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AVANT-PROPOS

En 1972 la- Station 3iologique des. Eyzies accueillait
la réunion annuelle de section frangaise de l'U.I.E.I.S., il
y avait 25 participants. En 1983, récidive, cette fois on a
compté 94 inscriptions! Il 2st peu probable que l'attrait touristi-
que de la région ait joué olus fort une ~fois que l'autre. Il
faut inscrire plutdt ce deuxiéme chiffre au bénéfice de la vitalité
de notre association dont l2s réunions annuelles constituent
des rfoyers vivants d'échanges dans une ambiance amicale. Mais
ean liaison avec cette 3mulation, un orool2me nouveau 2st apparu,
celui du nombre des communications proposées. En effet, alles
sont 31 nombreuses qu'il n'2st plus possible de les passer ftoutes
an 2 jours 2t demi 2n laissant 3 chacun un %emps de parols =t
de discussion suffisants.

Une possibilité pour réduire le nombre de ces communi-
cations consisterait - 2n l'élimination des communications hors
chéme, mais, alors, on les sanctionnerait presque toutes!

Ju bien ne retenir pour ces reunions que les thémes
regroupant la majorité des chercheurs 2t n'accepter que les
communications =2n accord avec le théme choisi mais, dans ce
cas, des sujets peu traitds dans notre association, mais oourtant

trés. importants, seraient régulidrement passés sous silance,
¢e qui n'est pas sounaitable. On *=ournerait rapidement 2n rond
avec du comportement, du comportement... 2t 2ncore du comportement..

(par =xempls).

Jne 2autre opossibilizé, e
oour la réunion des Zyzies 1983 a3 3té le principe de 2 salles
de <conrérences ctravaillant concomitamment. Cette solution n'‘a
pas regu l'aval de &tous, notament des plus curisux gqui voulaient
tout entendre. C'est un peu le probléme de la gquadrature du
cercle qui 2st dorénavant posé aux organisateurs de ces réunions
annueliles. Sounaitons néanmolns qJue ces manilsstations de vitaliteé
ne nous fassent point verser dans un 2académisme rigoursux Qqul
serait sclérosant A oréve 3chéance.

Les chercheurs l2s moins chevronnés, ls2s plus jeunes
ou les plus timides ont le droit de s'e2xprimer dans nos assemolées
e manisre 3 se rdder 2n vue des manifestations internationales.
I1 faut leur laisser, 2t l'occasion 2t l2 <temps de s'exprimer.
otre association ne 2échera pas gzar la médiocrité mais y zagnera

ile que nous avons choisi

w0

i3 plus long =terme 2n permettant A ceux-ia de s'spanouir. Car

3si nous nous réunisscns <'2st pour causer 2ntre nous de ce Jui

constitue une grande parti2 de notre vie oU nous metTons le

meillaur de nous-mémes. 3ouhaitons g3Jue no0s ~sunions continuent

A nous y aider ot remercions l2s colldgues bdelges, =2spagnols,

suisses de leur orésence dans nos ©angs. Dux aussi contridbuent
ta vitalité de l'association.

[y

Roger DARCHEN






REAUMUR ET LA CONNAISSANCE DES INSECTES SOCIAUX

"A peine toutes les parties de la jeune abeille
sont assés desséchées, 2 peine ses ailes sont-elles en 3tat
d'8tre agitées, qu'elle sgait tout ce qu'elle aura A faire
dans le reste de sa wvie. Qu'on ne s'Stonne pas qu'elle soit
si bien instruite, ot de si obonne heure; =2lle lL'a 3té par celui
méme qui l'a formée. Ille semble sgavoir qu'slle est aée pour
la société, =2t qu'elle doit &travailler 3 s'acquitter des soins
qu'on a pris gour slle;...".(Mémoires oowr servir 4 L'histoire
des insectzs,tome 3, onzidme mémoire, 1740, 2.501).

"Ma premiére idée fut que Lla guépe détachoit du
chassis de quoi bdtir, et cette idée se =trouva vraye: je L'observai
avec attention, je wvis qu'elle sembloit ronger le bois, que
ses deux dents agissoient avec une extréme activité; =2lles
coupoient des brins de bois trés fins. La guépe n'avaloit point
ce qu'elle avoit ainsi détaché, =lle Ll'ajoldtoit A une petite
masse de pareille matiére (sic!) qu's2lle avoit déja ramassée
sntre ses jambes.'(Mémoires sour servir 4 . 'histoire des insectes,
tome 5, sixiéme mémoire, 1742, pp.l180-181 ).

"Toutes sont nées pour la socidté; il n'y a point
dans le genre des fourmis, du moins n'sn connois-je goint,
des espéces dont Lles individus wvivent solitaires, comme il

sn a dans le gzenre abeilles, 2t dans celui des gzuespes. Mais
2s sociétés de fourmis de diffirentes =spéces se conduisent
ifféremment." ( F7stotire des Tourmis,Lechevallier, 1928: inédits
e Réaumur rédigés vers 1742 =2t conservés dans les archives
de l'Académie des 3Sciences).
(N.D.L.R.: les <termites sont inclus dans Lles fourmis comme
"fourmis blanches").

[ T i

"Si je== rapporTe~des pareits fairts o= n-aSTassurément
ni pour les faire croire ni pour les combattre, mais parce
qu'ils nous montrent les oprogrés de Ll'esprit aumain. Ce gue
des sgavants ont débité autrerois sérisusement 2 4'autres sgavants
i peine aujourd'hui des nourrices crédulss L2 conteroient =2lles
3 la2urs 2nrants.”

Aistoire des Fourmis,p.l2).

PORTRAIT GSXTRAIT DE "La vie et l'oceuvre de Réaumur',l362,Cantre
International de Synthése. (Avec L'aimaple autorisation des
Presses Universitaires de Trance).

NOTA: La 3ernardidre

25
la Frontidre du Maine 2t

T 1 une llsye 2¢ demie au 3Sud de 3agnole de |'Orne 13
de la Vorsangis.

Ay

Textes réunis par L.2LATEAU
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CASTES AND ROLES IN REPRODUCTION AMONG SOCIAL INSECTS

par
David J.C. FLETCHER
Oepartaent of Entomology, University of Georgia,
Athens, GA 30602, U.S5.A.

Résumé: Les castes =t leurs rdles dans la reproduction
chez les insectes sociaux.

Certaines sociétés d'insectes sont monogynes (une
seule reine pondeuse) alors gque d'autres sont polygynes (plus
d'une reine pondeuse). La polygynie ne peut pas 3tre simplement
interprétée a4 la lumiére de l'une ou de l'autre des principales
théories concernant L'origine =2t l'dvolution de la socialité
chez les 1insectes ('"kin. selection”" et manipulation parentale)
2 moins d'Stre considérée comme une adaptation secondaire. S3i
la monegynie =2st apparue premiédrement dans Ll'svolution, 2lls2
aurait 3&volué i ctravers la compétition =2ntre les reines, mais
chez quelques insectes socliaux, L12s ouvriéres tuent las
reines surnuméraires. Chez l'abeille du Cap,dpis mellifera capensis
les ouvriédres opondeuses sont plus semblables aux reines gue
celles des autres sous-espéces d'abeilles =2t Llsurs descendants
ont toutes des femelles. Toutefois, dans les colonies orphelines,
es ouvridres gondeuses ne 30Nt pas agressives les unes anvers
S 3autres. Leurs naombres sont contrdlés oar las ouvridres plus
igées, gqui sont les plus "ouvriéres' dans une colonie. Comparative-
ment, dans les colonies de la Iourmi de feu Solenovsis invicta, Les
ouvriédres tuent la majorité des reines visrges devenant reproducti-
vement actives, lorsque les colonies sont rendues orphelines.
Zlles rtuent aussi L= feines surnuméraires durant la fondation
oléométrotigque.

Les =2xpérisnces décritss ici suggérent gue les
ouvriéres réagissent 3 la quantité de phéromone rovals oprésente
dans une colonie lorsqu’'s2lles 2axécutent des reines =t qu'2liles
sont capables de distinguer les reines sur la base de la quantité
de ophéromone oroduite gar chaque reine. La guantité de ophéromone
inhibitrice produite par une reine de fourmi de feu 2ST positivement
corrélée avec sa production d'oeufs. Ainsi les ocuvridres suent

» r= O u

les reines ~faiblement <Iertiles pour commencer =2tconservent la
reine la olus productrice. La quantité de phéromone inhiditrice
secrétéde oeut 3tre corrélee avec l2s guantitds d4'autres snéromones

sroduites par Llss reines, ou dans ls2 cas de 1l'apei du Cap,
par les pseudoreines. La meirllsure interprétation de la régulation
du nombre de reines par las ouvridres =st Jue, comme la polygynie,
tl s'agit d'une adaptaticn 3volutionnaire secondaire.

Mots—clés: monogynie, 2olygynie, castes, sdlaection

rarentale -, 4p1s,3 2lenopsis, colonies orphelines, »sldoméirose,

reines  vierges, ohéromone  inniditrice, colonies orphelines,
2omportement agressir.

Summary: 3Some insect SocieTties are monogynous
"have only one egg-layin queen, and other are golygynous (have
more than one =2gg-layin jueen). Polygyny cannot readily be
interpreted in the light of 2ither of the main theories concerning



the origin and evolution of 1insect sociality (kin selection
and parental manipulation) unless it is a secondary adaptation.
If monogyny is primary evoluticnarily, it could have evolved
through competition between gueens, but in some social insects
workers kill supernumerary queens. Ln the Cap bee, 4pig mellifica ca-
pensis, laying workers are more gueenlike than those of other
subspecies of honey bees and their offspring are all female.
However, in gqueenless colonies these laying workers are not
aggressive towards one another. Their numpers are controlled
by older bees, wnich are the most workerlike bees in a colony.
Similary, in colonies of the fire ant, Solenopsis  tnvicta workers
kill most of the virgin queens that become reproductively active
when colonies are made gqueenless. They alsc kill supernumerary
queens during pleometrotic colony founding.

Experiments are described that suggest that workers
respond to the quantity of gqueen pneromone present in 2 colony
wnen <they execute gueens, 2and that <they also discriminate among
queens on the basis of <the guantity of pheromones each gueen
produces. The amount of inhibisory pheromone produced by a gueen
fire ant is positively correlated with her egg production. Thus,
workers kill poor egg producers first and retain the most fertile
gueen. The a mount of inhibitory pheromone secreted may be correlated
with +the amounts of other pheromones produced by gueens, or
in the case of Cap bee, by pseudoqueens.

The best interpretation of <the regulation of gqueen
numoer by workers is that, like polygyny, 1T 1s a secondary
evoluticnary adaptation.

Key-words: momogyny, polygyny, castes, kin selection,
Apis ,Solenopsis, virgin queens, aggressive behaviour, inhibitory
pnerom.one, plLeometrosis, queeniess colonies.

I do not inted to review much literature concerning
the role of different castes 1in the regulation of reproduction
in social insects, because I propose to concentrate on an aspect
~hat seems <To have received little attention, namely, the role
of workers in the regulation of Qqueen number.

It nas been estimatecd that there are more cthan 20,000 species

of social insects (WILSON, 1G82). wWe really know very littie about any of these,
but the best known among them is surely zIne noney bee, Apis meilifica L., which

has been studied for generations, oecause of itz =2conomic importance to humankind,
and because its societies nave long hag intrinsic fascinatien for us. Thus, the
social structure of the noney bee colony seems to serve as z paradigm that influences
msany of our assumptions aoout otner social insects. One of the most conspicuous
features of honey bee societiss is zhat ctney almost always nave only one gueen,
that is, they are rather strictly aonogynous. [t is not surorising, therefore,
that one of the most common assumptions apout other social insects is that their
colonies are also monogynous, with certain notaple 2xeptions, of course. However,
an increasing number of examples of polygyny are now coming to light, 2ven 1in
groups wnere one aight least axpect it, as for example 1in Macrotermes spp. (R.
LEUTHOLD, pers. coasm. ).

I believe that it 1s important To guestion whether
polygyny in various species is a primary evolutionary <trait,



or whether it is 2 secondary adaptation. It is importante because
it has a strong Dbearing on the two main theories concerning
the avolution of eusociality among insects, %that is, on theories
concerning the origin of a sterile worker caste. These theories
are: 1) that workers svolved through a process of kin selection
in which  nonreproducing females increase their inclusive fitness
oy helping to rear the offspring of a close relative instead
of rearing offspring of their cwn; and 2) that workers svolved
through parental manipulation, =that is, they are females in
which the reproductive function has been suppressed, or severely
reduced, as a result of the manipulation of parental investment.
for a review of <these theories see 3TARR (1979).

The term "aiiruism", applied to <the ~{irst theory
is curiously inappropriate. It is defined by WILSON (197%5) as,
"Self-destructive behavior performed for Gthe benefit of others'.
Clearly, the cost of an altruisdc act exceeds the benefi:, whereas
oy definition in xinship theory the inclusive fitnésS of an
individual is 1increased only when ©benefits eoxceed +the <cosSTS.
An  individual invests something, mostly labor, and receives
interest on that investment, so altruism, as applied %o the
2volution of sociality, is really capitalism in disguise.

Queen numoer is important =o Kkinship theory because

the coefficient of relationship osetween cooperating individuals
Ls gzreatest in monogynous colonises in wich the gueen is inseminated
oy 2 single male, and it is diminished doth by polygyny and
o9y the number of males with which a queen mates if zhis i3 more
than one. It is also important o0 cthe theory of parental manipula-
fulation, Ddecause <the investment interests of all the gueens
mustT scmenow DYe reconciled. Do queens in functionally 2olygynous
colonies compete? No clear zeneral answer 350 this gquestion nas
Seen obtained. Some =2vidence suggests that they do compete and
some that they do not.

Perhaps the main problem with both the kin selection
and parental manipulaticn models is that =sach attempts to sxplain
200 much. I agree with the view that they are not mutually =xclusive
(MICHENER and 3ROTHERS, 1974 ; CROZIER, 1979) and [ Gcelieve zhat
Soth will encounter an increasing aumoer of 4ifficulies if sxclusi-
v1ty is maintained. This is not o say that a synthetic theory
will resolve <the difficulties =si1ther, although it may help.
What is needed is a great deal mnore informatisn apout individual
specias of social insects, as cthis will oprocacly show an =2ven
wider diversity of pnenomena to Dbe axplained. Car<tainly, much
I the new inrormation we are deriving Irom our studies of che
ire ant, Solenovsts invicta 3uren, do not seem to Tit comfortacly
into 2ither ctheory.

Let us assume that in =2volutionary fterms monogyny
1s primary. How could it have avolved? WILSON (1971) suggested
that 1t =2volved cthrough competition setween Jueens, and chers
is plenty of savidence from MONOgYnNous Lnsect sSocisatiss ©O supoors
this hypothesis. In primitively susocial bees, =2.3. Lcsioglossum ,
Jombus, 2and in primitively susocial wasps, 2.3. 20liszzs,famalss com
pete directly 5y Dbehavin aggressively <towards one 2another.
This results in zhe Sormation of dominance aiararchiss and Tegre-
ssion of the ovaries of subordinate individuals (MICHENER, 1974;
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FREE , 1955; PARDI, 1948; WEST-EBERHARD, 1962). In many highly
susocial speciss, gueens are also highly antagonistic towards
one another. For example, in the honey bee, queens usually fight
to the death, as first reported by HUBER in 1782 . So too do
queens of the ant Camponotus ligniperda, which in  oligogynous
colonies, normally occupy different <territories within the nest
(HOLLDOBLER, 1962). However, in many species of social insects
workers participate 1n the elimination of supernumerary Qqueens.
For example, LUSCHER (1952) reported that <this occurs 1in <he
termite Xalotermes flavicollis, and it also occurs in colonies
of stingless bees, (KERR, 1969; SILVA et al., 1972), and even
in the honey bee as reported oy DARCHEN and LENSKY (1963). This
benavior does not seem to be in accord with the hypothesis that
monogyny evolved through' competition Dbetween queens.WILSON 's
~entative solution was <that workers may remove those Jueens
with the last familiar odor if some of the odor differences
are genetic in origin. It seems to me that there must De more
to it +than that, and my interest in the problem bDegan some years
ago while I was still in South Africa.

I+ had been reported by ANDERSON (1963, 1968) <that
wnen a colony of Cape bees, Apis mellifica capensis, is made gueen=
less, severe <fighting breaks out ameng the workers and many
fo them are stung =o death. Zarlier, SAKAGAMI (1958) had reported
that aggression also occurs among queenless workers of the Itall
honey bee,Apis mellifera ligustica , although the  aggression
was _ of a milder nature than in the Cape bee. Here tooc,
no clear association was found DbDetween the level of aggression
ang degree of ovary develcpment. I reinvestigated <he nature
of this aggressive benavior using the Cape Dee.

The Cape bDee is much darker than the adansonii Dbee, which is
essentially 2 yellow race. The color difference is especially well sarked detween
quesns. There is no geograonic darrier between the Gtwo subspecies, Dut the Cape
bee is confined o 2 small area within the winter rainfall region of South Africa
(RUTTNER, 1977). It is exeptional among honey bees, because it 1s the only subspecies
in which the sggs of laying workers give rise obligatodlyto Females (workers
of gueens) instsad of to males as in other suobsoecies, including tne adansoni:
bee. In other woras they reproduce D0y thelytokous parthenogenesis.

Functional laying workers aevelop 1in 4-8 days after queen loss,
and 2t First they lay eqggs in 3 haphazard way, 2s do other suospecles, dut 2s
their ovaries develop and tne apaomen =:longates, &they lay more like true gueens,
placing a single egg at the oottom of 2 cell. Simce 2all their offsoring are female,
the cappings over worker cells are flat insteac of dome-snapec. Workers of zhe
capensis Dee are also more gueenlike tnan cthose of agansonii. They have aany
more ovarioles per ovary 2and some nave 2 well-developed spermatneca. The aegree
of oavary deveiopment attained by Fonctional laying workers is substantial, but
1S neverthel2ss much less than that 2 normal queen.

To investigate <the nature of the reported
aggressive behavior among queenless workers, I installed 3 colonies
in observation hives that had rows of windows <through which
individual bees could easily be captured, marked with different
colored paints and returned to the colony. I also fitted each
nive a dead bee trap, so %that I could record any mortality that
might occur. Tc leave =the hive, workers had To pass cthrought
small holes that would not permit them te take dead Dees with them.



When released dead bees dropped down 2 fube agout 0.3 m long
into a darkened bottle Ifrom wnich they could b%e removed as required
without disturoing the colony.

In 2ach of the 3 colonies the first signs of agression
appeared less than 24 hours after dequeening. 1t became apparent
very gquickly that among the oees that appeared fto be fighting
there were two distinct &cehavioral catagories, aggressors that
mauled, bit, and/or stung others, and victims that seldom retaliated
sut were 2ither very submissive, or attempted £to 2scape, often
successfully. The overwhelming majority of Dbees originally marked
as aggressors remainded aggressors therearter, and hardly any
victims, among those that survived, suosequently displayed aggressi-
ve Dbehavior (Table 1). Thus, <the aggression cannot really be
described as fighting. In =2ach colony about 2000 bees out of
a total of 7000 were stung to death during the first 10 days
of cthe axperiment wnen aggression was at Lts most intense.

3enavior subsequent to narking

attacking Seing attacked

n % n %
Aggressors 1578 98.3 2S 1.3
Victims 49 2.8 1691 97.2

Table 1. 3ehavioral atcridutes of <the Cape roney
bee workers involved in aggressive intar-—
zctions during 22 days tn a queenless

condition.
Some vlc'lms oecame functional laying workers.
Of chese 78 were given individual recognition marks. On 136
2ccasions therearfter physical contacts 2setween marked pairs
were opserved, Jut fthey were noT aggressive towards one another.

Tc determinate whether cthere was a relationship

5>f7 any kind setween benavior and legree oI ovarian development,
3 new colonies were installed 1n zthe observation aives, and
on day 3, 3, and 3 after degueening, i.2. during =the pericd

vynen 3ggression w~as most severe, 20 aggressors 2nd 20 victims
vere captured rom =2ach colony %o determine <their degree of
ovarian develcpment. This amountad o 2 =tortal of 130 aggressors
and 180 victims.

The results showed that cthere was a general increase
in  ovarian develcopment chrough =ime, Obut 3that =zhis increase
¥as muca greater among victims than among aggressors. L[a fact,
40% of the victims captured on day 3 were Junctional laying
workers, 3Jut no aggressor atzained that status. When the ages
ST aggressors and victims were determined Ln a zhird 2xperiment,
I Tound that victims were mainly yong bees, whereas aggressors
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were mostly bees older than about 18 days, that 1is, they were
essentially comprised of foragers. Freguent aggression was displayed
towards functional laying workers, but this was, for the most
part, of a mild nature. When they were eventually killed, the
workers tended tc ball them in the manner of true queens rather
than stinging them as <they did victims with less well developed
ovaries.

