 6 trajets, la deuxiéme 5 et ainsi successivement, et
environ 16 ouvriéres auront réalisé seulement un parcours.

Calculde l'effort

Dans la Figure 2, on remarque que le temps nécessaire pour le méme trajet par les
ouvrieres déchargées est presque la moitié de celui des ouvriéres transportant une
congénére, ce qui signifie probablement que leur effort énergétique est plus important.
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Figure 2. Temps investis pour 15 ouvriéres chargées et 15 ouvriéres déchargées.
Time invertment for 15 loaded workers and 15 unloaded workers.

Rythme d'activité

Les ouvriéres de R. minuchae sont actives de 12 a 20 h. (heure locale) avec un
patron d'activité bimodal, correspondant & une diminution d'activité dans les heures les
plus chaudes (15-16h.) (Fig. 3). Les ouvrieres de P. longiseta sont actives plus
longtemps (10 a 21h), et présentent un cycle quotidien d'activité unimodal avec un
maximum & 16h., quand la température du sol est la plus haute.
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Figure 3. Activité journaliére de Proformica et de Rossomyrmex.
Diary activity of Proformica et and Rossomyrmex

DISCUSSION

Le recrutement de groupe présente I'avantage d'un moindre effort individuel par
rapport au transport des adultes qui est significativement cofiteux pour l'individu porteur.
Dans le recrutement de groupe, le groupe initial se forme par 1'émission d'une phéromone
de recrutement et le nombre de recrutées peut dépendre de la quantité de phéromone
(Deneubourg et al., 1986). 11 est connu que les phéromones d'alarme ont un effet local, et
I'intensité de la réaction dépend de la distance du point de son émission (Wilson, 1971),
pourtant le recrutement d'un nombre supérieur ou inférieur ne suppose aucun effort
physique supplémentaire. Le nombre total d'ouvriéres recrutées peut étre aussi en rapport
avec la quantité d'aliments a collecter (Acosta et al., 1986). Finalement, un autre avantage
attribuable 2 ce type de recrutement est l'effet de surprise qu'un groupe d'assaut peut
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causer a la colonie cible. Dans le cas de Polyergus ssp, on signale (Topoff, 1990) que les
ouvriéres de Formica montrent des réactions de panique devant |'agressivité montrée par
les ouvriéres de Polyergus.

Cependant dans le cas de Rossomyrmex tous les avantages qu'on vient de signaler
se retournent contre elle, puisque le transport des adultes suppose un effort important. On
peut se demander si cet effort supplémentaire signifie réellement un inconvénient pour la
colonie. Cette question peut étre abordée de plusieurs point de vue. D'une part il est
évident que I’accroissement de I'effort nécessité par le transport d'un adulte, représente
trés peu par rapport a l'effort total que chaque ouvriére doit réaliser pour transporter la
totalité des larves et cocons du nid assailli, ce qui représente 2 a 3 jours de travail.
L'inconvénient qu’entraine une longue présence a I'extérieur pour effectuer les transports
est que l'ouvriére chargée devient une proie facile pour les prédateurs, surtout pour les
araignées. Ces attaques ne sont pas importantes numériquement, cependant elles peuvent
occasionner des distorsions lors du recrutement et entrainer son échec. Ce phénomene a
déja été signalé (Marikovsky et Tischenko, 1970) et nous l'avons parfois observé sur le
terrain.

Le probléme qui s'ajoute a ce type de recrutement est le controle numérique des
ouvriéres assaillantes. Dans le cas du transport d'adultes, puisque la dynamique de
recrutement suit une progression géométrique, son asymptote ne serait atteinte qu'en cas
de recrutement de toute la population, et cela ne coincide pas avec la disparition de
I'aliment, comme on a pu le décrire chez les espéces non parasites (Acosta, et al., 1986;
Deneubourg et al., 1986; Taylor, 1978). En réalité, le transport d’adultes a besoin d'un
controle différent. Dans la Figure 2, on peut voir qu'a partir d'un certain moment le
nombre d'ouvriéres n'augmente pas mais se stabilise. L'absence de nouveau recrutement
est due au fait que les individus qui arrivent a la fourmiliére visée ne retournent plus au
nid et restent pour attendre l'attaque. L'assaut n'a lieu qu'au moment ol la majorité ou la
totalité des individus impliqués dans le recrutement arrive au point de regroupement. Les
causes concrétes qui provoquent l'arrét du recrutement et le début du regroupement ne
nous sont pas encore claires pour nous.