Clearly, aggression among gueenless workers of
the Cap beedoesnot consistof attempts by ovary developed indivi-
duals to 2ither dominate each other benaviorally, as in primitively
eusocial 1insects, or to eliminate each other 1in the manner of
honey Dbee gueen. Since aggressors are older bees <that remain
more workerlike with regard to ftheir degree of ovary development,
and victims are mostly vounger bees become more gueenlike with
time, the behavior closely resembles the elimination of supernume-
rary queens Dy workers as in the examples given earlier. Evidently,
many young bees signal their developing reproductive capability,
before their ovaries are well developed, and hence the attacks
upon them. Recent studies on the pheromones of Cap bdees (HEMMLING
et al., 1979%9; CREWE and VELTHUIS, 1980) support this conclusion.

To determine what specific mechanisms are involved
in the regulation of queen number by workers, I used the fire
ant, Solenopsis invicta, as ‘the experimental animal, after I
had moved to the United States of America

The fire 2ant was 1introduced into the United States in apout 1940
through the port of Mobile, Alabama (BUREN, 1972). It spread extaordinarily rapidly,
and is now present in 3 southeastern states from North Carolina t0 TJexas, covering
an aera that is approximately tne size of France.l: is still spreading. The sain
reasons it is considered 2 pest are: Firstly, when coloniles are aisturbed, thousands
of workers respond very aquickly and administer very painful stings. Hence the
name '"fire ant". Within 2¢ nours a sterile opustule appears on the site of each
sting, wich becomes itchy and leaves an unsigntly red lesion for several weeks.
A small opercentage of opeopie are nignlv allergic, and there nave zven deen 2
few deaths. Large number of people ars stung, because the ants nest in open,
sunny area, anc are ctherefore common on lawns and 1in recreation areas. A second
reason the fire ant is considered 3 oest is that its earthen amounds cause damage
to fars machinery on croplands, anac zhey are very numerous. There may De 2 many
as 300 per hectare. Mature colonies may contain upwards of 200,000 ants (LOFGREN
et al., 1975).

We keep colonies in <the laboratory in large trays, the siages
of which are treated with Ffluon (& teflon suspension) to prevent 2scapes. In
the tray are several Petri dish nesws each about 16 cm in giameter an¢ containing
3 nard, damp olaster. We Ffeed these colonies on an artificial diet consisting
msostly of ground beef, eggs, and vitamins, and we supplement tnis liperally with
mealworms and crickets. These colonles rear numerous sexual forms, Dbotn male
and female, which assures us =hey are in exellent condizion for experimental
work.

Fire ant colonies are usually monogynous. The queen dDecomes onyso-
gastric, but remains mobile. She can weight up to 27 mg, bdut more usually 22-
24 mg, anc lays aoout 1000 =29gs per day. The ovaries of workers are too vestigial
ever to become functional, so the guestion of gqueen control over worker reproduction
des not arise, 0On the other hand, =ature colonies can produce three o Four
thousanc female reproductives 2ach year, and while they reamain in the parental



nest, ‘they are prevented from Dbecoming reproductively active, that is, froa
laying 2g9g9s, by an innibitory primer pnernmone produced 5y the aother gqueen of
the colony (FLETCHER and 3LUM, 1981 a). Previously, it was thougnt that,in ants,
stimuli derived from sating during a aupcial Flignt, or Flight itself, were necessary
for ovary development o occur in young queens. Current investigations being
carried out by aycolleagues and ayself with other species of ants, suggest that
such inhibition of virgin gueens is probadly cosmon in the Formicidae.

If one removes the mother gqueen from a colony of
fire ants containing virgin queens, some of the virgins dealate
and ctheir ovaries develop rapidly. However, within a few days
the workers begin %o kill some of rthe dealates, and they usually
retain only 1-4, from whose 2ggs many males are reared bserfore
the colony dies out. This behavior is very similar to the killing
of potential and actual laying workers Dby aonlaying workers in
colonies of the Cape bee, =2=xcept that there is no ambiguity
whatever apbout cthe role of cthe workers. They clearly =2xercise
control not only over gueen numoer, but also over wnich individual
queens will be permitted to lay =2ggs. They also 2xercise similar
control in a completely diffarent contexct.

In common with many other specias of ants, such
as Lastus flavus, fire ant colonies are astaplished claustrally
2ither by single gueens (haplometratically) or by a naumober of
queens together (pleometrotically). During pla2omectrosis scme
Tighting occurs Dbetween queens, bdut the fTirst workers that they
rear are mainly responsible for the =21limination of supernumerary
jueens. For cthree years we started large oaumber of colonies
with S5, 10, or 15 newly mated queens =2ach, and in 2very case
the Tfirst workers reared (minims) oprogressively killed queens
until each colony Decame monogynous. They seized queens by the
appendages and neld them down wnils others dismemoered them.

In my investigations into the mechanisms involved
in the regulation of gueen number oy workers, I made use oI =the
fact that polygynous colonies of f{ire ants sometimes occur in
North America. I tested the responses of workers <rom 20th monogy-
nous and polygynous field colonies %o foreign gueens fIrom =sach
of these two types of colonies. I did shis First while the workers
were queenrizht and cthen 2again arterthey: hadcbeen gueenlass Zor
48 hours. There were 22 replications of 2ach <=reatment. When
jueenrignt, workers Irom monogynous colonies killsd foreign
jueens Irom D20tTth monogynous 2and colygynous colonies and wnen
chey were gueenless they accepted gqueens Irom monogynous colonies
out still killad most of these Irom polygynous colonies (Tapla 2).

Norkers Irom polygynous colonies z2lso killed queens
Irom monogynous coloniss wnen they were Jueenrignt, JSut they
accepted the gueens <Irom golygynous colonies. When they were
Jueenless they acceptad 3Jueens from doth types of coloniss (Taoble
".

3ased on these results I predictad that if I iatroduced
multiple, recently matad jueens to jueenlass workers, the monogynous
colonises would xill all out one of them, and those from polygynous
colonies would retain more than one. There were 3 replications
of 2ach of the :wo =treatments 2ané 25 Jueens <rom a single mating

a1

flignt were introduced %c =2ach of these. The result, assessed
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Source of Source of workers

foreign Monogynous colonies Polygynous colonies
queens Queenright Queenless Queenright Queenless
Monogynous

colonies 1 19 o) 19
Polygynous

colonies o 8 21 22

Teble 2. Rejection of foreign queens by workers fire ants.

There were 22 test units per creatment and the
number that accepted the introduced queens was recorded. Zach
unit consisted of approximately 5000 workers and 5 cc of worker
brood.

6 weeks later, were sssentially in accord with the prediction.
The mean number of gueens retained by the workers Irom monogynous
colonies was 1.8, with 6 of these re-establishing monogyny and
two others retaining 2 and 5§ Qqueens respectively. The mean number
of queens retained oy the workers from polygynous coclonies was
10.7 with only one colony becoming monogynous anc <the other
7 retaining S-15 queens each.

An obvious difference between the gueens of monogynous

and polygynous field colonies is their degree of physogastry.
As I have already indicated, gueens OI monogynous colonies are
physogastric. Most of <their body weight Iis, therefore, made
up of their greatly enlarged ovaries. Queens in polygynous colonies
on the other hand, are relatively nonphysogastric. Their fertility
is correspondingly lower. I had previously shown <his for queens
collected in +the field by means of a simple ovipesition <test
(FLETCHER et al., 1980). This consists of vtemporarily removing
queens from <their colonies and isolating them on damp plaster
for a period of 3 hours. During this time <hey conTinue TO lay
eggs and the numoer <they lay is proportional to <tTheir degree
of ovarian development, as measured Dy <the maximum numoer of
ococytes per ovariole (FLECHTER and BLUM, in press).
I confirmed this difference in fertility Detween
the queens of monogynous and polygynous colonies Dby subjecting
the gueens in the sexperiment in which multiple queens were 1ntro-
duced to gqueenless workers six weeks after <the introduction.
The gqueens 1in <the colonies that Dbecame monogynous laid a mean
of 104 eggs, and those 1in colonies that became polygynous laid
a mean of only 41 eggs during the 5 hours o¢f the test.

From the result I had obtained 1in <the experiments
with both the Cape Dbees and the fire ants, I formulated an nypo-
thesis concernig two pheromonal mechanisms that seemed <To me
to bpe involved in the regulation of gueen numper DYy WwOrkers
(FLETCHER and B3LUM, 1983). The hypothesis has Iour parts as
follows:



(i) Workers recognize aueens by means of onersmones
oroduced only by female reporoductives. The 2axocrine s3ecretion
(or secretions) consists of a naumber of compounds forming a
mixture that is characteristic of 2a species. Hence, queenless
workers are able t©o recognize and accept foreign gqueens of their
own species.

(ii) The various constituents of +this oheromonal
complex are oroduced in diffsrent orooorwions by diffarent aueens,
thereby providing =ach queen with a2 unique odor. Workers recognize
che singular pheromonal blend of their own Qqueen and can cherefore
distinguish her from all other gueens of the same species. Hence,
the same pheromonal mixture permits b2oth species and individual
recognition of queens by workers.

(iii) Queens 2aiso oroduce other osneromones, such
as _the inhibitory oheromone, and the quantity of gqueen pheromones
circulating in 2 colony is maintained within some optimal range.
Wide deviations in the amount of these pheromones cause changes
in worker Ddehavior that =Send =to restore the lavei to within
the optimal limits. Queenlessness causes 2 pheromonal deficit,
resulting in the production, or acceptance, of a replacement
queen, whereas the presence of supernumerary gueens raises the
level above a tolerance thresnold 2and causes workers &to Ooehave
aggressively ftowards some gueens.

(iv) Queens oroduce diffsrent amounts of 3sneromones
and there is a positive correlation between amount and Ssrtility
Selection of gJueens 2y workers depends on their josition i
the pheromonal hierarchy; the poorest gqueen is destroyed first
and the most productive queen is laf“ unharmed.

To determine whether workers do, in fact, discriminate
ameng Jueens in 2 manner consistent with the ahypothesized guanti-
tative gheromonal mechanism, I designed several sxperiments.
Or. Daniel CHERIX nelped me %o carry out these 2axperiments.
In th first one, we divided =2ach of 12 nonogynous <olonies
containing 30,000 =to 40,200 workers and a 2hysogastric gueen
(minimum weight = 21.7 mg) into two. The queenright half was
discarded. Arfter 72 hours, pairs of physogastric and relatively
aonphysogastri queens foreign ©to the workers were introduced
cogether into the Jueenless hall, and the responses of the workers
were recorded. The use of axclusively <oreign gJueens 2nsured
that cthe workers would not %e 20l2 =0 discriminate between sair
on the Dasis of ramiliar or unfamiliar oadors, i.2. a gualitative
Sheromonal mechanism. Moreover, o 21liminat2 any Jossible 2rfscts
>T age on pheromone groduction, all the jueens were from 2 mating
flight that had occured 2.3 years ogreviously. A reduction in
f{ocod supply was used as the means of oobtaining celacively aonpnyso-
gastric gJueens, wnich were, nowever, 3till laying =2ggs. The
mean weights of %the gueens in the <two categoriss were 24.2 mg
and 15.2 ng.

The workers «illed =he relatively nonphysogastri
jueen in 10 of the 12 replicates, in one they killad both, and
in one cthey retained :the relatively nonphysogastric gqueen. This
2xperiment was <then repeatad with Jueens of unknow age sut
vizh  sSomewnat greater Cifference in degree DEYSCZasTY.

Hdere, cthe mean weights of zhe %Zwo catagerias were .2 and 15.4
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mg . The workers killed the relatively nonphysogastric queen
in all 12 replicates.

To test whether the fertility of a queen, as measured
by body weight, is related to pheromone production, the inhibitory
pheromone content of physogastric and relatively nonphysogastric
queens was compared. Newly mated queens from a single mating
flight were put into artificial nests where they established
new colonies haplometrotically. After 10 weeks, 14 of them were
introduced into large queenless colonies tTo make them physogastric
(first to only a small part of each colony, so that the workers
would not kill them) and 14 others were left in their colonies,
which were still too small for the gueens to become physogastric.
After a further 5 weeks, when the mean weignts of the two groups
of queens were 20.1 and 10.7 mg, all the queens were Kkilled
by freezing and their corpses were assayed for <their inhibitory
pheromone content. The method used was described by FLETCHER
and BLUM (1981 b). The physogastric queens were found tc contain
appreciable quantities of the pheromone, and the relatively
nonphysogastric gqueens very little, if any. I cannot say, of
course, that <the inhibitory pheromone is definitively involved
in +the guantitative pheromonal mechanism, but it 1is the only
fire ant queen pheromone that can be assayed quantitatively.

Next, to test the hypothesized guantitative pheromonal

effect on workers at the level of <the colony, 12 monogynous
colonies were divided into two, as before, and two physogastIric
foreign queens (minimum weight = 21.7 mg) were introduced simulta-

neously into each queenless half after 72 hours. With this arrange-
ment, <+the workers could not discriminate Dbetween tThe Qqueens
on the basis of either the gualitative or guantitative mechanisms,
yet <the hypothesis predicted that they would have to kill one
of <them, because <©too much gqueen phercmone would be present.
They, in fact, killed one queen in 11 of the 12 replicates,
and both queens in the %twelfth. Itis ofinterest that the gqueens
usually lost weight before <they were killed, cthat 1s, their
pheromone production, according to the nypothesis, was reduced.

The results of these experiments are evidentl
consistent with a gquantitative pheromonal mechanism for the
discrimination among gueens by workers of monogynous fire

t colonies. On the other hand, fthe workers of polygynous colonies
appear tc have a highter threshold of tolerance for the queen
pheromone(s) involved. This difference 1is probaply not greart,
however, since each of the queens in a polygynous colony, being
of lower fertility than the physogastric gqueens of monogynous
colonies, produce Lless of <the pheromone(s). We have recently
confirmed this, at least in the case of the inhibitory pheromone
(WILLER and FLETCHER, unpublished data).

The discriminaticn of queens by workers on the
pasis of quantitative pheromonal effect 1s not inconsistent
with WILSON 's hypothesis that monogyny evolved through competition

petween gueens. Instead of engaging rivals 1in direct combat,
2 queen may simply outcompete <them pheromonally, since workers
kill the poor pheromone producers first (young Cape bees with

poorly develcped ovaries, and the less physogastric fire ant
gueens). There 1is, of course, a chicken-and-egg problem regardin



the ability of a queen to compete successfully for the food
resources in the first place. Possibly, the workers feed her
more in response TO0 a pheromone output that is already higher
than that of the other queens present.

These investigations with Cape bees and fire ants
show that both the Qqueen and worker castes play important roles
in the regulation of reproduction in colonies of social insects.
In honey bees it is the gueens <themselves that play the main
role in the maintenance of monogyny, bdut functional laying workers
in queenless colonies are not mutually a2aggressive and their
numbers are regulated by workers. GEZach laying worker, being
oT lower fertility than 2 gueen, oresumaoly produces less gueen
oneromones, so that a colony will tolerate a numober of them
and ©odecomes temporarily opolygynous. In fire ants, on the other
hand, the regulation of gueen number is almost saxclusively the
role of the workers. There is some, 5Sut not much, animosity
among queens during pleometrotic colony founding, but the gueens
of mature colonies are not aggressive ctowards cne another (FLETCHER
and 3LUM, unpublished data).

The implications of the regulation of gqueen number
oy workers {or theories concerning the 2volution of insect sociality
will require detailed analysis, bdut if monogyny is indeed primary
svolutionarily, this mode of regulation almost certainly represents
a secondary adaptation.
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IDIOSYNCRASIE LORS DU DEMENAGEMENT DE MYRMICA RUBRA. L.
(HYMENOPTERA FORMICIDAE)

oar
Martine ABRAHAM, Jean-Louis DENEUBOURG =t Jacques M. PASTEELS

Departemenc de 3iologie Animais
at
Service de Chisie Physique [I
Faculté des Scisnces,Université de 3ruxelles
3-1050 3ruxelles
Résumé: L'activité de 57 ouvridres 2 3té suivie
au cours de 10 =ries de 3 ctests de déménagement au rythme d'un
par jour. On montre l'axistence d'une idiosyncrasie qui se maintient
sur une période d'snviron 3 mois; son alteration coincide avec
L'3closion de jeunes ouvriéres. L'idiosyncrasie parait peu influ-
2ncée par la mise 2u <travail temporaire des fourmis normalement
moins actives.

Mots-clés: Formicidae, Myrmica ruora, déménagement,
volyéthisme, idiosyncrasie.

Summary: Idiosyncrasy during naest-moving in the
ant Myrmica rubra L.

The individual activity of 37 workers was —followed
during nest-moving =2xperiments (10 sets of 35 daily tests over
a period of 3 months). The workers were chosen :rom 3 mother
colony as foragers of the same pigmentation. The division of
labour amongst cthe workers with regard %o <2arrying activity
in moving <ollows an =2axponential distribution. The carrying
oehavior is stochastic; hence, it is not mssible to characte-
rize =2ach individual oy a mesurement of its idiosyncrasy. Neverthe-
less, idiosyncrasy has 3ceen measured 9y dividing =the workers
into two groups according to their lsvel of activity during
the ~Iirst set of moving. A coefficient is defined, based on
th probability that an average 2ant will start carrying during
2 unit measure of time. This carameter may ote used to diffsrentiate
the =wo group's activity, which are seen =0 remain distincst
for a period of about 3 months. This diffsrence was only temporarly
affected 0y a set of axperiences during wnich the workers of
che 2 groups moved separately. After 3 months, the 2 group's
activity Dbecomes more or less identical, concordently with the
2closion of numerous young workers.

Key-words: Formicidae,fyrmica ruora, nest-moving,polye—
thism, idiosyncrasy.

INTRODUCTION

Chez l2s insectes sociaux, la division du ctravail
la mieux comprise 2st ceils 3Jui dépend de castes morphologigues
ou résultant d'un polyéthisme fonction de 3ge des 1individus.
Cependant, il semble 3Ju'au sein d'une méme caste, l3s ouvrisdres
manifestent indépendamment de Llsur 3ge des différences marquées
d'activité (idiosyncrasie) dont la signification dans L'srganisation
du travail de la société reste mal comprise. Tout au gsius a=-
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t-il été démontré chez certaines espéces que cette 1idiosyncrasie
peut &tre modifiée de mani2re adaptative selon les circonstances.
Il existerait une régulation sociale dont les mécanismes restent
obscurs et telle gue l'activité des ouvriéres dépend de la composi-
tion de la société et des tiaches 2a réaliser (MEUDEC, 1877; LE
ROUX et LE ROUX, 1979).
Si la division du travail liée & l'3ge des ouvriéres
2st bien 4tablie chez Myrmica rubra , espéce monomorphe, ( WEIR,
1958),1'éventuelle existence d'une idiosyncrasie des ouvriéres
reste peu analysée (ABRAHAM, 1980). Cet aspect de la division
du travail est abordé ici en observant l'activité individuelle
des ouvriéres au cours d'sesxpériences de déménagement. Celul-
ci a #été choisi car, d'une maniére ou d'une autre, toutes les
ouvriéres doivent y participer.
En particulier, nous nous sommes posé les Qquestions
suivantes:
1. Peut-on recomnaitre une idiosyncrasie des ouvriéres
et comment peut-on la meswurer?
Quelle est sa stabilité au cours du cemps?

Comment une expérience préalable influence-t-
elle la réalisation des tdches?

G o
.

MATERIEL ET METHODES

La colonie expérimentale, constituée 3 partir d'une société d'envi-
~on 1000 Fourmis, comporte 537 ouvrigres, 2 reines, et 2aviron 120 unités ge couvain.
Les ouvridres ont &té choisies le plus identiques possible (fourrageuses de agme
teinte). Les fourmis sont marquées individuellement. Sur un fin Fil métallique,
noué autour du pétiole on 2 enfilé une rondelle de plastique coloré. Le nid,
constitué d'une boite de Pétri (&: 3cam), est installé sur une aire de 20x20 cm,
reliée 3 une seconde aire de méme cimension par un pont de 20cm de longueur.
Les fourmis ont toujours accés 3 !'ensemple du dispositif.

Le déménagement =2st initié en déversant tout le contenu du nid
dans une petite enceinte située sur le bac II. Pour éviter la dispersion du couvain
par les ouvridres affolées, la czolonie est maintenue dans cette enceinte pendant
15 aminutes. Au terme de ce délai, l'enceinte =2st snlevée, et l'exploration coammence
quasi immédiatement. On note l'identité de chaque fourmi Franchissant le pont,
le moment, ainsi gue le type de passage (passage simple, transport de larve,
ge nymphe...). Ces conditions expérimentales apparemment brutales ont pour avantage
essentiel d'opbtenir un déménagement complet de la société dans aes temps ralsonnables

On impose 3 la colonie 10 seriss de 3 démenagements se Succedant
3 raison ge | par jour. Aores la premiére serie (Z), la colonie =st divisée en
deux sous-groupes: As (plus active), 2t A- (moins actives) (veir & sulvant): chacun
serz soumis indépendamment 3 5 déménagements. La colonie 2st ensuite refusionnée,
st participe 3 § series de déménagements F1 3 F8, s'écnelonnant 3 plusizurs semaines
4'intervalle . L'ensemble ades axpériences s'étale sur une période de 225 jours,
de octoore 1981 2 juin 1982.

1
i
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la. Nombre 4d'ouvriéres

15. Yombre de iransports(couvain *+ aduices),
donnant une bonne 2stimation de la quanti
ré de couvain.

La fig.l 1illustre les modifications de composition
de la colonie au cours du ctemps. Des ouvridres 3closent seu
avant les tests 3. La mortalitéd =st comparaole 2u sein des

2 groupes d'ouvridres. 4vant les tests F5, on ajoute du couvain,
compensant ainsi las larves gqui se sont métamorphosées.

P RESULTATS
CINETIQUE DU DEMENAGEMENT

Malgrsé lzs conditions 2xpérimentalss drastiques,
le déménagement reste structuré (fig. 2). On reconnait las phases
principales d'un déménagement induit =n mnodifiant progressivement
les conditions du nid (ABRAHAM & PASTEELS, 1380):

1. EXPLORATICN: caractérisée par le passage d'ouvridres ne sranspor-
Tant pas de couvain.
2. TRANSPORTS: 4ux passages simples s'ajoutent des <sranspor:s,
de couvain =3ssentiellement. Le flux de ctransport s'accélére
au cours du <temps. Cette phase se termine avec l'3puisement
u tas de couvain.
. PHASE FINALZ: Les ouvridres recherchent et transportent couvain
Tt adulctes 3garss.

Les zgroupes 2t les comportements 4'invitation caractd-
d'un recrutement commencent 3 apparaiire avant la
ochase d'2xploration. 2ar rapport au déménagement sStudis




précédemment, la durée du processus est considéraplement raccourcie,
tant au niveau de l'exploration que des transports.

150

! ; temps (min)
100 200

EXPLORATION TPTS| F

‘qure 2: Dynamique d'un déménagement. Cumulative
des Dpassages avec ctransport (-——) et
sans transport (—/.

TPT: transpor:, F: phase finale de l'explo-

ration.

IDIOSYNCRASIE

Le nomore de <transports effectués par les fourmis
lors d'un déménagement montre une <trés grande variapilité entr
individus. En sommant les performances individuelles au sein
d'une serie de 5 manipulations, on peut construire un histogramme
donnant le pourcentage d'ouvrigres appartenant 2a des classes
d'activité croissante. On retrouve l'allure exponentielle de
la distribution décrite précédemment (ABRAHAM, 13880). Cectte

istribution résulte-t-elle de ifférences intrinséques entr
les animaux? Il y a alors idiosyncrasie. L'alternative supposerait
que tous les individus possédent des potentialités 1identigues
(axactement les mémes matrices de <tTransitions comportementales).
La distribution exponentielle résulterait alors simplement du
hasard et des contraintes agissant sur l'ensemble de la société.

Pour tenter de répondre & cette gquestion, nous avons suivi les
performances de chaque fourmi dans 1l'ensemcle des déménagements
imposés a3 la colonie. L'absence d'idiosyncrasie se verralt confirmée
par des distributions aléatoires des performances, %tandis qu'inverse
ment un déterminisme absolu se <Traduirait par une constance

remarquable de celles-ci. Comparons les rangs des individus
classés d'aprés le nomore de transports effectués. Le test de
Kendall (SIEGEL , 1956) appliqué aux I manipulations de chaque

série montre (p<0.005) gue les performances ne sont pas distribuées
au hasard. Il y a donc idiosyncrasie, en tTous cas sur une courte
période de temps (5 jours). L'information ainsi obTenue reste



cependant vague. En 2ifet, 1. On ne sait pas comment l'idiosyncrasie
se distribue au sein de la population; oporte-t-ells sur =Soute
la société ou sur quelques individus aux particularitds asxtrimes?
2. Le nombre de <transports 2st un paramétre composite conditionné
2n tous cas par le moment de mise au travail de Ll'individu et
son rythme d'activité.

Plusieurs résultats (gqui seront développés dans
une publication ultérieure) convergent dans le méme sens pour
montrer gu'au niveau individuel, Ll'idiosyncrasie selon le rythme
2st négligeable. D'autre part, le flux de =transport A chaque
instant (nombre de transports/minute) a=st proportionnel au nomore
d'ouvriéres entrées 2n activité. On peut donc négliger les =ffets
d'accélération gloobale.

C'2ast donc L2 moment de leur mise au =travail qui
caractérise au mieux les fourmis. Ce paramétre n'sst cependant

mesurable que si toutes les ouvridres se mettent =2ffactivement
en activité, ce gui n'est 2anvisageable gque sur une manipulation
de durée infinie. L'dquation (I) décrit L1'svolution rcemporelle
du nombre de fourmis actives:

4 = x(V-4)

ou A 2st le nombre de fourmis actives au temos t© 2t N la nombre
total de fourmis.

L'ajustement de cette Squation aux données =2xpérimen-
tales permet de determiner la valeur de « . Etant donné l'aspect
stochastique du comportement, il est illusoire ici de vouloir
caracteriser chaque individu mais par contre on gpeut définir
des groupes dont on suivra les performances moyennes. Dans cette
dtude, les ouvriéres sont redistribuées =n 2 zroupes sgaux suivant
les scores atteints au fterme de la oremiére seris de déménagements.
Chaque groupe 2st caractdrisé par un i pour chaque déménagement
et un Ri = /{ « ) i=1,2 =st calculé sur la moyenne des 3 déména-
gements d'une série. La figure 3 donne l'Svolution de ces rapports
au cours des 8 mois.

Zn raison de la définition méme des gzroupes, les
diffirences sont marquées lors de la premidre serie. On constate
qu'slles résistent 3 L'axpérience de {ission-refusion =t se
maintiennent 2=n s'amenuisant pendant 3 mois 2nviron. Cette homogé-
néisation des deux groupes 3 lisu 3 un moment (73) ou la composition
sociale =2st perturdée par la naissance de nomoreuses ouvridres.,
Celles-ci commencent 3 ctransporter dés la série T4, In 78 survi-
vaient =rop peu d'ouvriéres des 2 groupes originaux =t les valeurs
ootenues sont peu fiables.

CONCLUSIONS

Le travail n'sst pas réparti 3galsment 2ntre oduvriilres
de méme classe d'dge d'une socidté monomorpne. Cette disparité
2st due 2n partie 3 des caractéristiques intrinséques des ouvrisdres
(idiosyncrasie). S'il est sans doute illusoire de wvouloir mesurer
L'idiosyncrasie au niveau de Ll'individu, par contre, il sast
ossible de reconnaitre des groupes d'ouvridres olus actives
t d'autres moins actives.

Lors de la séris de test offectués sur la colonie

(S

W
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scindée, les  ouvriéres les moins actives doivent déménager,
et donc travailler. Par contre, certaines ouvriéres classées
parmi les actives ne travaillent pas. Cette expérience forcée
des moins actives et cette "mise au repos" partielle des ouvriéres
les plus actives n'a eu qu'une influence temporaire sur l'activité
des ouvriéres aprés réunion des groupes.

La différence entre les 2 groupes d'ouvriéres s'observe
encore apreés %trois mois, c¢e qui suggére une trés grande stapilité
de l'idiosyncrasie. Elle tend & s'estomper au cours du temps,
parallélement & un changement démographigue de 1la société, dl
4 1l'apparition de nouvelles ouvriéres. De nouvelles analyses
pourront préciser les relations entre les 2 phénoménes et la
redistribution des taches. Quelle que soit la composition sociolo-
gique de la société, la distribution des tacnhes garde une allure
exponentielle, observée aussi chez d'autres espéces (MOGLICH
et HOLLDOBLER, 1874; LENOIR et TAYA, 1984). Celle-ci reste
32 expliquer & l'aide du modéle dynamique dont les éléments ont
été exposés ici.

+ actives

Activite relalive

- actives
lA Ll L [ AR AL D — 1 - L
e F & F e F F F
T (semaines )

=

igure 3: Mesure relative de l'activité de transport
au cours des tests successifs.
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POLYETHISME ET COMPORTEMENTS DE RELATION CHEZ LES FOURMIS

par
Annie BONAVITA-COUGOURDAN =t Laurence MOREL

Odoartement de Psychopnysiologie Comparde. Institut de Neurophysiologie
2t Psychopnysiologie
C.N.R.S5.- INP 7- 31, Chemin Joseoh-diguier
134602 Marsaille Cédex 99.
Résumé: Le solyéthisme ne =oncerne pas seulement la fonction scciale
des ouvriéres.Il se manifeste aussi dans les intaractions trophalla-

ctiques ainsi que dans les interactions agressives JqUi metrtent 2n jeu

une ouvriére immature ayant subi une privation sociale precoce. Cas
faits ont &té mis en svidence chez la Zourmi Camponotus vagus Scop.

Mots—clés: polyéthisme, trovhallazie, comportzment
agonistique, ontogénése, Formicidae, Camponorus.

Summary: Polyethism and interactive behaviour in
ants.

The polyethism does not only concern the various
tasks of workers in the colony. It also appears in tShe behaviour
of workers that perrtorm =trophallactic contacts or in the agonistic
tehaviour :involving a socially deprivated callow worker. This
is evidenced here in Camoonotus vagus Scop.

Key-words: polyethaism, trophallact? dehaviour,
agonistic behaviour, omtogeny, Formicidae, CIMDONOTUS.

Les ouvridres de Fourmis axercent dans lsur socisdté
des fonctions diffirentes qui peuvent, du moins dans les vues
classiques, 3tre mises en relation avec Ll'ige des individus
2t certaines de lsurs caractéristiques anatomiques =t shysiologiques
Nous montrens ici que les ouvridres qui affsctuent des <aches
différentes, oplacées dans wune méme situation d'interaction,
trophallactique ou 2agonistique, ne se comportent cas de la méme
maniére: Le opolyéthisme apparait dans les interactions socialss
2t non pas seulement dans la répartition des tiches.

Yotre dtude 1 oortd sur Camoonotus sagus 3cop. (Foraicinae).
Wous 2vons analysé les condultes des asuveiidres igées ippartenant 3 zeux 30uS-
:astas  Fonctionneiles: -des ~dcoltsuses orslavées dans  |'sspace axrtérisur L3
30 2sT 1éoosée rdguiilrement la nourriture, 2t -des nourricas arslavées i L'incérisur
1 nid alors gqu'ailas soignent l: :ouvain. Ont ité ituaides iqalement, dans lsur
elation 3avec des juvridres igdes, zes iamaturss igses e
jours, 3 sarrtir de la sortis ju zocon.

A. POLYETHISME ZT COMPORTEMENT TROPHALLACTIQUE

Le comportement de l'ouvridre dans une rel
tropnallactique 2 3té 3tudid =n “onction de 32s saractirist
oropres 2t de cellss de sa jarctenaire: l'stat 4'immaturisé sventu
la fonction sociale axercée par chacune. Nous avons anr
ocendant toute la duréde du contact la succession des 4diff
Jositions =2t mouvements d'antennes constituant des unitds comporte-
mentales qui ont  3té  définiss  Jrécédemment pour la d
2T oour la receveuse (30NAVITA-COUGOURDAN, 1283)

juelgues 1eurss 31 juinze
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1- Pour l'étude des contacts trophallactigues entre ouvriédres
dgées, 2 tTypes de tests ont été réalisés: les uns (210) entre
ouvriéres recolteuses, les autres (95) entre une ouvridre nourrice
qui est donneuse et une ouvriére récolteuse, qui est receveuse.

a.- Pour ces deux types de contacts trophallactigues,
nous avons observé une grande variabilité dans les successions
des unités comportementales de la donneuse: dés gue ceS successions
comptent plus de 4 actes (cas le plus fréquent), elles sont
toutes différentes. La variabilité des successions est plus
élévée gquand la donneuse est une récolteuse (157 successions
différentes sur 210 contacts étudiés) que s'il s'agit d'une
nourrice (589 successions différentes sur 95 contacts). La différence
entre les rapports (187/210 et 59/95) est hautement significative
(t = 5,51). Cette variabilité moins grande quand la donneuse
est une nourrice peut 2tre mise en relation avec le fait que
celle-ci manifeste, au cours d'un contact, moins de changements
d'actes, moins de répétitions d'actes qu'une donneuse reécclteuse:
dans 29% des successions, le contact trophallactique entre une
nourrice et une récolteuse ne comporte gu'une seule unité comporte-
mentale: c¢'est le cas seulement pour 2% des contacts si les
deux partenaires sont des récolteuses.

b.- Nous avons comparé, d'autre part, les fréque ces
d'apparition des différentes unités comportementales de la donneuse
selon qu'elle est reécolteuse ou nourrice. Cette comparaison
a été faite tout d'abord sans tTenir compte du rang de l'acte,
puis pour l'acte initial, enfin pour l'acte £final. Dans les
trois cas, les différences entre nourrices et récolteuses sont
hautement significatives (test du khiZ). Il faut souligner que
la manifestation d'un acte particulier, l'acte 7 (BONAVITA-COUGOUR-
DAN, 1983 ), Qui peut &%tre interprété comme une tentative
de rupture, est plus liée a la fonction sociale, récolteuse
ou nourrice (c'est la récolteuse qui manifeste le plus souvent
cet acte a la fin du contact), qu'au rdle temporaire de donneuse
ou de receveuse (Ibid, BONAVITA-COUGOURDAN et MCREL)

2- Nous avons analysé des contacts tropnallactigues entre une
ouvridre Agée oC Une immature: la receveuse 2sT une jeune ouvriare
dont l'dge varie entre quelques heures et 9 jours, la donneuse,
une nourrice (180 <tests) ou bien une récolteuse (131 <tests);
ce dernier cas est expérimental, 1l ne correspond pas & une
situation naturelle.

I1 faut rappeler gue l'activité antennaire del'ouvridre
sdgée est différente selon qu'elle donne de la nourriture & une
immature ou & une autre ouvri2re 3agée (MOREL, 1982, 1883 az)
Nous avons constaté que la variapilité des séquences* n'est
pas différente (test t, n.s.) quelle que soit la fonction sociale
de l'ouvridre gqui donne 2 l'immature. Les fréquences d'apparition
des actes ne sont pas différentes thzz.n.s.)que les donneuses
soient nourrices ou récolteuses, sauf en ce qui concerne la
fréquence d'un seul acte (acte §), rare d'ailleurs, en position
finale. Le comportement d'une ouvriére 3gée gqui donne a une
immature est donc pour L'essentiel 1indépendant de sa fonction
sociale. Nous avons effectué la méme analyse pour le2 comportement




de Ll'ouvridre immature =n situation de receveuse face i une
donneuse, récolteuse ou nourrice. I1 n'apparait pas non plus
de différence significative, que Ll'on considére la variapilité
des séquences ou la fréquence d'apparition des actes. Par conséquent
contrairement 3 ce qui avait 3té ooservé chez la receveuse récol-
teuse (&dgée), la possibilitéd de modulation du comportement de
receveuse par la fonction sociale de la donneuse n'sxiste pas
encore chez la jeune ouvridre de moins de 2 jours.

B. POLYETHISME =T COMPORTEMENT AGRESSIF

Les liens éventuels e2ntre fonction sociale et comportae-
ment agonistique ont $té 3tudids lors d'interactions sntre une
ouvriére 3gée ot une immature de la méme sociétdé, celle-ci ayant
subi un privation sociale oprécoce (MOREL, 1982, 1983,a,b). Il
3tait intéressant de raporocher ces résultats de ceux gqui viennent
d'8tre indiqués opour l'activité ctrophallactique. La probapiliité
d'apparition de ce comportement agressif chez les deux partenaires,
ouvriédre immature st ouvriére 3gée, ne dépend pas de la fonction
sociale de cette derniére. Par contre, la fonction sociale de
l'ouvridre 3gée, récolteuse ou nourrice, ost associde i des
différences gquant i la répartition Zemporells 2t 3 l'intensité
de son comportement agressif mais aussi celui de sa partenaire:

-quand l'ouvriére 3gée 2st une nourrices, l2 comporte-
ment agressil des deux par<tenaires 23ST peu intense =t se limite
aux premidres minutes de la rencontre (tests de Wilcoxonsjgnifica-
zifs)

-quand i1l s'agit d'une récolteuse, l2s manifestations
agressives peuvent 3tre plus marquées; <ellss se répartissent
Tout 2au long du test, sans gu'apparaissent d'habituation (test
de Wilcoxon, n.s.).

C. CONCLUSION

Les relations interindividuelles 3tudides, tropha-
llactiques ou agressives, peuvent varier dans leur ‘orme 3t
leur intensité selon la ~fonction sexercée par les ouvriéres i
l'intérisur de la 3société; ces variations dépendent 3 ia fois
de la nature de chacune des parctenaires 2t du type de relation
dans lequel =2llss sont =ngagées.

En ce gui concerne l2 comportement <trophallactigue
la  fonction socials-récoltsuse ou aourrice- intervisnt gquand
Le gcartenaires sont des ouvridres 3gées a2t cela 3 différents
niveaux: variapilicé des successions d'actes =t Iréquences 4'appari-

Zion des dirffirentas unitéd comportementalas cnez la  donneuse,
manifestation de l'acte gui correspond i une tentative de rupture
du contact <trophallactique chez la dcnneuse ou la receveuse.
Par contre, la fonction sociale de la donneuse n'intarvient

cas quand la receveuse 2stT immature.

Dans l2 comportement agressi, manifesté ici oar
suite de conditions expérimentales, la fonction sociale de l'ou-
vridére 3gée moduls L2 comportement des deux individus 2ngagés
dans la relaticn agonistigue, dans son intensité 2t sa répartition
Temporells au cours du <est. Il apparait donc que la Zfonction
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sociale gu'exerce une ouvriére est, dans une large mesure, associge
avec la forme des relations qu'elle étaplit avec les autre membres
de sa société. Le polyéthisme ne concerne pas seulement la fonction
sociale des individus, il apparalit aussi dans les interactions
sociales.
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TECHNIQUES D'ETUDE DES SEQUENCES COMPORTEMENTALES
APPLIQUEES A L'ANALYSE DU RECRUTEMENT ALIMENTAIRE
CHEZ LES FOURMIS

par
Philippe CHAMPAGNE®, Jean-Louis DENEUBOURG+,
Jean-Claude VERHAEGHE et Jacques M. PASTEELS
Departement de Biologie Aninmale
st
Service de Chimie Physique [I -
Faculté des Scisncss
Université Libre de 3ruxeiles. 3-1050 3ruxelles
(° Boursier [.R.5.1.4)

Résumé: Le comportement de la recruteuse de Tapinoma
e2rraticum est décrit guantitativement i l'aide d'un systéme
d'squations stochastigues. Cette méthode s'avére promettause
notamment dans la mesure du composant stochastique du comportement
2t de ses variations =2n fonction des conditions dcologiques
ou d'espéce 3 espéce. Zn particulisr, il résulte de ce travail
que la définition d'une séquence comportementale typique pour
la présente espéce s'avére 3tre une noticn illusoire.

Mots—clefs: Tapinoma 2rracticwnm, recrutement, diagramme
séquentiel, séquences comporrementales, modéles mathématiques,
Formicidae.

Summary: Techniques for the study of behavioural sequen
ces, applies to the recruitment in ants.
Classical stochastic =2quations are used ©o describe

the sequential behaviour of Tapinoma grravicwn 's recruiter. Three
conditions have Ooeen analyzed: fcod source L M sugar, known
supstratum;: food source 1 M sugar, unknown substratum:‘ From
the observation of 25 ants, the matrix of sransition probapilitias
nas Dbeen computad. The transition processes are taken as first
order Markov. The interest orf rthis model is a measure of the

noise in the recruiter behaviocur, the determination of the relacion
Setween noise and 2cological situation and interspecific comparisons

It appears that 7. 2rracicwn shows small variations
in 1its observable btehaviour from one condition %o another. It
results also <rom cthese [irst calculaticns that =zhe concept
of 2 Typical bdehavioural sequence found in sShe litemcture for
other species is ror 7. zgrracicwn 2an illusion.

key-words: Tzpinoma ,rraticum, regcruisment, Flow

diagram, >Sehavioural sequences, mathematical models, Formicidae.

INTRODUCTION

Les <ourmis ont developpé de mulsiple stratég 2
2n vue d'une exploration optimale de lsur milieu. Cell i impli
différents comportements =2=n relation avec L'écologls ies esaéc
considérses. Des oaramétres tels gue pcpulation du aid, polycali
agressivitd, vitesse des <fourmis, permanence des sources, .-gzme
alimentaire, ... doivent 3tre oris en considération. La composante
aldatoire du comportement joue =2lls2 aussi un r3l2 imporzant
(PASTEELS and al., 1382; DEZNEUBOURG and al., 1983).

o
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¢ food source 0.1 M sugar,unknow substratum.