Enfin l'effet de surprise, obtenu par Polyergus a l'aide de phéromones (Topoff,
1990), ne doit pas fonctionner dans le cas de Rossomyrmex, puisque le regroupement
s'effectue a 10 ou 15 cm de I’entrée principale du nid cible et il semble que cette présence
n'incommode pas les ouvriéres de Proformica qui continuent leur activité normale.
D'ailleurs Rossomyrmex attaque subitement en différents fronts. Notre interprétation est
qu’effectivement elles essaient d'obtenir un effet de surprise, ce qui semble confirmé par
le petit nombre de combats observés dans les alentours de la fourmiliére.

Par conséquent, en comparant le transport d'adultes avec le recrutement de groupe
nous ne trouvons aucun avantage, mais plutdt quelques petits inconvénients.

Le maintien de ce type de recrutement au cours de I'évolution doit étre expliqué par
une autre raison. Celle-ci peut étre la taille de la fourmiliére de Rossomyrmex puisque
Deneubourg et al. (1986) suggérent que le tandem, qui peut étre considéré comme une
stratégie similaire au transport des adultes, est plus caractéristique des fourmiliéres peu
peuplées. Si on considére exclusivement la population des ouvriéres de Rossomyrmex, le
nombre moyen est de 107 ouvriéres, ce qui la situe parmi les colonies de petites taille.
Ceci peut expliquer l'utilisation du transport d'adultes par similitude au tandem.
Cependant on a déja signalé que cette stratégie est utilisée par des espéces trés différentes
dont quelques-uns unes forment de grandes colonies, comme dans le genre Formica pour
le déménagement du nid. Le transport d'adultes représente donc un mécanisme spécial de
recrutement dont le sens n'est pas encore clair, c'est pour cela que nous croyons que la
taille de la fourmiliére ne justifie pas son utilisation au moins dans ce cas 12.

Les espéces a fourragement solitaire utilisent toujours le transport des adultes pour
le changement de nid, ce qui donne la sensation qu'il s'agit d'un mécanisme de
recrutement unique qui peut exister sans la nécessité d'utilisation de substances
chimiques. Dans un article en préparation (Ruano & Tinaut, en prép.) nous avons trouvé
qu’il existe une relation significative entre l'absence de recrutement chimique et les



conditions du milieu; en effet les espéces qui fourragent sur des sols a haute température
tendent 2 se comporter comme des espéces solitaires. Dans le cas de Rossomyrmex,
méme si cette espéce vit avec d'autres espéces thermophiles a fourragement solitaire
(Proformica et Cataglyphis), son activité se trouve légérement déplacée par rapport aux
heures centrales du jour vers des températures un peu inférieures (Fig. 3). Par conséquent
on ne peut plus penser que les conditions du milieu ont favorisé ou justifient I'absence de
recrutement chimique, comme cela serait possible chez Cataglyphis ou Proformica.

A Formica
Polyergus
Cataglyphis
B Rossomyrmex
Proformica

Figure 4. Phylogénie de la tribu des Formicini d'aprés Hasegawa et al. (en prép).
Molecular phylogeny of the tribe Formicini (Hasegawa et al., en prep).

L'unique possibilité qui reste envisageable est que I'origine de ce genre de fourmis
parasites provient d'un taxon qui ne présentait pas de recrutement chimique.
Effectivement la phylogénie des Formicini d’acord avec les resultats du Hasegawa et al.
(en prép) et la genitalie (Tinaut et al., 1994) nous permet de distinguer deux groupes
d'especes (Fig. 4) ; d'une part le groupe A constitué par des espéces, incluant les
esclavagistes, qui utilisent le recrutement de groupe et d'autre part un autre groupe B
constitué par des espéces considérées comme fourrageuses solitaires, avec aussi des
espéces esclavagistes, qui par ailleurs maintiennent toujours l'option de transport des
adultes. Cela nous améne a considérer 1) que le parasitisme de Rossomyrmex aurait pu
apparaitre dans le groupe d'espéces ol l'absence de recrutement en groupe serait un
caractére dérivé, et 2) que puisqu'il n'existait pas de possibilité de recruter par des
moyens chimiques, ce groupe d'espéces parasites aurait utilisé I'unique moyen dont il
disposait, le transport d'adultes.

En résumé nous pensons que Polyergus et Rossomyrmex, n'ayant pas la méme
origine phylogénétique ont développé différentes stratégies pour obtenir un méme
objectif: s’approvisionner en nouvelles esclaves. Bien que la méthode de recrutement de
Rossomyrmex paraisse plus cofiteuse, elle ne doit pas représenter un inconvénient
important dans son propre contexte, puisque I'objectif final, la capture d’esclaves
s’obtient d’une maniére efficace.
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