31



32

Dans une large mesure, la récolte de la nourriture fait appel
3 des stratégies de recrutement classiquement répertoriées selon
+rois modes: tandem, groupe et masse. Cependant il a 3té démontré
que deux de ces modes peuvent chez certaines espéces se succéder de
manisre progressive au cours du recrutement (VERHAEGHE, 1982;
DE GEYTER, 1982). Nous considérons cette classification comme
idéalisée, les trois modes se distribuant selon un continuum.

Deux approches complémentaires sont utilisées pour
analyser le recrutement. D'une partT, 1'étude au niveau individuel
essaie de fractionner et de déterminer les mécanismes mis en
jeu. D'autre part, celle au niveau de la société. Dans le présent
<ravail, nous analysons le comportement individuel d'une ouvriére
de Tapinoma erraticwm découvrant une source de nourriture.

METHODES

Les fourmis sont disposées dans un nid d'observation de
fagon & pouveir suivre en permanence un individu quelconque
(VERHAEGHE, 1982). Nous avons considéré les aires topograpnigues
et temporelles suivantes:

-Aire de récolte avant entrée au nigd,

-Périphérie du nid avant entrée au nid;

-Intérieur du nid;

-Périphérie du nid aprés sortie du nid;

-Aire de récolte aprés sortie du nid.

La périphérie du nid et le nid occupent approximative-=
ment la moitié du bac d'édlevage. L'autre moitié forme l'aire
de récolte, gqui selon gu'elle est recouverte* ou non, constitue
de ce fait un substrat connu ou inconnu. Au cours de l'observation
la recruteuse peut revenir & la nourriture & plusieurs reprises.
Un cycle est défini comme la succession des comportements manifestés
par la recruteuse a partir du moment ot elle découvre la source
jusqu'au moment ou elle y revient en ayant transité par le nid.

Trois conditions expérimentales sont étudiées:
Source saccharose 1 M sur substrat neuf; source saccharcse
1 M sur substrat connu; source saccharose 0.1 M sur substrat

neuf .

Nous avangons 1'nypothése gue tToute <Iransizion
comportementale ne depend gque du comportement de départ (chaine
de Markov d'ordre 1). Il s'en suit gue les résultats sont agencés
en une matrice de propapilité de transition carrée, dont le
diagramme séguentiel donne une représentation graphigue.

Diagramme séguentiel

Le oruit semple relativement important mais il
est impossible 2 ce niveau d'en avoir une mesure ou une interpreta-
<ion (fig.l).

Le diagramme séquentiel forme un réseau d'enchainement
des comportements duguel il esT impossible de déduire une séguence
aboutissant 2 la description d'une chalne comportementale Typigue.
Analvse du réseau comportemental 2 l'aide d'un modéle

Afin d'essayer d'obtenir une mesure de la composante
probaciliste du comportement de la recruteuse, de dégager des
paramétres permettant de décrire de manidre synthétigue les
séguences comportementales et de procéder 2 des comparaisons

* d'une feuille de papier calgue avant l'expérience
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diagramme séquentizl de T. z2rraticum:

Conditions 2zpérimentalas: source ! M saccharose, substrat
connu. Légende des actes: B3:%0tre; ODOpr, DA, Dpe et
DN: déplacement resvectivement 4 prozimicé de la source,
sur l'aire de réecoitz, 4 la 2ériphérie du nid 2t dans
le nid; II et IC: <invitation individuelle et zollective;
°T 2t T position de trophallaxzie 2t crovhailaxie; G:
autonerctoyage; 3N: retour 2 la nourrituwre; £ 2t 5@
eantréde du nid 2t sortie du nid; 2: reconmaissance;
4: arréts. L'Jpatssewr des [liches 2st oroportionnellz
aux propadilitds de rsransition. Celles-zi sont donmnées
‘muiziplidesx100) par les chiffres au-dessus des Fliches.

interspécifiques, nous avons 3tabli un systdme 4'3guatiors stochasti
Jues. Ce modélss décrit de manidre séquentislls, 3tape zar 3tape,
l2 comportement de la recruteuse =2n considérant Llas actaes comme
instantanés. Une description camporelle, prenant 2n compte la

durse de

le traitons

vie des actaes a 3té 3galement déveloopée, mais nous
1 gue du mode séguentisl.

in
ici g
Probapbilité comportamentale
Soit
1

Tause manifeste
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oit oni la probabilité gqu'a la néme 3tape la recru-
e comportement i:
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1 est le comportement de départ (boire) et k l'acte retour 2
la nourriture en fin de cycle.

1

Q5

Prob. d’avoir termine

o 1 S ! ! !

0 20 L0 60 80 100
Nombre d’etapes

igure 2: Probabilité d'avoir terminé le cycle & la niéme étave.
Conditions expérimentales source 1 M  saccharose,
subs:rai connu.
-4
pn= on  est la probapilité de présenter un acte
¢ =4 - = -
quelconque & la niémé é4tape et 1 - pn celle d'avoir terminé
le cycle a cette étape. (fig.2).
L'accord entre les résultats expérimentaux et théori-
ques montre gque le modéle reproduit l'expérience et gue l'hypothése
markovienne est une bonne approximation.

Séguences comportementales et leur probapilité
La probapilité de réalisation d'une ségquence guelconque
peut 2tre calculée 2 partir de la matrice des probapilités de

transitions comportementales. La probabilité d'une séguence
particuliére allant de 1 & k en m étapes en passant par les
actes a,2 ... est donnée par:
Q =w. S aetelieie
\t/'.aui’ao?oc Y xk

La figure 3 donne le classement des prooabilités
des séquences (limité arpitrairement aux séquences de probabilité
supérieure 2 1077 ) et la prooabpilité cumulée de celles-ci. Chaque
séquence a une probapilité de réalisation maximale trés faible
(10 72 ) et la probapilité cumulée des quelques 300 séquences
les plus probables n'atteint pas 0.1. Ce calcul prédit que 90%
des observations possibles seront donc constituées d'une multitude
de séquences de probabilité excessivement faibdle.
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Nombre de séquencas
3: Probabilicé des séquences 2v provabilicé cumulative.
Conditions  expérimentales: source 1! M saccharose,
substrat connu.
Signalons que pour T.z2rracvicwn une séquence trés

oropable 2st généralement constituée 4'un nomore minimum d'actes
(pratiquement ceux nécessalres pour =tarminer le cycls, et gque
ertains comportements importants dans l2 dérculement du recrutement

par

axemple l'invitation) peuvent ne zas 7y &tre pgrésents. Une

séquence =tres propaols n'2st donc pas nécessairsment une séquence

olus 2

rficace gue les autres.

Intropie de la séguence comportementals de la recruteuse

de

Une mesure de L'aspect stochastigue du compor=tement

la recruteuse peut 3tre obtenue 3 partir du calcul de l'entropie

2n fonction du déroulement du cycle (fig.a).

Entropie

1
0 20 40 50 80 100
, Nombre d’atapes
Zvoiution séguenctielie de l'zntropie.
Jondisions 2xpérimentales: source I M Jde saccharsse,

ubstrat connu.

Gy
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Nous avons utilisé la formule de Shannon pour la
calculer. L'entropie dans ce contexte n'est pas associée a 1l'idée
de transfert d'information malis est simplement une mesure du
caractére stochastique du comportement de la recruteuse.

Nous constatons, en regardant la figure 4, une
augmentation rapide du désordre et de l'imprévisibilité du systéme
jusqu'a un maximum se situant aux environs de la huitiéme étape,
qui correspond au nombre minimum de pas pour terminer le cycle.
Le systéme gagne dés lors plus ou moins rapidement en prévisibilité,
en fonction des caractéristiques de la matrice des probabilités
de transition. L'intérét essentiel d'un tel calcul est de disposer
é'une fonction simple permettant des comparaisons entre différentes
conditions expérimentales ou interspécifiques. La comparaison
des résultats obtenus par cette méthode montre gue le comportement
de la recruteuse de T. erraticwn présente de trés faibles variations
pour les trois situations expérimentales étudiées.

DISCUSSION

Cette méthode, au méme <Titre gue les autres, est
sensible 3 la définition de l'éthogramme (nombre d'actes différents)
qui peut influencer la valeur de l'aspect propaciliste du comporte-
ment de la recruteuse. Des comparaisons interspécifiques nécessitent
donc des définitions semblables. I1 est 2 remarguer gqu'une défini-
tion trop fine des comportements (=définition d'un nomore é&levé)
est préférable car dans Ll'analyse on peut toujours procéder
2 des regroupements. De nomoreux auteurs auteurs se limitent
2 l'utilisation d'un petit nombre d'actes, considérés 2 priori
comme essentiels pour le bon déroulement du recrutement, les
conduisant ainsi 2 une description gqualitative "déterministe'.
De plus la méthode nécessite évidemment un nompre minimum de
manipulations ( les <tests de <fiabilité sont en préparation),
et une homogénéité la plus grande possible entre les individus,
étant donné gque la matrice des <transitions comportementales
est l'addition des matrices presentées par chaque individu.
Enfin cette technigue offre l'avantage de poser une seule hypothése:
celle que nous sommes face & un processus de transition markovien

de premier ordre.

CONCLUSIONS

Tapinoma errcticwn semple peu sensible aux variations
de la richesse de la source de nourriture, =2t % la connaissance
préalable du suostrat. D'autres tests confirment ces constatations
(Ph. Champagne, en prép.). Il s'agit d'une espéce opportuniste
ce gui est confirmé d'un part par sa grande propension 2 déménager,
et d'autre part par nos connaissances sur son comportement d'affou-
rragement en présence d'autres espéces de <fourmis occupant la
méme niche. En effect T. erracicwnm n'entre pas en compétition
physique avec ces espéces (observations personnelles). Le peu
de sensibilité 2 la concentration de la nourriture peut paraitr
surprenant. N'oublions cependant pas que cette analyse ne porte
que sur la partie visible du comportement et n'apporte aucune
information sur le rdle de la piste, fondamental dans le recrutement
de masse.



L'aspect stochastique du comportement des recrutauses
chez «cette =2spéce semble revétir une importance considérable
Le résultat le plus évident gui ressort de cette analyse est
l'absence de toute séquence particuliére qui se détacherait
du réseau comportemental. Une multitude de séquences, toutes
olus ou moins équiprooables =2t i faible probabilité sont possibles.
Les études =2n cours portant sur d'autres s2spéces vont dans le
méme sens mais font apparaitre des eospéces olus déterministes
2t des séquences ftypiques alors que pour 7. 2rratic la séquence =ty
pe est un mythe.

AEMERCIEMENTS: Nous rtanons 3 remercier Messieurs les Arofesseurs Prigogine 2t
Nicolis pour les discussions Fructueuses gquli nous ont perais de aener 3 Ddien
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PREMIERE APPROCHE DES MODALITES DU RETOUR AU NID CHEZ
LES OUVRIERES CHASSERESSES D'ODONTOMACHUS TROGLODYTES SANTSCHI
(FORMICIDAE,PONERINAE)

par

A. DEJEAN, D. MASENS, X. KANIKA, M. NSUDI, et M. BUKA.
Département de 3iologie-Chimie. [.S5.P Kikwit, Zaire
(Projet C.N.R.S. 3iodynamique des sols tropicaux).

Résumé: Le retour au nid des ouvridres opourvoyeuses
d'0. troglodytzs =st direct. Il s'appuie sur une orientation
ou la perception de la pente 2t la direction de la source de
lumiére dominent. Il n'y a pas utilisation de pistes ni vraisembla-
blement, de repéres ctopographiques visuels proches. On 2 observé
un marquage du fterritolre par dépdt de produits d'origine anale.
Ce marquage joue un dls sur le comportement de L'ouvridre gui
rentre au nid. Les pourvoyeuses ont une s2xcellsnte mémoire 2t
sont capables de se rendre directement vers un zroupe de proies
aprés avoir £té soumises 3 une séris de déplacements déclenchés
par une expérimentation.

Mots—clés: Odontomachus, Ponerinae, orientation,
retour au nid.

Summary: First approach of the homing procedure
oy foraging workers of Odontomachus troglodytes Santschi (Formicidae
Ponerinae) .

The workers of J,:iroglodytes aunt alone and, probably
forage randomly. Their homing is direct and =they are guided
0y the origin of the available light source and the angle of
the immediate slope. There is no utilisation of ftrail nor visual
Copographical rersrence mark. The society =zerritory is marked
9y deposition of anal oroducts relz2ased ,5y =the workers. When
a worker comes 32ack tc the nest, its passage in a place wnere
territorial marking is removed 1s disturded wnen it leaves the
nest To seek a 3roup or Jrey. We have no gzood =xplanation for
interpreting this ghenomen.

The worker have a very good memory in regards =to
their orientation. Ffor example, i we displace =the artificial
nest during the worker's search of a zroup of p»rey, the worker
ceturns to the 1initial site of rthe nest. Then it >egins a search
for the nest, sets <the orey on the zround and resumes i3s for
the new location of the nest. When 1t finds the nest, the worker
ceturn directly <for the prey wnich it nad l2f%t and directly
takes it back to the nest. After navin deposited cthe prey in
the nest, ¢the worker s 2pls ©o return directly from <the new
site of the nest =o the zroup of prey.

Key-words: Jdonzomachus, Zonerince, origntation,

roming.
INTRODUCTION

Chez de nomoreuses 2spéces de <Iourmis oarédatrices,
les ouvridres pourvoyeuses chassent individuellement. La orédation
se divise icl =n <trois zrandes chases: la r~echerche des proies,
la capture 2t le retour au es =trois pnases sont lides
rgétigque gui dans la2 cas des

2 une notion de rentabilité
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fourmis est trés favorisée par une quatriéme pnase: le recrutement
des congénéres. En ce qui concerne la prédation chez de nomoreuses
espéces on ne rencontre cette gquatridme phase gue dans de <trés
rares cas. Dans les conditions optimales d'exploitation du milieu
le retour au nid doit &tre direct, c¢'est ce que nous avons pu
voir dans de nombreux cas chezOdontomachus troglodytes (DEJEAN 1982)

MATERIEL ET METHODE

Odontomachus troglodytes est une Ponerinae trés répandue en Afrique
tropicale humide (révision du genre: BROWN 1976), que !'on trouve facilement
en pleine fordt aans la région de Kikwit au Zafre. Les ouvriéres mesurent prés
de | cm de long et possident des yeux dien développés. Les termites constituent
leurs principales proies.

Pour ce travail nous avons utilisé cing dispositifs expériaentaux
constitués d'une ctaple de 80x60 c¢m. Certains dispositifs sont recouverts d'un
vitrage permettant d'effectuer au feutre le relevé 2xact au déplacement des Fournmis.
Lz surface des caples est recouvertz de papier calque aui constizue l'aire age
chasse divisée 2n carreaux de 10x10 cm. Les nid ou se trouve la société comorend
un tube 3 essai dont le fond est garni de coton humide dépouchant dans une bolte
de 8 cm de diamétre sur 10 cm de hauteur, constituant l'anti-chambre. Les oDserva-
tions pour chaque nid¢ sont effectuées tous les & jours, rythme d'aporovisionnement
des socistés. Les proies sont soit des ouvriars Cuditermes (3 3 4am), soit des
sauterelles (15sm). Zlles sont disposées 2 une distance ae 50 2 70 cam du nid
3 des endroits différents d'une fois & l'autre.

Pour l'enregistrement des odDservations nous avons ronéotypé des
fiches sur lesquelies 1'aire de chasse divisée en carreaux 2st représentée. Lors
de oabservations du déplacement d'une ouvrizre, nous reprodulsons sur une ficne
1'image approximative de ce aéplacement. Les proolémes que nous nous posons per-
mettent de se contenter de cette approximation pour lz plupart des cas, sinon,
nous utilisons les systimes ecouverts d'un vitrage. joutes les ouvridres de
la société sont amarquées =n fonction de leur sous-caste. Les pourvoyeuses sont
connues individuellement afin d'éviter les interférences. Quand une ouvridre touve
une proie, nous retirons les autres ouvridres se ctrouvant sur l'aire de chasse.
Elles sont réintroduites apres l'expérience.

RESULTATS

r
;

I- Comparaison des traiets "aller" (recherche des oroies) et
retour au nid {(fig.l).

a/ Petites proies: ouvriéres de Jupitermes (48 cas).-
Dans ztous les cas, le <trajet retour est différent du <zIrajet

-

aller.- Il dure moins longtemps que l'aller { de gquelqgues secondes

3 2 minutes ,contre 10 3 40 minutes).- Il est plus court Qque
l'aller ot dans 83% dms cas il fait moins de la moitié.- Il peut
8tre effectué presque en ligne droite (46%) ou 2tre trés direct
bien que légérement sinueux (31%). Toutefois, i1 peut comporter

une ou plusieurs boucles (21%). =L ¥y & une nette variation
inter-individuelle. Certaines ouvri2res rentrent au nid de Tfagon
rés directe dans toutes les observations gui les concernent.

o/ Grosses proies: sauterelles (30 observations).
-Le retour dure Obeaucoup plus longtemps que précédemment, de
l'ordre de 5 3 10 minutes.-L'ouvriére tire la proie et se déplace
donc en marche arri®re alors gque pour les petites proies, =lle
se déplace en marche avant. Pour 36,5% des situations, 1'ouvriére
doit se réorienter en cours de route. Elle apandonne alors sa



groie, part =2=n marche avant =2t 2ffectue un "tour" pouvant la
conduire au nid (33,3% des cas). Ensuite =2lle reprend sa proie
at rectifie sa trajectoire pour regagner le nid. Ce manége peut
se répéter A deux reprises (13,3%). Le retour en ligne droite
ou trés direct n'a jamais été observé. Il est toujours assez
sinueux.
II. Inversion de la oente lorsque la oourvoyeuse chargée de
sa oroie rentre au nid.

Pente inférieure 3 10% (24 cas): nous n'avons noté
aucune modification du comportement. Pente de Ll'ordre de 30%
(10 cas): dans ctous les cas 2au moment de l'inversion de pgente,
L'ouvriére fait demi-tour, puls, 2ffectue une recherche qui
semble 3tre de type aldatoire 2n ayant ou non déposé sa proie
2n route.
III-Mise a2n clace d'un obstacle sntre les oroies 2t le nid (fig.2a).

a/-Protocole:4l 2ssais ou un obstacle constitué opar une rigle
je 30 ca de long pour | ca de hauteur 2st placé i mi-chemin 2ntre le groupe de
termitas 2t le nid pendant que la pourvoyeuse capture une proie.

o/ Résultats:

-Au retour vers le naid, la pourvoyeuse dépose sa
oroie au sol, dés la rencontre de l'obstacle (90% des cas).
Znsuite, =2lle contourne l'obstacle, longe ou aon L'autre bordure
puis eaffectue un '"tour' d'orientation pouvant la conduire au
nid (86,3% des cas). L'ouvridre revient =2nsuite i l'obstacle,
le contourne, retrouve .2 oproie, la prend =n charge, fait demi-
Tour 2t arrive 3 l'extrémitéd de l'oostacle. De la, =1lle va directe-
ment au nid en utilisantun chemin qu's2lle n'a jamais employé.

-Pour des cas restants on ctrouve soit une recherche
de '"type aléatoire", aprés rencontre de Ll'obstacle ot dépdt
de la proie, (7,3%) soit un contour de l'obstacle, proie maintenue
entre l2s mandibules 2t une recherche du aid sinueuse mais semoblant
orientéde (2,3%).

IV-Evolution des itinéraires d'une ouvridre affsctuant une série
d'allsr-retour 2prés la découver<te 4'un zroupe de oroies.

a/ L'aire de chasse 2st libre (34 cas).

Tous Lles cas sont semolables. Lors du ler retour
au aid, l'ouvriére gui raméne la l3re proie =mprunte un f%rajet
olus ou moins direct.Znsuite, lobalement, Ll2s =rajecs que 1l'on
rencontre montrent une amélioration crolssante  tsndant vers
la ligne droits.

5/ Un obstacle 2st dispcsé sur Ll'aire de chasse
(8 cas fig.2).

I1 s'agit de la suite de L'sxpérisnce précedante.
-2our 5 2ssais, lors du deuxi3me <trajet allsr, Ll'cuvridre va
directement vers L'obstacle (perpendiculairement i ce dernier)
le longe, =2t de la wva directement vers 128 proies. Au retour,
a un p2rocessus sSymétrigue.-?our lss 2 =2ssais restants, lors

O
s ]

)

du 28me aller, Ll'ouvridre 2a franchi l'oostacle.- 2Zn aucun cas
nous n'avons observé L'itinéraire le plus court.- Quand on retire
l'obstacle, dans =ctous Lla2s cas Ll'ouvridre a3 regagné directement
soit le nid soit les Jroiss.

Y- 3rouillage 4'un 3ventuel systéme de repéres olfactils (pistes,

Traces suivias odu jonctuellss, marguage zerritorial).

al



a/ Protocole: pendant que la pourvoyeuse capture une prole, nous
disposons une feuille de papier caloue (21x30 cm) ae texture identigue & celle
qui constitue le substrat de l'aire de chasse, en travers de l'axe nicg-oroies.

b/ Résultats (fig. 3)

1°/-Dans 86% des situations l'ouvriére monte tout
d'abord sur la feuille de papier en gardant sa <fIrajectoire,
sur une distance variable. Ensuite, elle rebrousse chemin, longe
ou contourne la feuille, son mode de déplacement montrant une
nette perturbation. Elle finit par regagner le nid.- Dans 7%
des oDpservations, 1l'ouvriére contourne la feuille de papier
sans monter dessus.- Dans Lles 7% restants, l'ouvriére franchizt
la feuille de papier comme si rien n'était.

2°/-0n laisse la feuille de papier durant plusieurs
aller et retour (12 observations) (fig. 3b).-Pour les <trajets

"aller", 1l'ouvriére franchit 1la feuille de papier en gardant
sa <trajectoire initiale (10 cas) ou, parfois (2 cas) l'évite
comme s'il s'agissait d'un obstacle. -Pour les <trajets retour,

les oproportions s'inversent.L'ouvriére generalement évite la
feuille de papier (11 fois) sinon, elle la franchit (1 fois).
3°/- On retire la feuille de papier (11 observations,

fig. 3c). -A l'aller, dans tous les cas la fourmi franchit l'empla-
cement ou se trouvait la feuille de calque. - Au retour, dans
trois situations, elle évite cet emplacement.

VI-Rotation de la source de lumidre par rapport 2 l'aire de
chasse.

a/ Protoccle: Nous avons fait pivoter l'aire de chasse de 180°.
le systime expérimentale stant placé aans une piece éclairée par une seule face.
Lléclairement est perpendiculaire 3 l'axe nio-proie (33 observations).

b/ Résultats: Dans Q1% des oobservations Ll'ouvriére
a poursuivi sa <trajectoire, ne se rendant pas compte gue le
substrat pivotait. Ainsi, elle arrive dans une zone ou elle
devrait rencontrer le nid. On la voit alors circuler lentement
en palpant le sol de ses antennes, son trajet devenant sinueux.
Plus ou moins vite, elle pose la proie et reprend sa recherche,
sur un parcours 'en rosette" repassant par la proie (10 fois),
ou, directement sur un parcours gqui correspond a un déplacement
de "type aléatoire”. Quand elle finit par trouver le nid, elle
revient directement 2 la proie et la raméne tout aussi directement.
Pour les 9 observations restantes, la pourvoyeuse chargeée
de sa prise pivote avec la table =t arrive au nid ol elle dépose
la proie. ;

VII- R8le d'un repére topographigue: déplacement du nid.

a/ Protocole: penocant gu'une oourvoyeuse découvre un groupe de
proies, nous déplagons le nid d'une vingtaine de ceatimétres par rapport 3 l'axe
sosition initiale du nid-proies. On suppose que ce nic dont l'anticnamore fait
3 cn de diamétre pour 10 c¢m de nautsur, placé sur une aire de cnasse plane constitue
un repére topographique bien visible (48 ooservations).

b/ Résultats (fig. 4):-Dans 94% des cas, nous observons

la succession d'actes suivante: .'ouvriére regagne l'emplacement
initial du nid. A ce moment l&, 2lle cherche sur place en effectuant
un déplacement lent et sinueux, et en palpant le sol. Vient

ensuite le dépdt de la proie puis une nouvelle recherche ou
l'on retrouve souvent au déput un déplacement 'en rosette',
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Disposition d'une feuille de papier vierge, de La méme
texture aque celle aqui recouvre L'aire de chasse, entre
le nid et le groupe de protes, au moment Ou une ouvriére
découvre ces dermieéres.

a/ Premier revour..'ouvriére monte sur Lo feuille de
papier en gardant sa trajectoire, Duis, Se montre perturdée
et finit par comtowrmer cette feutlle.

b/ Au 2éme aller, la feuille de papier est franchie comme
st de riem n'était (10 cas swr 12), alors qu'au 2éme
retour, elle est évitée (11 cas sur 12).

e/ Aprés retrati: de la feuille de papier, dans tous Les
trajets aller (11 cas swr 1I1), l'ouvriére va directement
vers les proies, clors que pour les trajets retour, 2lie
ne le faii que § fors swr 11. Pour les trois cas restants,
2lle dvite l'emplacement de la feuille de papier.
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Déplacement du nid pendant gque L'ouvriére découvre un
¢roupe de proies.

a/ Trajet de ©recherche puis premigr retour. Dépét de
la proie gquand l'ouvriére ne retrouve pas le nid.

b/ l'ouvriére aprés avoir retrouvé le nid revient directement
chercher la prote qu'elle vient de dépcser et la raméne
au nid. EZnsuite, elle se rend directement du nouvel emplace-
mentdu nid jusqu'au groupe de proies.



repassant par la proie, puls un itinéraire de ''type aléatoire’.
Quand le nid est atteint (entre 10 =2t 45 minutes), L1l'ouvriare
revient directement A la proie qu'2lle raméne au nid selon un
trajet ctout aussi direct. Aprés avoir déposé la proie dans le
nid, Ll'ouvridre se rend alors directement au groupe des proies
de départ puis rentre au aid tout aussi directement.-Dans 2%
des cas, nous avons rencontré une variante ou l'ouvridre effectue
deux dépdts successiis de proiss.-Pour les 4% restants, L'ouvridre
garde la proie 2antre les mandibules pendant =toute la durse de
la recherche du nouvel 2mplacement du nid.-Lors d'un 2ssai suppls-
mentaire, L'expérience a 32té répétée trois Sois de suite sur
une ouvriére, c'est a dire gue lorsque Ll'ouvridre revient au
nid avec une 22me, Juis une 3éme proie, celui-ci a 3té déplacsé.
Chaque fois nous avons trouvé la ségquence avec dépdt de oproie.
L'ouvriére ne s'dgarait pas =2t Stait capaole d'sifectuer des
trajets directs dés qu'=2lle retrouve les nouveaux =amplacements
du nid successirs.

DISCUSSION ET CONCLUSION

A notre connaissance peu de travaux ont &té =2rfesctués
sur Ll'orientation chez les Ponerinae. FRESNEAU (communication
personnelle) parle d'une orientation visuelle et d'une navigation
par rapport i la canopée chez Pachycondyla apticalis.

Nos chasseresses qui 2ffa2ctuent une recherche des proies
Jui semole &tre de <type aldatoire ont un comportament sout A
fait comparable 3 celui des eoxploratrices connues classiguement,
qui, d'aprés JANDER 2t DAUMER (1974) ont une orientation primaire
(utilisation de stimuli axternes). l'orientation secondaire
3tant utilisée par lss ouvridres recrutées suivant une oiste.

L'orientation primaire fait appel 4 oplusieurs critéres
dont:

19,- Repéres visuels lointains (orientation opar rapport 2 la
source de lumidre ). 3RUN fait faire demi-tour 3 des Lasius 77
ger et des Myrmica 2n utilisant un écran et un miroir
(in Raigner 1952). 3UDD (1967) fait affasctuer une rotation
du systéme d'sdlevage ou se déplacent des Myrmica rudra. Cette
2xpérience, gJue 10OUS avons reprise, perme:r de metIre 2n
dvidence l'utilisatiowm de repéres visuels lointains orérfiren—

tisllement A celle de repéres topograchiques procheschez las

suvridres, qui conservent laur cap.les Jdontomachus ont de mé
ne.

2°.- Répéres topographigues praches.
Ils sont généralement utilisés par l2s 23xploratrices d'aspéces
3 ""psychisme Ires >ien iévelopoé! zomme las Myrmecocystus (Tor-
micinae) (2xpérience de Cornetz in IAIGNER 1952).

3°.- GEvaluation des distances.
Zlle =2st gzénéralement nise 2n Svidence par la rotation
du systdme d'3lsvage. Juand les ouvriidres d'Odontomachus sro
;Lodytes ont parcouru une distance corresopondant au rajet
sroies-ni1d, =2ll2s <changent de comportement: leur ctrajet
devient sinueux alors qu'il &tait direct, l2ur visesse
de déplacement décreoit, l2urs antennes palpent l2 sol.

S 2sT connue.
sujet ainsi que

>
L anreglstrement aJes

Cette 3Svaluation de la distance sar las
RAIGNER (1952) =n 3
SRUN ogour qui ce '"sens" repose su

a5



répétitions successives des mouvements musculaires. I1 7V
aurait aussi mémorisation de <tous les actes (virages,
montées...etc). A ce sujet, SUDD (1867) parle de sens
"cinoesthétique" ,JANDER et  DAUMER (1974) d'orientation
endocinétique. Que faut-il penser de cela?
4° - Les repéres territoriaux sont connus chez une Formicinae
du genre Oecophylla (HOLLDOBLER et WILSON 1977) et chez
une Ponerinae du genre fhytidoponera (HASKINS et HASKINS
1877). IL y a un dépdt anal contenant une phéromone territo-
riale. Ces dépdts sont effectués au hnasard sur le sol des
aires de chasse des nids d'élevage. Nous avons observé
le méme phénoméne chez F— troglodytes Les marques sont dien di
stinctes et sont d'autant plus clairesemées gue l'on s'éloigne
du nid lors des premiers jours de 1'installation de la
société sur une aire de chasse. Ensuite, le territoire
étant limité, cela n'est plus perceptitle. Dans la nature,
par contre on pourrait ainsi avoir un gradient d'odeurs
4 reconstituer aprés chagque pluxe. En introduisant une
feuille de calque piége sur l'aire de chasse ou le territoire
est bien marqué, nous perturbons l'ouvriére qui fait la
navette entre le nid et un groupe de proies,durant les
trajets retour, rarement durant les <rajets aller. Nous
ne savons pas interpréter cette différence.
59.- +tilisation des pistes: Nous n'avons pas observé d'établisse-
ment de véritables pistes, mais il n'est pas exclu qu'il
n'y ait dépdt de traces par contact des pattes sur le
sol. Cela pourrait fournir une explication pour les <trois
cas (sur 11) ol une ouvriére aprés avoir fait la navette
entre le nid et un groupe de proies en présence d'une
feuille de calque en travers de l'axe nid-proies, évite
l'emplacement ou se trouvait cette feuille aprés qu'on
l'ait retirée.
5°.- Tournoiements de Turner: D'aprés cet auteur (in RAIGNER
1252), 1les ouvriéres exploratrices qui rentrent au nid,
arrivées dans une zone proche de ce dernier, effectuent
des tournoiements gui leur permettent de retrouver l'entrée
du nid. Nous n'avons cobservé cela qu'apres une intervention
expérimentale (retrait du nid, rotation de l'aire de chasse).
.- tilisation de la pente: Le résultat opbservé chez U. Trogio-

dutesest classigue. SUDD (1257) compare l'utilisation
de la pente 2 celle des repéres visuels lointains.
8°.- La mémoire des ouvriéres 2st mise en &vidence par la derniére

expérimentation. JANDER (1957) 2 montré, chez un Camponotus
une mémoire visuelle de 3 jours.

En conclusion les ouvridres d'0. troglodytes sont
capables de s'orienter pour rentrer au nid. Elles utilisent
plusieurs facteurs comme la perception de la pente et de repéres
visuels lointains. Les repéres visuels topographiques proches
n'auraient pas de rdle. Les ouvriéres procédant au marguage
de leur <territoire. L'odeur du cterritoire joue un rdle sur le
comportement. Dans la chasse, les ouvriéres n'utilisent pas
de pistes pour le retour au nid. Nous avons pu mettre en évidence



une stratégie permettant a4 l'ouvriére de se réorienter i la
suite d'une perturbation du milieu. Deux actes principaux se
retrouvent constamment: le dépdt de la proie 2t le '"tour d'orienta-
tion" avant de revenir chercher la oproie. Cetta stratégie sest
trés liée 3 la mémoire de l'insecte.
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EXPLOITATION DE SOURCES DE NOURRITURE PAR MESSOR STRUCTOR
INTERACTION AVEC DEUX AUTRES ESPECES DE FOURMIS (HYM. FORMICIDAE)

par
Christian DELALANDE et Alain LENOIR

Laboratoire 4'Sthologie 2t de Psycnophysiologie-Facult? des Sciences
Parc de Grandmont, F-37200 Tours

Résumé: L'3tude du comportement de récolte réalisée
2n té a permis de mettre 2n 3vidence une orientation préfirentielle
vers certaines sources de nourriture 2t une svolution dans l'exploi=-
tation des diverses sources de nourriture, avec une réorganisation
de l'activité des diverses sorties de la colonie. Les interactions
entre Messor, formica rurtdardis et Tetramoriwm caespitum  révélent
une complémentarité entre les trois espéces dans Ll'exploitation
de ce milieu.

Mots—clés: Messor, Formicidae, récolzz alimentaire,
Formica, Tetramoriwm, rythme circadien.

Summary: Exploitation of different food sources
by Messor structor. Interaction with two other species of ants
(Hym. Formicidae).

food collection was studied on one bdig colony 1in
Touraine (France) during august 1983, with two =types of food
sources: o distributors supplied each morning and 1 natural
area covered with Graminaceae. The daily rythm indicated a diurnal
activity with a {alling acvtivity during the hotest hours. It
was observed <that fthe different food sources were not 2exploited
on the same rate and that the 2xploitation of the sources =2volved
during the observation period, with a reorzanisation of the
activity of the different holes of the colony. Formica  ruridbarbis
and Tetramor+um coespitwm present complementary strategies for
the exploitation of this habitat.

Key-words: Formicidaz, ~Iormica, Messor, Tetramorium,
Jocd- collection, cireadian rychm.

Ce travail, réalisé pendant 1'3té 1983 a pour out
d'étudier l'activizé de récolte czhez la fourmi moissonneuse
Messor scructor. ©On 2 apordé aussli  Lles relations sntre cette
2spéce 2t Jdeux 3uctres ourmis abondantes dans l2 méme hapizat.

MATERIEL ET METHODES

L2 zerrain cnoisl se situe i Sacaé [Indre 2¢ Loire). [l 3'agit d'une
sour aoritde. 1ont l2 sol 25t 2n grande sartie iénudé, sans lagueils vit une czolonie
de M. structor comoortant e nomoreuses sortias. Pour l'dcologile 2r la scructure
du nig de cacte 2spéce an 32 ~éfdrera aux Iravaux e DELAGE (1968).

Dispositif asxpériaental

5 aistridbutaurs 1e  graines sont placds sur L'airs de rdcolze

fig. l). Une aire, A1, recouverte de Gramindes, Digizaria sanquinalis, 2st liaitde

2ar une DdJande 1e olastigue. Les Messor 4 iccagant 2ar dsux arificas a3iscancs
ie un aécre l'un 1e l'iutre. Dans chaque diszriduteur, 2t 1 cnague oarifice, on

olace une celluls anocodlsccrigue ~2iide 3 un 2aragistreur Jrionigue, Jermettant



de comptabiliser automatiquement et en continu l'activité ces rFourmis. Chague
matin 3 3h30, on retire les graines restant de la veille et, on place 30 graines
ge Ray-Grass dans chaque distriputeur.
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Figure 1: Plan de l'aire de récolce
* sortie du nid de Messor structor
distribuceur de graines avec le numéro de
la cellule
J-lieux de passage vers l'aire 41 (n° de la
3  cellule)

Les données recueillies sont les suivantes: fréguence de passage
des Messor gans chaque aistriputeur 2t vers l'aire Al; nombre ae graines récoltées
par distributeur; nombre de Formica 2t Tetramorium caespitum orésentes sur !'aire
de récolte; graines et 1insectes récoltés par Formica et Jatramorium; activité
ges Messor par sortie; température au sol; numidité ambiante.

RESULTATS

{

I- Activité des Messor par distributeur et vers l'aire Al (fig.2)

Les 20 et 21 Aolt, on observe une augmentation
de l'activité vers l'aire Al; le passage n°S est Dbeaucoup plus
fréquenté que le passage n°¢. Ces fourmis proviennent des sorties
@ et 10. Les 22, 23, 24 Aout, on opserve une baisse de fréquentation
du passage n°35; l'activité s'oriente de facon préférentielle



vers les distributeurs 3,4,5,7 =2t le passage n°9. Les données
recueillies i chaque sor+tie nous indigquent que les fourmis se
dirigeant vers les distributeurs 3,4,5,7 proviennent des sorties
9 2t 10 les rfourmis se dirigeant vers le passage n°9 proviennent
de la sortie 36. Les 27 =t 28 Aodt l'activité des Messor: s'oriente
vers les distributeurs 1 st 2 gui n'étaient pas 2xploités auparavant
On assiste ainsi, entre les 15 =t 31 Aodt A une nouvelle répartition
de l'activité au sein de la colcnie: las fourmis provenant de
la sortie 36, exploitant Ll'aire Al; les fourmis oprovenant des
sorties 3 et 10, exploitant les distributeurs 1,2,3,4,58 a2t 7.
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II-Récolte des graines dans les distributeurs

Du 15 au 22 Aolzt, 15%= 5% des graines sont reécoltées
en moyenne par distributeur par jour (distributeurs 3,4,6 et
7). A partir du 23 Aolt, toutes les graines sont récoltées dans
les distributeurs. Du 15 au 26 Aolt, aucune graine n'est récoltée
dans les distributeurs 1 et 2. A partir du 2% Aolt toutes les
graines sont récoltées dans ces deux distributeurs. On remarguera
que la phase préalable de prospection dans les distributeurs
3,4,6 et7 n'apparalt pas pour les distributeurs 1l et 2.
ITII- Activité des Messor les 24 et 25 Aolt.

On présente ici l'activité sur deux journées
consécutives 2 titre d'exemple (fig.3,4,5 et 6).
a)Influence de la température
On observe une Dbaisse d'activité lorsque

la temperature au sol est supérieure 2 26°C.
b) Activité sur l'aire Al

C'est a dire une source de nourriture continue.
L'activité est importante de 8h & 22h, faible de 22h a 8h du
matin. On observe donc un rythme circadien diurne.
c) Activité vers les distributeurs

Le 2¢ Aodt, 1la découverte des graines en 3,4,6
et 7 a lieu A peu prés simultanément mais l'activité de récolte
s'oriente de fagcon préférentielle vers les distributeurs 3 et
7. Le <temps de latence entre l'exploitation des distributeurs

3 et 7 et des distributeurs 4 et 5 semble confirmer 1'influence
de la température au sol sur l'organisation de la récolte. En
outre , si l'on compare l'activité par distributeur les 24 et
25 Aolit et compte tenu des 2 facteurs: distance distributeur-
nid et distributeurs groupés ou 1isolés; on peut supposer gue
l'attractivité des sources de nourriture varie en foncticn des
conditions du milieu.

En effet le 24 AolGt la récolte débute par les distribu-
teurs 3 et 7, le 25 AolQt, elle débute par les distributeurs
4 et 5. On observe gue l'activité vers les distributeurs persiste
aprés la récolte des graines.

A partir de «ces quelgues données, ncus pouvons
mettre en évidence deux aspects: une orientation préférentielle
vers certaines sources de nourriture et une modification de
l'activité & 1l'intérieur du nid, qul permettent de caractériser
l'ajustement de la colonie a 1'environement. Cependant si l'activité
de récolte des Messor est influencée par les conditions du milieu,
en particulier la température au sol ou l'état des graines,
on peut mettre en avant le rdle joué par les relations interspéci-
fiques.

IV—- Occupation du site par les 3 espéces

Dans le but d'étaplir le régime alimentaire de Messor.
Formica rufibarbis et Tetramorium caespitwm, NOus avons observé
pendant cing jours <ous les <transports de proies et de grains
par les 3 espéces. Nous pouvons dresser le schéma proviscire
de la figure 7 en sachant qu'il ne <tient pas compte d'éventuels
transports d'aliments liguides dans le jabot, qui ne pourraient
guére exister gue pour les formica exploitant éventuellement des pu-
cerons en dehors de l'aire étudiéde.
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1ESSOR < TET?AMORIUM

s ,m,,.,s/

tgure 7:[nteraction entre les trois 2spéces de fourmis de L 'habitat

-
R

gtudié
Nous avons aussi cotalisé opendant une journée,
le nombre de Formica 2t Tzrramcoriwn orésentes sur L'aire de

récolte. On observe un nomore 2levé de Tetramoriwn; cependant ces
Tourmis demeurent bien localisées 2ntre l'aire Al =t le distributeur
3; =2lles sont peu mobiles =t attaquent les Messor qui passent i pro-
ximité de leur colonie. Cette stratégie semble 32tre une adaptation
locale i la présence des Messor, =n effet Lles colonies voisines
ne présentent pas ce comportement. Les Tetramor-iwm sont diurnes avec
un maximum d'activité aus neures les plus chaudes, i peu oprés
synchronisé avec la présence des Megsor dont elles se nourrissent.
Les formica, peu nombreuses sur le site 3tudié, sont trés moobiles i
toute heure de la journée, sans pic d'activité apparent. Il
semble donc que lss <=rois =2spéces 4tudides ici présentent des
stratégies tout A <fait complémentaires dans L'asxploitation de
L'habitat studisé.

DISCUSSION

L'orientation prérférentielle vers certaines sources
e aourrifure 2t la répartition de l'activité de récolte i l'inté-
1eur du nid semble caractériser Ll'organisation de la récolte,
voir par exemple 3ERNSTEIN, 1975; RISSING =t WHEELZR, 1978).
La récolte devient =orffective aprés une période de arospection:
les distributeurs 3,4,5 2t 7 sont visités du 15 au 22 Aolt
mais seulement 13% des graines =2=n moyenne, par distributeur
sont récoltées. Si l'cn s'2n tient au calcul du rappors:

d
o
(

Nombre de cassages car distridbuteur sar jour
Nombre de graines récoltdes par distributaur par jour

nous obta2nons un indice moyen de 10 pour les distributeurs 3,4,35
2t 7 du 15 au 22 Aodt 2t de 5,3 pour la période du 23 au 31
Aodt. Compte tenu de ces aguelgues données nous ne jouvons met:tre

2n 3vidence l'erfat de la distance 2ntre la source ie nourriture
2t la colonis sur l2 comportement alimentaire : la rdcolze des

graines des distridbuteurs 1 2t 2 l2s olus 3loignés) déobuta
auss1tdt aprés leur découverte. DJAVIDSON (13878), avait montré
que la sélectivité des Pogonmomyrmex augmente avec la distance de o-
raging.

Catze 3tude nous sermettra de comparer l2 comporTwament
alimentaire devant une source continue (Aire Al) =2t une source
discontinue (distridbuteur) 2t L'3ventuel ohénoméne de compétition
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entre c¢es deux <tTypes de sources de nourriture. On précisera
ultérieurement la répartition des taches au sein de la colonie
de Messor structor: rejet des enveloppes des graines, rejet
de terre, stockage des graines. Nous ne pouvons pas conclure,
compte tenu des données recueillies 2 un partage dans 1l'espace
temps de l'activité entre Messor,Formica et Tetramoriwn tel gque l'
ont par exemple observé BARONI-URBANI et AKTAC (1981) dans les ste-
ppesde Turguie. On se demande si le partage des réserves alimen-
taires tel qu'il a été défini plus haut (fig. 7; Teiramoriwn en com-
pétition avec Messor, pour les graines et prédateur des Messor ) en-
traine une répartition spatio—-temporelle des espéces en présence. La
quesTtion &St posée aussl de SAvOolr si l'on peut parler de complémen-
tarité entre stratégies (Messor , Formica, Tetramorium) adaptée 2
un site spécifique et caractérisant un équilibre dynamique plutdt
que de compétition entre espeéces (GAUTIER-HION, 1979). Cela
signifirait éventuellement que la disparition totale ou parctielle
de la colonie de Messor dGe, par exemple, 2 une paisse sensible
de la production de graines pourrait induire une disparition
des Tetramorium compte tenu de 1'interdépendance entre ces deux
espéces? Le choix préférentiel vers certaines sources de nourriture,
la réorganisation de l'activité des Messor, sont-ils induits
uniquement par la qualité et la guantité des graines sur le
terrain? Quelle est 1l'influence des 2 autres espéces sur l'ajuste-
ment des Messor au milieu?
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ETUDE EXPERIMENTALE DE RELATIONS ENTRE L'ACTIVITE D'AFFOURAGEMENT
ET L'EMIGRATION CHEZ LA FOURMI TAPINOMA EZRRATICUM
par
Christiane DUBUC et Madeleine MEUDEC

Laboratoire d'Sthologie 2t de Psychophysiologie
Faculté des Sciences
Parc de Grandmont, 7-37200 Tours

Résumé: La comparaison de la rfrégquentation, par des fourmis
Taptnoma erraticum_, de diffdrents sites (sites alimentaires
2t nids potentiels) montre que: a) Deux sources de nourricure
identiques ne sont pas exploitées de fagon 3quivalente- b5)
Un nid potentiel proche d'une source de nourriture sest tras
visité. Mais il ne sera pas systématigquement choisi comme nouveau
nid 2n cas de déménagement- c¢) Un nid quitté reste longtemps
attractif et a de rfortes chances d'3tre réinvesti apris une
nouvelle perturbation. L'sxistence d'un réseau souple de pistes
chimiques permettralt un ajustement progressif de Lla réponse
d'une colonie au cours du passage de la situation alimentaire
a4 la situation de déménagement.

Mots clés: Fecrutement, Imigration, Tapinoma 2rvarticum, “ormicidae

Summary: Laboratory observations about the relationship between
foraging activity and smigration in ants Tapinoma srraticum.

The frequency with wnica 7. 2rraticwmvisited artificial
sites (food sites and potential nests) Llocated on 2 square
(130x150 cm) were compared. Two colonies were ooserved over
a 3 weeks period. The flux of workers at the antrance of =2ach
site was measured 9%y means of 2 photoelsctric cell linked =o
a counter. After 2a foraging pgeriocd, Two 2migrations phases were
artificially induced. A <Zforaging phase oreceeded cthe second
smigration.

Results showed that: L) Two identical food sources
were not =2=xploited with the same intensity. 3efore the first
2migration, the same s1te w~as the most =2xploited svery day.
After the [irst amigration, a differential visiting frequency
~as oobserved <%oo, though oporerarence varisd Irom one day %o
the next.2) A opotential nest located next =0 a :ood source
was very Irequentad. However, sucn nests were not systamatically
chosen wnen <the ants =2migrated. 3) A recently abandoned nest
Temained atIractive to the ants long arfter <their amigration.
Colonies willingly returned to .t wnen perturbed.

A system of chemical =rails would allow the workers
o orientate cthemselves in “he 2xperimental situation. The
structure of this system would 2volve with new discoveries
made when wandering off chemical <trails. This network of =rails
would make possible gradual ajustments o new situations (=g.
switch from a Tforaging situation <©o zan 2migration ophase) in
that Lt provides iaformation on the 2o0ssibilitias of the envi-
ronment. This information is integrated with the other stimuli
to determine the choice of 2 new nesting sita.

Keywords: ecruizment , Imigration, Iapinoma 2vraticum,
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INTRODUCTION

Tapinoma erraticwm est une fourmi opportuniste qui doit
son nom au fait qu'elle déménage <trés souvent (FOREL, 1874)
Elle pratigue un recrutement de masse lors de l'emigration
(MEUDEC, 1979) et lors de l'exploitation d'une source alimentaire
(CHAMPAGNE, 1980). Nous avons étudié au laboratoire la fréguenta-
tion de différents sites (sites alimentaires et sites de nidifica-
tion potentiels) par des colonies passant, dans le méme environne-
ment, d'une situation alimentaire a3 une situation de déménagement.
Ceci afin de voir s'il existe une continuité entre les deux
situations, en particulier dans quelle mesure le chcix de l'empla-
cement d'un nouveau nic¢ aprés une perturbation est lié a l'uctilisa-
Tion et 2 la connaissance préalables du milieu.

Les travaux concernant le choix d'un site de nidifica-
tion sont peu nombreux: lors de l'essaimage chez les abeilles,
ce choix se fait apreés plusieurs jours dJ'exploration et répond
4 des critéres tels gque la protection contre le vent, l'espace
disponible, les possibilités de construction et d'éloignement
par rapport 2 l'ancien nid gqui permet l'exploitation de nouvelles
aires de récolte (LINDAUER, 1967); chez la fourmi légionnaire Net-
vamyrmez nigrescens, '"les émigrations sont généralement précédées
par des raids, se poursuivent sur une colonne de raid réussi
et se terminent prés des sites de raid"( MIRENDA et al.,1982).

Nous avons <tenté de déterminer 1ci 1l'influence
sur le choix d'un site des facteurs suivants: proximité de
sources de nourriture, connaissance antérieure (par l'exploration)
des nids proposés, et connaissance d'un nid pour y avoir séjourné.

MATERIEL ET METHODES

Une plaque carrée e 130 cm ge c3té est oercée d'orifices agans
lesquels on peut =mbofter des ceilules photoélectrigues. Chacune de ces cellulesest
relide 3 un compteur: on peut ainsi détecter et comptadbiliser tout passage d'un
animal coupant le rayon lumineux.

Figure 1: Schéma de montage d'une cellule photoélectrigue
4
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ireliée i un compteur)



Une feuille de papier canson recouvre toutz la plague 2t constitue
un  substrat qui absorbera les substances chimiques dventuellement sSmises par
les fourmis. Les différents sites sont déposés sur la plaque de telle Fagon que
leur ouverture débouche au viveau des cellules. (Fig.2a st 2b).

Les rédsultats décrits ici portent sur deux colonies récoltées
au printemps !983 et comportant wune reine st 3pproximativement 250 ouvridrss
pour la colonie A, une reine 2t 1000 ouvrizres oour la colonie 3. Le czouvain
2st constitué 2ssentiellement de larves 2t d'seurfs. La zolonis sbservée 2st installde
au départ au centre de la oplague., =2n N1 (voir la fig. 2a pour la réparticion
des sites) ; N6 a2t N7 contiennent de la nourriture (miel 2t larves de Tanebrio)
N8 2t N9 sont vides.

les compteurs sont pnocograpniés toutes les heurss pendant la  durse
de ['observation. On obtient ainsi une ivaluation de la Fréquen:ation‘:e chaque sita.

[1 Ffaut noter qu'on a aucune iaformation sur l2 sens des passages 2t que
l'dvaluation du nomors de passages 2st ioproximative: 4'une part, L2 scationnement
ou l'agitation dbuvridres devant le rayon luaineux conduit 3 une surestimacion
du ctrafic: d'autre part, il sxista une période réfractaire gour la réponse du
capteur: si 2 fourmis se suivent de trop ords, un seul passage 2st 2nregistrs.

Toutarfols un tel dispositif permet une 3itude comparative de la
fréquentacion des différents sictes.

S9
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La
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Nid potentiel Site
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Figure 2b: Détail d'un nid 2t d'un site alimentaire

d.n: avant nid; 4b .: abreuvoir contenant de L'zau
istillée; (.2 bouchom de coton humide; C.oh.
cellule photoélectrique; V: Hid entouré d'un manchon
de carton noir; 2.F.: Carré de papier sur lequel
2st déposée de la nourriture; 2.m.: 3upport de
pdte 4 modeler; t.a.: samis 4'aération.

Las noservations ant i(i2u dans une 3alla aon clinacis
2t sous 3clairage arci 1 hj. Las ddména-
jements sont induits =2xoerimental2aent. La 2erturpation consists 3 anlaver L2
ranchon noir Jui 2ntoure le 11d oU 3 zolonis 2st installde 2t 3 remplacer |'ipreu-
toir [Fig. 2b) 2ar un s0rceau de :zotan sac.
.3 zironologie jes Jpéractions 2st la sulvanca:
-3 7ai: installacion 1es :zolonies dans la dispositif

Il {(lumidre de 7h 12

-qu 10 au 13 =ai: joservation des colenies 2n situation alimen-
taire

-i8 aai: la oresidre oerturdation 2st induite: les :olontes
iéménagent le 18 aai [colonie 3) 2c l2 19 aai (colonis 1)
-jusqu'au 26 nal: deuxidme shase alimentairs

-27 mai: gJeuxiame gJerturdaction: Ll2s deux colonies déménagent
L2 landesain.
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RESULTATS
Comparaison de la fréquence relative des différents
sites: définition d'une fréquence relative:

Pour chaque site, on définit une <fréquence relative
fi = pour une période donnée. La fréquentation d'un site au cours

"y
v

i |
-3

d'une “journée étant le nombre de passages devant la cellule
correspondant a ce sSit pendant la journée considerée (de Oh
32 24h), F. sera calculée en faisant la somme des fréquentations
pour tous les jours de la période considérée. F, est la somme
des fréguentations F de tous les sites autres que celui occupé
par la colonie penéant la période concernée et pour lesguels
la cellule photoélectrigue fonctionne. Les fréquentations relatives
ainsi obtenues sont visualisées sur la figure 3 ol elles sont
réprésentées par des flaches d'épaisseur proporticnnelle 2 leur
valeur.

Fréquentation des sources de nourriture

Globalement sur chaque période considerée (fig.3)
les sources de nourriture N6 et N7 ne sont pas fréquentées de
la méme fagon. Avant et pendant la premiére perturbation, N6
est avantagé pour la colonie A, N7 pour la colonie 3. La comparaisgon
des fréguentations des dJdifférentes sources (par 1 test de X_‘}
pour chague journée montre une mise en place progressive de
cette opréférence: elle devient <Trés nette 2t systématigue en
fin de phase d'installation et jusqu'2 la veille du déménagement

Psignificatif tous les jours au seuil = C.005).

Aprés le premier déménagement, l'information fait
défaut pour la colonie A. Pour la colonie B, la préférence semble
globalement s'inverser mais 2lle devient moins nette et varie
d'un jour a l'autre.

Fréquentation des nids potentiels

Bien gue tous identiques, les nids potentiels ne
sont pas tous fréguentés de fagon similaire.
1) Avant et pendant lz premiére perzurbation

Les nids proches des sources de nourriture (N2
et N3) sont plus frégquentés que les nids &loignés (N4 et NS).

. Pour la colonie B, cette différence est significative

(test du L °, = 0.005) tous les jours jusqu'a la veille du déména-
gement.

Pour la colonie A, la fréquentation de N2 est signifi-
cativement supérieure 2 celle des nids N4 et NS réunis pendant
toute la durée de la perturbation (« = G.00S).

Le premier déménagement a apbouti au choix des nids
N2 pour la colonie A, N4 pour la colonie B.

Si l'on considére la fréquentation de ces nids
avant le déménagement, on constate gue les deux colonies repré -
sentent des situations extrémes:

La colonie A a2 déménagé vers le nid N2, c'est 2
dire le nid qu'elle visitait le plus avant et pendant la perturba-
tion.
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En revanche, la colonie B3 a choisi le nid N4 qui
était le moins fréquenté jusqu'a la veille du déménagement.

2) Aprés la premisre perturoation

On observe dans les deux cas une fréguentation
trés importante du nid N1 qui vient d'8tre quitté (elle représente
encore 70, 4 80% de l'activité sur l'ensemble des nids potentiels a-

prés 3 jours).
Aprés la deuxiéme perturbation, c'est vers ce nid
N1 que les 2 colonies reviendront.

DISCUSSION
Focalisation sur une source de nourriture

Les deux sites étant totalement 1dentiques, une
préférence pourrait &tre due 2 l'orientation des sites (par
rapport 2 l'éclairage de la salle) ou 2 leur disposition relative.
Mais ces observations peuvent traduire un phénoméne d'emballement
débutant de fagon aléatoire: en début d'observation, le substrat
est propre donc pauvre en signaux chimiques. Les fourmis explorent
le milieu dans <ctoutes les directions et lorsque l'ure d'entre
elles découvre une source d'alimentation et s'y nourrit, elle
revient au nid en déposant sur le substrat une piste odorante.
Cette succession a 8té décrite par CHAMPAGNE (1980).

Méme si les 2 sources de nourriture sont découvertes
en méme <temps par deux ouvriéres différentes, i1l y a peu de
chances pour gue ces deux ouvriéres reviennent au nid exactement
en méme temps: la premiére arrivée va donc recruter des congénéres
vers le site découvert par elle. Il se créera ainsi un écart
de concentration de phéromone entre les deux pistes menant aux
deux sources, écart qui se creusera d'autant plus gue la piste
la plus '"concentrée" a une plus forte probabilité d'@tre suivie
(DENEUBOURG et al., 1982) entiérement par des ouvridres recrutées
et renforcée & leur retour.

Tant que les conditions ne changent pas, le phénoméne
peut s'amplifier. E=n revanche, apres un déménagement, il y a
complexification du réseau de pistes. Les différences d'attractivité
entre les pistes pourraient alors &tre moins stables et moins
nettes, d'ou les fluctuations de la "préférence'" pour une source

alimentaire d'un jour a l'autre.

Exploration des sites de nidification potentiels
avant le déménagement

Les nids les plus fréquentés avant et pendant la
perturbation sont les nids proches des sources de nourriture.
Cette corrélation pourrait s'expliquer par des 'déviations"
des fourageuses. Des ouvriéres suivant une piste peuvent en
effet la quitter 2 tout moment et, selon DENEUBOURG et al.,
(1982), 1la dispersion des fourmis gqui en résulte augmenterait
les chances de nouvelles découvertes 2t permetirait une explolita
Tion optimale des ressources alimentaires dans le cas d'un recrute-
ment vers des sources agrégées. Plus généralement, on peut concevoir
ici que la dispersion des fourmis aboutit & leur donner une



certaine ''connaissance! des possibilités du milieu dont elles
disposent, du point de vue non seulement des resources alimentaires
mais également des possibilitéds de nidification.

Exploration du nid aprés le premier déménagement

La fréquentation <trés importante du nid quitté
(N1) peut s'expliquer par le fait que la piste menant 2 ce nid
2st trés attractive (piste de déménagement avec un trafic intense).
Toutefois, La ohéromone de opiste =2st une substance volatile
2t pour rester attractive aprés plusieurs jours, il sst probable
que la piste a 2té entretenue. Or si l'on admet que le2 marguage
a lieu =2ssentiellement lorsqu'une ouvridre revient au nid pour
recruter des congénéres, il faut supposer gque l2 nid N1 est
demeuré lui-méme trés attractif bvien que les conditions y soient
défavorables.

Critéres de choix d'un site

On n'a pas trouvé de liaison simple entre le choix
d'un nouveau nid =2t la proximité d'une source de aourriture
puisque dans un cas (colonie A), Lles animaux adoptent un aid
oroche d'une source alimentaire, alors que c'sst Ll'inverse pour
la colonie 3. Dans les =xperisnces au laboratoire sur la fourmi
Légionnaire Veivamyrmexz nigrescens,TCPOFF =t MIRENDA (1S80) consta-
tent 3galememt que cette liaison n'sst pas ooligatoire 2t concluent
que , si le choix du nid peut &tre 1iéd 3 la localisation des
ressources alimentaires, c'asst 2=n dermier lieu la gualitéd du
nid qui determinera ce choix.

De la méme ~fagon, L= 7fait qu'un site potentiel
ait 3té trés <fréquenté par les fourmis (on peut donc supposer
qu'il 2tait bien ‘connu") a'implique pas que le déménagement
se rasse vers ce site: si la colonie A 2 déménagé vers L2 site
qu'elle avait le plus visité, la colonie 3 a choisi au contraire
l2 site le moins <fréquenté. En revanche, un nid qui a déja 3té
nabité semble =trds atTtractif dans lss conditions de l'sexpérience:
les deux colonies sont revenues vers leur nid d'origine aprés
la deuxisme perturcaction.

Le p2hénoméne sous-jacent la fréquentation plus
Ju moins staole des diffsrents tes a2st Ll'sxistence 4d'un réseau
de plstes aJui peut se complexifier 2t se restructurer au cours
du cemps. Chez Camponotus socius (HOLLDOBLER, 1971) =t chez Jzcophy-
lla longinoda (HOLLDOBLER =t WILSON, 1378), Lles nmnémes pistes
sont produites au cours du recrutement alimentaire =t de l'3migra-
zion, seul l2 comportement 4d'invitation varie.

Lors de la cransicion situation alimentaire-situation
de déménagement, les ouvridres de Tgpinoma erraticwn tourraisnt donc

tiliser le réseau de pistes oJré-existant =2t ca2tte information

se superposerait 3 d'autres facteurs, =n particulisr l2s caracte-
ristiques des nids gotentiels, gour orisnter ls déménagement.
Des relevés ont 3té réalisés dont L'analyse permettra peut-3tre
je déterminer dans gquells mesure l2s mémes pistss sont utilisées
dans les deux situations.
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AGE ET EVOLUTION DES RELATIONS SOCIALES DANS LES COLONIES MIXTES:
CAMPONOTUS ET PSEUDOMYRMEX
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Résumé: Dans les coloniess mixtes réalisées (Camponotus
senex—Camponotus abdominalis, Camponotus senex—Camponotus species,
Camponotus senex—Pseudomyrmex [erruginea) on confirme jue la proba-
bilité d'obtenir une sociédté mixte A partir des adultes est
d'autant plus grande que les individus utilisés sont plus jeunes
2t Jue la distance phylogénétique =ntre les =2spéces 2n grésence
2st plus faible. L'integration sociale 2t les relations héterospéci-
iques ont é&té évaluées 2n notant la position des fourmis dans
2 nid ainsi que Lles comportements ayant un rapport direct avec
l'approvisionnement, la distribution de nourriture, L'slevage
du couvain, les toilettes. A l'interieur du genre Tamponotus l'asso-
ciation serait du type symbiotique alors aque dans une colonie
mixte associant deux sous-familles (Camponotus senex-Pseudomyrmez
Jerruginea) ,2lleressemolerait plutdt 2 un parasitisme social.

Mots—clés: Formicidae, 2seudomyrmecinae, colonias

mizTes, relations sociales, dge, aistance phylogenetique, Tormicinae

Tamponotus, Pseudomyrmex.

Summary: Study of the social relationships in hetero-
specific mixed colonies of ants (Hymenoptera,Fformicidae)

In the artificial mixed colonies, the results obtained
tefore hnhave been confirmed with other species: the provability
o obtain 2 mixed society {Irom adults is all the more higzh as
the animals used are younger and the phylogenetic distance between
cthe species faced =2ach other is smaller. The social intasgration
and the hetero-specific relationships were avaluated 23y noting
che position of the ants in the nest as well as the 2enhaviours wnich

have 2 direct connection with th Joraging, the trophallactic
Senaviour, the bdrood-oreeding and the zrooming. For the Camonotus
species , the association would 2e or cthe symbiotic tType as

well as 1T would Dbe like 2 social parasitism in a mixed colony
vnich connects two subfamilies /Camponortus senex-2seudomyrmex “2ryu-—
7inea).

- -
3 <

Key-words: ormicidae, Formicinae, 2seudomyrmicinae,
mized colonies, soecial relationshim, zge, onylogenetic distance,
Jamponotus, Pseudomyrmex.




INTRODUCTION

Nous savons gue dans la nature, il existe des associa-
tions d'espéces différentes au sein d'une méme société; de trés
nombreux cas répartis dans diverses sous-familles montrent que
ces formes d'association prennent alors un caractére de '"parasitisme
social" ou de ''symbiose sociale" (FOREL, 1898; MANN,1812; WHEELER,
1926; WEBER, 1943; STUMPER, 1950). Expérimentalemet, FIELDE,
dés 1903, a réalisé des sociétés mixtes artificielles & l'aide
d'espéces ne pratiguant jamais ce type d'association. Nous avons
repris ce modéle expérimental des sociétés mixtes artificielles
afin de nous permettre de mieux comprendre les mécanismes gul
peuvent préfigurer la mise en place de relation interspécifiques
dans les colonies mixtes naturelles.

Ce <travail nous a permis d'examiner, en conditions
contrdlées, le développement de la reconnaissance interspécifigue
ainsi que sa plasticité en fonction de l'age et de 1'éloignement
ohylogénétique des individus et de metire en sdvidence le rdle
d'un contact permanent depuis 1'émergence sur l'organisation
des relations sociales entre adultes au sein de ces colonies.
Sour aporder ce probl2me, nous avons constitué des sociétés
mixtes 2 partir de fourmis appartenant 2 la sous-famille des
Formicinae et a celle des Pseudomyrmecinae.

MATERIEL ET METHODES

Les sspéces studiées ont &té récoltées 3 Tapachula au Mexigue
et les expériences réalisées sur place en aodt =t septemore 1982. Une colonie
mixte associe deux 2 espéces. Cllie sst formée de 10 jeunes ouvridres de chaaque
sspéce, qui sont introduites dans le tube expérimental avec 3 nymphes ou 3 cocons
ge leur couvain respectif. Toutes les ouvridres sont du aése 3ge et rasseamblées
dans le tube expérimental soit dés !'émergence, soit aprés | 3 7 jours ae vie
en groupes homospécifiques. Bes colonies témoinsont ité 4galement réalisées compre-
nant 20 ouvrisres d'une seule espece et leur couvain respectif (10 nympnes ou
cocons ).

1) Evaluation 2t conabitation

a-chague jour un relevé ponctuel de la position de Zous les animaux
de la colonie (enreqistrements photographigues) a été réalisé afin ge déterminer
lloccupation de l'sspace qui a &té traduite grdce 2 une échelle arpitraire sstimant
le degré de conésion sociale aqepuis le partage strict de llespace jusqu'a son
utilisation de fagon nomogéne par les deux especes.

b-les colonies n'étant alimentées aque lors des observations, nous avons é&valué
le niveau de recouvrement spacial et czemporel de l'espace vital en notant toutes
les minutes, les comportements d'approvisionnement qui succedent 3 l'introcuction
de nourriture.

Un indice I, dit de Mtolérance™ sst calculé en fonction de la
orésence simultanée des 2 espéces sur la source de nourriture. Il tend vers 0
lorsque les rapports entre les deux especes sont conflictuels et, au contraire,
tend vers | dans ls cas oU l'intégration des deux espéces est totale.

2) Interactions sociales

Les relations interindividuelles sont analysées en guantifiant
olus particuli2rement les interactions non agnostiques homo. 2t heterospécifiaues,



Camponotus senex

t i dire les dichanges tropnallactiques, le :ransport du couvain 2t les zoilettes
rindividuelles. Les associations réalisdes sont les suivantas:

”’,’,, Camponotus abdominalis

Camponotus 3p.
Pseudomyrmez ferrugina

les axopériences ont 2té rdalisdes sur 2 :zolonies tzest (miniaua)
sour chaque type d'association.
RESHLTATS
1) EZvaluation de la cohapbitation

a- On constate que
d'autant plus vite que les fo
mixtes plus rapidement apras L

certain 3ge, la confrontation se
tion de l'une des 2spéces par l'au
5= La tolérence sur
orogressivement
en présence des individus augmente

2) Relations interind

et diminue au fur

la conésion sociale s'stablit
urmis sont placées 2n colonies
'dmergence, 2t gqu'au deld d'un

termine trés vite par l'sxtermina-
tre.

la source de nourriture s'installe
2t 3 mesure que L1'Age de mise

ividuelless

La Tigure 1 montre qu
C. abdominalis, Camponotus sp. ou
Lorsque . senexr =st associée i O
anent simultanément les caractare
3enexr s'approvisionnant un
1 colonie =témoin, =lles
de . abdominalis (pour ce comport
nex, Camponotus sp.,les relations
senex 2tant olus passives. EZll
partie des ti3ches de la coloni
L'approvisionnement =St assuré par
2 2spéces ce comportement SOl
les colonies témoins. Znfin dans L
C. 3enmex aurait la fonction d'hdte
pends. DJans ce cas les . senex s3'
dans la colonie témoin tandis gue

Senex seralt néanmoins ls principal bsénéficiaire.

Seraient

2s contribuent

e les relations =ntre (. 3enex 2t
2. zrruginea sont assez complexes.
. abdominalis, les relations pre-
s de parasitisme et de symphilie,
Cependant,
e rIois 2t demi plus gque dans
stimulées par la orésencs
ement). DJans l'association £, se-
semblent 3tre du méme type, les 7.
aéanmoins A une
cas, Ll'essentiel de
Camponorus 3p. 9Sien que pour les
semolaople 3 celui observé dans
association avec 2. farruginea,

y 2. Fervuginea vivant i ses dé-
approvisionnent deux fois glus gue

L'approvisionnement des 2,

e. Dans ce

Czrru-

ginea =2st olus Jaible que chez les <=3moins. Cette association
a donc un =rfet stimulant important pour [. senex.
CONCLUSIONS

Ces résultats font apparaitre des 1ff3rences au
niveau de L'svolution des relations hétdrospécifiques 2n Ionction
des =spéces 2n présence. De méme l2s comportaments acmospécifiques
de 7. senex 3voluent =n fonction de la nature du partenaire.
Le fait gque la cohabitation s'3tablisse d'autant polus lentement
que l2s rourmis sont rassemblées plus ctard 2aprds L'smergence,
cecl rappelle un pnénoméne de type habituation ou du type "imprégna-

sion" semolapls 3 celu:i 3tudis

dans la

reconnaissance des cocons
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par les adultes (JAISSON, 1973,1975; JAISSON et FRESNEAU, 1878).
En effet, lorsque l'association réunit les espéces dés l'émergence
les individus ont tendance 3 se regrouper, l'agressivité interspe-
cifique décroissant en fonction des jours suivant cette mise
en contact, au bénéfice des comportements non-agonistigues.
Mais lorsque les fourmis sont rassemblées aprés un certain délai,
une des espéces est souvent rejetée de la source de nourriture
pendant une période plus ou moins longue, ce comportement rappelant
des phénoménes de compétition trophigue semblables & ceux étudiés
dans la nature (KAUDEWITZ, 1955; DE VROEY, 198C; SWAIN, 1980).

Dans le cas présent, cette hostilité s'atténuant
plus ou moins rapidement, nous avons pensé qu'il se forme au
sein de la colonie mixte, une odeur coloniale commune aux deux
espéces; 2 moins que l'hostilité des 2 partenaires soit réduite
par suite d'une familiarisation réciproque 2t progressive ayant
débuté suffisamment t8t. Finalement, ceci suppose 1l'existence
d'une période critique pour la création de relation préferentielles
entre les différentes espéces, période pendant laguelle la jeune
fourmi est susceptible de modifier son répertoire comportemental
en fonction de son environnement social.

Figure 1: Résultats des relacvions soctiales homo et hétérospéeifiques
dans les différentes associations.

-

La longueur des fléches représente Le pourcentage
des comportement de trophallaxie.

La longueur des fléches représente le pourcentage
des comportements de transport du couvain.
teeereceseaesses. La longueur des fléches représente le pourcentage
des comportements de totlettie.

L'évaisseur des fléches représente le Dpourcentage
de la prise directe sur la source de nourriture.
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AU CONFLUENT DE DEUX ETUDES MENEES INDEPENDEMMENT SUR LES
REINES DE MYRMICA RUBRA L.(FORMICIDAE)

par
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Facudid des. Sciences , Université Libre de 3ruxelles,
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Résumé:. Chez Myrmica ruora -L:;7"les ouvriéres acceptent
immédiatement des reines venant de nids volsins, mals agressent,
puis progressivement acceptent des reines venant de nids distants
de 3 ou 30 km. La régression de Ll'agressivité est inhérente
aux ouvriéres. Ces derniéres n'2n oublisnt pas pour autant l'odeur
de leurs propres reines. 2rivées de toutes reines, =1llss subissent
2n plusieurs mois, des changements physiologiques 2t 3thologigues
lidés, provoquant une régulation au sein de lsur société =t =2n
assurant finalement la survie.

e — Mots—clés: 7,
régulation socraie,Myrmica

Summary : Confluence of two independant studies
on queens of Myrmica rubra L.

rmiciiae, reines, agrégation ,agressivitéd

Workers of Myrmica rudora immediatly surround and
accept queens from neighbouring nests. To see whether workers
realy adopt the gqueens, Ised them and take care of gJueen-laid
2ggs has yet to ©0se investigated. Workers first atfack agueens
from nests a faw kms aparw, then oprogressively reduce ctheir
aggressiveness and surround the alien Qqueens. However , <the
aggregations then ocbtained differ statistically from those observed
around the workers' own agueens. The decrease in the ants aggressive
reactions are sssentially due to worker adaptation to noval stimuli
(learning?), rather than %to (ethological, onysiological) changes
arfectad D%y the queens. Workers also attack cthen accept the
queens. from nests about 350 kms apart, but they do not forget
the chemical (and perhaps other factors) Linformation about their
own gqueens. These results ~favour the =2xistance of 2 general
" M. rubra queen odour" with Llocal and regional characteristics.
Norxers maintained without gqueens 3always rememoer =the particular
information ~relative to their Jueens when later 2resentad o
them. Zthological and shysiological modifications occur in 3ueen-
less workers wnich aid the survival of the socisty.

Key-words: Tormicidae, sueens, aggregation,aggressive-
ness, social regulation, Myrmica
INTRODUCTION

Nos travaux orécédants relatifs 2u pouvoir agrégacif
des reines de Y. »wora{(COGLITORE =t al., 1981; ZVESHAM, 1982)
nous ont amenés i nous demander s'il =existait une odeur gzénérals
e reine de Y. ruorza , 2t/ou  des odeurs de reines diZférent
elon les 1individus, L2s socistéds, Llss localizds 2t la2s zones
éographiques »lus vastes. 2our rspondre i cetie gquestion, nous
vons apordé l'3tude des réponses d'ouvrisres vis-3a-vis de
eines venant de socidtés 3trangsres, 2n utilisant pour L2 orésent

W u o
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travail et successivement, des nids distants de guelgues meétres,
des nids £loignés de quelques kms et des sociétés distantes
d'une cinquantaine de kms.

MATERIEL ET METHODES

La réponse agrégative d'ouvridres vis-3-vis d'une reine fut quanti-
fige comme précédemment (COGLIORE st al., 1981; CAMMAERTS et al., 1984):
-en présentant la reine successivement 3 3 lots de 30 ouvridres, chaque fois
pendant une heure,
_en comptant chaque Ffois, toutes les 3 nminutes, le nombre d'ouvridres agrégées
autour de la reine,
-et 2n calculant l2 moyenne des relevés effectués.

RESULTATS

1. Les ouvridres acceptent et entourent immédiatement
les reines venant de nids éloignés de guelgues métres. Statistigue-
ment, il n'y a aucune différence entre les agrégations alors
observées et celles déclenchées npar des reines indigénes. Des
expériences sont en cours afin de tTesTer si ces reines voisines
sont simplement acceptées ou entilrement adoptées par les ouvriéres,
celles-ci les nourrissant alors 2t prenant soin de leur progéniture.

2. Dans un premier <tTemps, les ouvrigres attaquent
des reines issues de nids distants de guelgues kms en les agrippant,
essentiellement au niveau des patTes. Aprés guelgues minutes
les fourmis s'avancent vers les reines, mandibules écartées,
et s'arrdtent, immooiles comme Zfreinées dans leur comportement
de morsure. Puis, progressivement, elles s'agrégent autour des
reines étrangéres, mais leur agrégations restent toujours moindres
gue celles observées autour des reines indigénes. La décroissance
de 1l'agressivité manifestée a 1l'égard des reines étrangéres
est trés rapide en dépbut d'expérience (Fig. 1). Elle résulte
essentiellement d'une adaptation des ouvriéres 2 des stimulations
(olfactives...) nouvelles, plutdt gue de changements (physiologigues
et/ou ethologiques) effectués par les reines afin de se rendre
"acceptables" par les ouvridres. En effet, 2n orésentant, pendant
une hneure, des reines étrangéres 2 des oOuvriéres, puis, aux
mémes ouvridres, pendant une seconde heure expérimentale, d'autres
reines venant des mémes nids é&trangers, oOn observe netIement
moins de comportements agressifs au cours de la seconde heure
expérimentale. Par contre, en présentant d'abord des reines

des ouvridres gqui leur sont étrangéres, puls les mémes reines

4'autres ouvrisres venant des mémes nids étrangers, on n'opserve
uasi aucune différence entre les nompres d'attagues sudies
par ces reines au cours de leur premisre et de leur seconde
présentation.

3. Les ouvridres attaguent aussl, puls entourent
peu i peu des reines 1issues de nids distants de 50 kms environ
Fig. 1). Néanmoins, apres aveoir ainsi guasi accépté des reines
trangéres, elles reconnaissent <rés rapidement leurs propres
eines, et s'agrégent parfaitement autour d'elies. Il n'existe
en effet aucune différence significative entre les agrégations
alors observées =2t celles obtenues avant les présentations de
reines étrangéres.

4., EVESHAM (en préparation) a montré gue les jeunes
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ouvriéres de Mpyupra doivent apprendre l'odeur de leurs reinespendant
une période critique d'snviron 35 semaines, sans quoi elles sont
incapables d'y répondre =snsuite. Le présent travail montre que
les fourmis 3gées d'l ou de 2 ans sont capables d'accepter des
reines étrangéres, donc d'apprendre des &léments d'information
propres 2 ces reines. Une question se pose alors: des ouvridres
ayant avoisiné leurs reines pendant plus de 5 semaines 2n  ont-
2lles dérinitivement acquis la connaissance, ou des contacts
réguliers avec «ces reines sont-ils nécessaires au maintien
de cette connaissance?

Deux sociétés de M. rupraz furent réparties =n deux
lots é&gaux d'ouvriéres, Ll'un privé Ll'autre pourvu de reines,
2t la réponse agrégative d'ouvridres de chaque lot vis-a-vis
des reines fut quantifide régulidrement, au cours du temps, pendant
orés de 3 mois. D'autre par%, pour l'un des deux nids axpérimentaux
5 ouvriéres de chaque lot, parfois prélevées soit i l'axtérieur,
soit & l'intérieur du nid, furent disséquées, =t lsur déveloopement
ovarien é&valués par la surface de la projection orthogonale
dessinée en chambre claire, de Ll'ensemble de Llsurs ovariolas,
isolées sous binoculaire (Gross.:32X) et disposées dans un olan
frontal, par rapport 2 l'animal. Znfin, au. terme de =outes las
2xpériences, les fourmis de chaque lot utilisé <urent disséquées,
2t les histogrammes des valeurs caractérisant leur déveloopement
ovarien furent établis. Les résultats obtenus se Llisent sur
la figure 2.

Les ouvridres oprivées de reines montrent, apras
Jquelques semaines, une nette diminuction de leur réponse agrégative
vis-3-vis de ces reines, ainsi qu'un développement ovarien mani-
feste. Ensuite, seules quelques fourmis situdes au sein du nid
continuent a subir ce développement ovarisn, tandis jue laurs
congénéres nettement olus =enclines 3 sortir du nid, orésentent
un  arrét de développement, voire méme une degénérescence au
aiveau de leurs ovaires, leur réponse agrégative vis-3-vis des
reines 3tant alors qualizativement =t guantitativement semolablas
2 celles d'ouvrisres toujours maintenues =n orésence de reines.

Ces observations montrent d'une part gue les fourmis
gardent la connaissance des informations acquises au déout de
leur wvie, au sujet des reines rencontrées, 2t 4'autre parw<,
jue des ouvridres orivées de reines 3upissent des changements
chysiologiques =2t 3thologigques, oprobapblement 1i3s lss uns aux
aucres, assurant sans dout2, 2n fin de comote, la survie de
la-socisté.
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Figure 1.
Zvolution au cours du ctemps de L'agressivité manifestée

—m par des ouvriéres & l'égard de reines étrangeres.

FIgure 2.- Changements éthologiques 2t phusiologiques d'ouvriéres
maintenues avec (sigles noirs, ou sans (sigles clairs)
reines. Histogrammes, étabiis au terme des expériences,
des valeurs aporéciant le développement ovariern des

fourmis des nids utilisés.
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ATTRACTIVITE DU COUVAIN ET COMPORTEMENT DES OUVRIERES
DE LA FOURMI ATTINE ACROMYRMEX OCTOSPINOSUS
(REICH) (EYM. FORMICIDAE)

par
Gérard FEBVAY, Frangois MALLET et Alain KERMARREC

Station de Zoologie =t Luttes 3iologique I.N.R.A. - C.R.A.A.G.
Domaine Ouclos F-97170 Petit-3ourg
Guadeloupe (F.¥.I.)

Résumé: Le comportement de transport d'objets découverts hors
du nid, est utilisé pour sassayer de caractériser les signaux
intervenant dans la reconnaissance des larves par les ouvriéres
d' Acromyrmexz octospinosus . Plusieurs stimuli agissent successi-
vement: reconnaissance visuelle (attraction A courte distance),
inspection tactils (prise de l'oojet) et reconnaissance chimigque
pour la rentrée au nid (perception de L'espéce, de la colonie).

Mots—clés: liczines, Ffowrmis champignonnistas, Llarves,
attractivité, formicidae.

Summary: 38rood attractivity and worker Dbehaviour of the attine
ant Acromyrmex octospinosus(Reich) (Hymenoptera, Formicidae).

The diffsrent benhavioural steps leading from discovery
Zo transport to the colony of objects encountered outside the
nest are used to caracterize the major signals involved in %rood
recognition By Adcromyrmex 0CTOSDLNOSUS WOrkers.

Tests with artificial baits, neterospecific larvae
and homospecific larvae (Irom their own 2and other nests; Ireezed
or f{reeze-dried) show that all <he larvae are attractive at
close range (visual recognition). Tactile 2=xamination is 2ssential
nowever Dbefore an ooject can Dbe carrisd to the nest. Workers
can discriminate =2xactly ©oetween <the diffesrent test objects
Artificial baits and hneterospecifi larvae are carried directly
o the dump. Homospecific LlLarvae are bdrought to the nest, bdut
in different ways according ©o their origin. 3Seventy-eight percent
of larvae <from other nests are ~f{irst carried =0 the dump <o
oe liked and cleaned and <then orought to =the nest. Workers use
this path with only 31% of the Llarvae from <sheir own <olony.
The final -recognition 1is chemical: homospecific Ireezed larvae
are carried inside the nest, out homospecific ireezed-dried larvae
are carriad to the dump.

«

Formies

e, Atzint, larvae, aATTracrivity,fun

3

Xey-words:
FUS—growing ants.

INTRODUCTION

Les Tourmis champignonnistes des genres dita 2t dcromy-~
rmex, décrites comme invertdbrés dominants du Nouveau-Monde par
WHEELZR (1907) sont considérées ~omme premier fl3au de l'agriculture
néotropicale (CRAMER, 1367), La liste des olantes découpées
sar les Attines pour la cul®ure Ze laur symoiote 2st :rés 3tendue
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(FENNAH, 1950). La défoliation touche essentiellement les cultures
vivriéres, les plantes maraichéres et ornementales, les vergers,
les prairies et certains arbres cultivés pour la cellulose (AMANTE,
1967,1968; CHERRET, 1968; TROPPMAIR, 1573). La seule méthode
de lutte envisageable passe par l'utilisation d'appdts contenant
un biocide; récoltés par les fourmis fourrageuses ils contamineront
toute la société (MALATO et al,1877). Le renforcement de l'attracti-
vité des granulés, pour éviter le nécessaire et contraignant
dépdt ponctuel des appdts 2 l'entrée des nids et permettre éven-
tuellement un traitement extensif par 2z0ne, reste un probléme
posé.

Une importante littérature existe sur les relations
adultes-larves chez les <fourmis. La reconnaissance spécifique
des larves, le déménagement du couvain lors d'une alarme =t
la réintégration dans le nid de larves découvertes 2 l'extérieur
sont décrits pour de nomoreuses espéces: LE MASNE (1953) (Ponera edu
ardi); GLANCEY et al (1870); WALSH et TSCHINKEL (1974); BIGLEY et
VINSON (1975) (Solemopsis tnvicta); BRIAN (197S) (Myrmica rudra);
JAISSON (1872, 1974, 1875, 1980) (Formica); ROBINSON et CHERRETT (19
74) (Atta cephalotes); MEUDEC (1973, 1877, 1978) (Tapinoma erraticum
LE MOLI et PASSETTI (1977, 1978) (Formica rufa); LENOIR (1981) (Last
us niger). Ces différents comportements sont également observés
pour 1% ttine présente en Guadeloupe:Acromyrmex octospinosus . Nous
étudions le mécanisme de cette reconnaissance dans le but d'évaluer
la possibilité d'utiliser en retour les phéromones du couvain
d'Acromyrmex 0CcTOSDLNOSUS afin d'augmenter la spécificité et
l'attractivité des appdts et d'induire leur intégration au nid.

MATERIEL ET METHODES

Les essais sont conduits sur trois nids oplats du laboratoire
contenant une reine, du couvain (oeufs, larves et nympnes) et dont l'entretien
et la culture du champignon symoiotigue sont assurés par les ouvriéres. Il sont
gardés 3 25-30°C, 70-80% HR et approvisionnés aquotidiennement avec du matériel
végétal varié.

Le test comportemental retenu pour cette é&tude sst le transport
par les ouvridres, de différents objets découverts hors du nid: 1) Larves [Léme
stade) ge leur propre nid. Ces larves sont prélevées dans le nid 2 neures avant
le début du test. 2) Larves (4éme stade) d'autres colonies. 3] Larves d'une autre
sspéce (Acromyrmex hystrix en provenance du Vénézuela). &) Larves ce leur proore nic
congelées. La congélation pendant 3C aminutes tue les larves sans altérer les
composants cnimiques cuticulaires. 3) Larves de leur propre nid lyopnilisées
(12 heurss sous une pression inférieured 400 millitorrs). La lyopnilisation pepmer
d'éliminer une grande partie des composés chimiques volatils tout en comservant
la forme des larves. 5) Leurres en caoutcnouc. Ces leurres de taille similaire
aux larves sont lavés 3 !'hexane pendant 12 heures (soxhlet].

Le test débute par le dépdt d'un objet sur le plateau d'affourage-
ment 3 environ !5 cm de l'entrée du nid. Trente observations par nid pour chacune
des § catégories d'objets sont réalisées. Les différentes phases du comportement
ges ouvriéres ot leur quantification sont les suivantes: 1) Rencontre, définie
comme le passage d'une ouvridre 3 0,5 cm ae l'opjet. Le ctemps éfcoulé entre le
dépdt de l'objet et lz premigre rencontre est nmesuré (3 classes: inférieur 2
1 mn, comoris sntre 1 st 10 mn et supérieur 3 10 mn). 2) Rencontrejptesressée:
arr3t de llouvridre sur l'opjet st reconnaissance antennaire. Avant la2 orise
ou dans les 10mn qui suivent le dépdt le rapport du nombre de rencontres intéres-



sées sur le nombre de rencontres totales est zalculé. Ls pourcentage de rsncontres
interressées suivies de la prise de l'objet 2st igalement un paramétrs retsnu.
J) Prise de l'oojet avec mesure du temps scoulé antre la premidre rencontre st
la prise (trois classes de temos: t{lan, landt<{l0an 2t t>10an). &) Quatre comporte-
ments sont définis aprds la prise de l'objet. A: antrée directe de L'objet au
nid: 8: 2ntrée Finale au nid avec au aoins un passage par la décharge de la socidté;
C: déodt final 3 la décharge avec au moins un passage sar le nid; 0: dépdt dirsct
i la décharge.

RESULTATS

Les reésultats sont reportés globalement pour les
trois nids 2tudiés aux tableaux L i 4. La comparaison des distri-
Sutions des observations entre les 3 nids, pour chaque catégorie
d'objets =2t selon les 3 classes de temps (premidre rencontre

et prise) ou les 4 types de comportement, 3 l'aide du test du
khi 2 n'a pas révélé de diffdrences significatives.

f 1
| |
i H Classes de =emps Rapport du i
| i 2ntre le dépdt 2t la liare rencontre nombre de l
I | | [ ] rencontres |
'Dbjets déposés i inférieur | compris 2ntre | supérzeurlintéresséesw
& y ! |
i {24 lmn ! 1 et 10 mn 2 10 mn | sur le nom-,
| | { | | ore de ren-,
, " | | contres to
i : j | tales ;
| Larves du aid | 70 i 30 l 0 f 1
| | 1
’ - - |
| Larves d'une | 75 f 23 { 2 | 1 |
| autre colonie | | | | |
| { | | l
| Larves d'une | 74 | 25 0 | 0,37
| autre sspéce | ! |
] | | 1
| Larves con- | 3a [ 15 | o { 1 !
| geldes i , f f
! t ! | ‘
| Larves lyophi-| 75 ‘ 25 0 . 2,88 |
lisées
|
Leurres | 28 338 13 0,34
Taplzau 1: Premidre rencontre: Iriquence 4'sbservarion (%) selon

asses de saemps deould aprés le dépét. (Nombre
observations par catigoriz 4'so7ets: 30 sur 3 nids
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] 1 T

| Larves dui Larves d'unei Larves d'une! Leurresi
i aid | autre colonie‘ autre espéce | i
| 1 | | i
{ 92 } 99 } 77 | 19 ‘

Tableau 2: Remcontre interessée: pourcentage de ren-
contres tntéressées  suivies de la prise
de l'obgjet.

y Objets | Classes de temps entre la premi2re rencontre et la !
- 5 | |
; deposés | prise de l'objet # 0
| | |
l " : . ' 6 is e | i 3 |
; ! Inférieur 2 lmn | WOZBr;Z ;:tre | Supérieur a2 1C mn i
i 1 1
E Larves du i g8 | 5 | o
| nid i | ! |
| Larves d' 1 I | {
| une autre i 91 | g | 0
| colonie | r |
| | '
~ ! . '
! Larves d' i v i '
| une autre | ; " i
| espéce E X ] 45 i 5 .
I Larves { | | i
i congelées | 82 | 18 1 0
| Larves lyo- [ | :
. philisées | 85 | 15 i 0
| \ )
: Leurres i 3 | 38 61

Tableau 3: Prise de l'objet: Fréquence d'observarion (%, selon 3
classes de temps écoulé aprés la premiére remconmtr
(Nombre d'observasions par catégorie d'objets 90 swr

3 nids différents).

La distribution de la premi2re rencontre selon
les 3 classes de <tempsest Signignificativement différente (p
0,001) entre les larves du nid et les leurres neutres (khi 2
= 38,7). Les leurres sont rencontrés (principalement au hasard)
pour 60% entre 1 et 10 mn aprés le dépdt. Par contre les larves
sont découvertes pour 70% dans la premiére minute gqui suit le

dépdt (Tableau 1). Cette différence révéle l'attraction aes
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| 0 1
| Objets déposés | Types-du comportement |
| |(voir Matériel et Méthodes) |
! ! | 1 1 i
| | a 8 c o
| ; | | l
|Larves du nid | 89 { 3 } 0 ; o |
i :

i 8 B

|Larves d'une autre colonie | 22 ; 78 [ 0 } 0 }
] | |

|Larves d'une autre =spéce | 0 i 0 : 5 ; 3a 1
iLarves congelées | 12 } 78 g 8 { 4

L ! ! !
I 1

|Larves lyophilisées | o | o i 16 é sa |
| | |

) 1} '
| Leurres | 0 ; 1 } 3

L ! |

Tableau ¢: Transpvort de 1'objet: Fréquence d’'sbservation
(%) selon les ¢ types de comportement définis
dans Matériel et Méthodes (Nombre d'observa-
tions par catégorie d'objets 30 sur 3 nids
différents.

larves, <orroborée par le comportement des ouvridres. Lors du
passage de l'une d'slles dans un rayon infirieur 3 3 cm autour
d'une larve, elle modifie sa direction pour venir palper cette
derniére. Ce comportement n's2st gue rarement obtenu avec Les
leurres. Cette attractic reste observable pour des larves homo-
spécifigques d'autres colonies ou des larves d'une autre aspéce
(khi 2 = 3,47 NS) ainsi que pour des larves congelédes ou lyopni-
lisées (khi 2 = 35,75. NS). Ces résultats suggérent que l'origine
de l'attraction n'sst pas spécifique. Zlle n'est pas i rechercher
dans le faible mouvement des larves, l'3mission de signaux sonores
ou la présence de produits volatils car les larves rtuées par
le froid ou Llyoohilisées restent attractives. La reconnaissance
des larves par la vue serait alors la cause de cette actraction.
Le rapport du nombre de rencontres intéressées

sur le nomore de ~rencontres totales, avant la prise ou dans
les 10 mn aprés le dépdt, de 0,34 pour les Llsurres, atteint
1L pour les différentes larves 3 l'=xception de cellaes lyophilisées
(

[®]
W
@

Cependant si opour les larves hnomospécifiques, plus de
3C% des rencontres intéressées. sont suivies de la prise (Tableau
2) on =2n n'observe que 77% pour lss larves d'une autre 2spéce.
Le déclenciiement de la deuxidme onase comporzementals (l1a orise)
parait, oour partie, 3tre spécifique. Les observations selon
les 3 classes de <zemps =2ntre la premidre rencontre 2t la prise
de Ll'ocbjet (Tableau 3) confirment cett nypothése. Alcrs gue
gpour les larves nomospécifigues (vivantes, congeldes ou lyophi-
Lisées) la orise s'sffsctue oour 2lus de B30% des cas dans la

minute qui suit la opremiére rencontre, seules 30% des larves



d'une autre espeéce sont prises dans la premiére minute, et 5%
ne le sont gqu'aprés 10 minutes. Si la lyophilisation a permis
d'éliminer toutes substances volatiles cuticulaires, le stimulus
déclenchant la prise doit 2tre tactile. Les larvesd'dcromyrmez hys-=
triz étant de taille et de forme similaires aux larves d'Acromyrmez
octospinosus , cette reconnaissance pourrait 8tre liéde 2 la pilosité

Le comportement des ouvridres apr2s la prise de
l'objet (Tableau 4) montre une identification <rés précise des
objets transportés. Les leurres sont déposés dans la décharge
de la société (2 l'exception d'un cas ou il fut entré au nid
et utilisé comme matériel de construction). Les larves de la
colonie sont dans tous les cas réintégrées dans le nid et déposées
avec le couvain présent (pour 30% seulement, cette 1lntégration
n'est pas directe). Les larves homospecifiques d'autres colonies
sont pergues différemment. Si toutes sont <finalement adoptées
au nid, prés de 80% passent par la décharge ou elles sont intensi-
vement léchées. Cette différence comportementale pour les larves
de méme espéce suppose une signature chimique du nid. Le transport
des larves d'une autre espéce directement i la décharge (comporte-
ment similaire 2 «celui avec des leurres) montre 1l'existence
d'une reconnaissance spécifique des larves. Celle-ci est d'origine
chimique car les larves homospécifigues congelées sont sntrées
dans le nié et adoptées a 90% tandis que les larves homospécifigues
lyophilisées sont toutes déposées 2 la décharge.

DISCUSSION

L'étude comportementale du <cTransport de iffarents
objets par les ouvriéres d' Acromyrmex OCTOSDINOSUS NOUS a permis d’
approcher la caractérisation des principaux signaux intervenant
lors de la reconnaissance des larves. Plusieurs stimull (visuel,
tactile et chimique) paraissent intervenir successivement dans
la perception du couvain et déclenchent les différentes phases
comportementales. Une(*¥isuelle des larves (forme, couleur) est
responsable de l'attraction & courte distance (inférieure 2
5cm). La prise de l'opjet est alors plus ou moins rapidement
déclenchée suite 2 une 1inspection tactile. La reconnaissance
finale qui induit la rentrée au nid 2 une origine chimigue 2T
se situe 2a deux niveaux: -perception de 1'espéce,- perception
de la colonie. Cette reconnaissance chimigue 2 2 nilveaux esT
décrite par MEUDEC (1978) chez Tapinoma erraticwn et ROBINSON et CHE
RRETT  (1974) signalent chez Atta cephalotes la différence de com-
portement des ouvrigres ~face 2 du couvain homospécifigue de
leur propre colonie et d'une colonie étrangére. Les signaux
physigues intervenant dans la perception des larves ont é&té
moins é&tudiés. Cependant plusieurs auteurs suggérent leur impor-
tance: BRIAN (1875) (Myrmicc,/ ROBINSON et CHERRET (1874) (Atta ce-
phalotes) et MEUDEC (1978) sur Tapinoma erracticwn montrent que 1l'o=-
deur est un facteur principal de reconnaissance sans toutefois
éliminer le rdle des signaux physigues.

L'importance du signal chimigue dans le <transport
final des larves par les ouvridres &' deromurmezr octospinosus @ +'in-—
rérieur du nid nous suggére que les ohéromones du couvain pourraient
8tre utilisées comme '"clés d'entrée" des appats toxigues. Les
recherches sont poursuivies dans cetTte voie en menant en parallés
le extraction, fractionnement et #tude éthologique.

* reconnaissance
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EZTUDE DU POLYETHISME ET DU DEVELOPPEMENT DES OVAIRES
DANS UNE COLONIE DE PACHYCONDYLA OBSCURICORNIS
(HYM. ,FORMICIDAE)

par
Dominique FRESNEAU
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Laboratoire d'Ethologis 2t Sociobiologie,
Universitd Paris XIII, F-93430 Villataneuse
t
., Tapachula, Chiapas, Mexigue.
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Résumé: L'stude fine du polyéthisme par l'observation
des activités individuelles dans une colonie de Pachycondula (= VNeo=-
ponera) opscuricornis a été suivie d'une dissection de tous les
membres de la colcnie. L'stat ovarien de chaque fourmi aest en
relation avec son  r8le social: développé chez Lles soigneuses,
L'ovaire oparait totalement régressé chez la2s fourrageuses. Le
méme ohénoméne s'ooserve aussi bien chez Lles reines que chez
les ouvridres, seul un ~faible polymorpnisme ovarien séparant
les deux «castes. La confusion s2ntre les rdles reproducteurs
2T parentaux dans cette 2speéce primitive sont discutés.

Mots-clé: Ponerinae, Pachycondula, polyéthisme
developpement des ovaires, 2astes.

Summarvy : Polyethism and ovarian development in
a Pachycondyla obsuricormis colony.

A detailed study of polyethism by =the observation
of individuals in a Zachycondyla (=Neovonera) obscuricormis  colo=-
ny, was followed by a dissection of =ach memober of the colony.
The ovary development of each ant 1is closely related to its
social status. The ovaries are well developped ameongst the nurses,
but totally degenerated amongst the foragers. All the intermediate
conditions Ooetween *these =2xtremes were oobserved. This is =2qually
true for the gynes and workers castas, Dodeing very weakly marked
the ovary oolymorphism Dbetween this <wo castes. This apparent
relation with the relative intagration of <=he queens into zhose
cenaviours normally perrformed bdy the workers suggests a confusion
of the —reproductive and parental <=asks. This characteristic
could constitute a primitive socialization 9I these ants.

Key-words: 2Pomeringe, Zachycomdyia, solyethism,o vari-
an development, Castzs. i

INTRCDUCTION

L'organisation sociale des fourmis repose sur une divi-
ion stricte des rdl2s parmi la caste famells: les reines ont
2 monopole de la foncticn reoroductrice, andis jue les ouvrilres

L

ur

tériles assurent slavage du couvain, 2ntretisn 2t l'approvisio-
nement de la colonie. Il arrive pourtant jue des ouvrisres pulssent
ec
1

[

pondre 2n présence de la reine: c'est l2 cas par 3xemple chez Yyrmi-
3 ol2pis pygmaea (PASSERA, 1269). les

2a ruora (BRIAN, 1973) =2t 2lggz
dseufs pondus par Ll2s suvriéres ont alors une Sonctio srochique,

-
<
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mais dans quelques espéces comme Temmcthorax recedens (DEJEAN et PA-
SSERA, 1974),Myrmica rubra (SMEETON, 1981) il a été démontré gque
les ouvriéres non fécondées pondent des oeufs reproducteurs
qui donneront une partie des mdles de la socidté. Toutes les
ouvridres ne partagent pas cette aptitude; WEIR (1858) dans
le genre Myrmica et OTTO (1958) dans le genre Formica ont observé
gue les jeunes ouvriéres nourrices présentaient des ovaires
plus développés que les fourrageuses plus 3agées. CEUSTERS et
coll. (1981) et BILLEN (1982) ont montré gqu':il existait une
relation étroite entre le développement ovarien et la stratiiication
des ouvriéres de F. polyctena et 7. sanguinea dans le nid.Chez les
Ponerinae, nous avons pu observer l'existence d'un polyéthisme
continu dans les sociétés de Pachycondyla apicalis(FRESNEAU et  DU-
PUY, sous presse). L'intégration des reines aux tdches assurées par

les ouvriéres semble courant. Ceci nous a conduit 2 nous interroger

sur l'existence d'un polymorphisme ovarien en relation avec
le statut social.

MATERIEL ET METHODES

Une colonie de Pachvcondyla obscuricornis, récoltée dans la firet

Lacandonne (Chiapas, Mexigue), fut 1installée gans un nid artificiel en plidtre.
£lle comprenait 54 Fourmis (effectif courant dans cette espece): 7 femelles désailées
57 ouvridres, 20 oeufs, 15 larves, 8 cocons. Le marquage individuel (FRESNEAU

et CHARPIN, 1977) 2 perais l'observation en lumiére rouge de chaque fourai. Chaque
observation, faite par balayage systematique, comprenait |'igentification ade
chague indiviou dont 1'activité 2t la localisation #taient notées. La revue complidte
de toutes les fourmis, était opérée en 5 3 7 minutes, nous avons obtenu 2insi
une sorte "d'instantané" des comportements réalisés dans la société 3 un moment
donné. L'étude comportementale fut menée 3 bien durant & jours & raison de 10
revues journalidres. Leur addition 3 formé un échantillon assez amole ge comportement
(50 observations xdé individus = 3840 pointages individuels). A l'issue de cette
période d'opservation, la colonie fut sacrifiée et chaque fourmi disséquée et
fixée. L'analyse des ovaires 2 porté sur la mesure des ovarioles et des ovocytes
ies plus développés.

RESULTATS

1°)Construction de l'éthogramme social:

Selon 1la méthode utilisée, il est difficile de
réaliser un classement des fourmis sans privilégier a priori
certains critéres comportementaux. Les méthodes de la <taxonomie
numérique nous ont aidé & résoudre ce probléme. Un exposé <rés
détaillé de ces nrésultats est 1intégré dans un autre article
(cf FRESNEAU, en préparation). Nous en résumerons les principales
étapes: l'utilisation d'un algorythme de classification automatique
a permis de sélectionner sur un dendogramme 5 groupe de fourmis
regroupées en fonction de la similitude de leurs profils comporte-
mentaux. L'analyse des profils moyens manifestés par chaque
groupe permet alors d'associer 2 ces groupes des rdles sociaux.

1- Les soigneuses d'oeufs (8 fourmis).

2- Les soigneuses de larves et de cocons (17 fourmis).

3- Les inactives (20 fourmis) qui représentent

lei.groupe dominant dans: le:nid, - - manifestent des



activités ''nmon alctruistes' telles que les toilsttes
individuelles, comportements alimentaires, l'inacti-
vité etc...

4- Les domestigues =2t préfourrageuses (5 fourmis)
ont un statut intermédiaire entre les inactives
et les 'fourrageuses', =2lles assurent =2n outre
les transports de matériaux divers et les déchets.

3- Les fourrageuses (13 fourmis) se singularisent
par leur séjour orolongé hors du nid. Elles
chassent et assurent l'approvisionnement de
société. Les rfemelles désaildes se répartissent
dans ces différents groupes: 3 d'entre =lles
ont &té classées parmi les soigneuses de larves
2t de cocons (gr 2), et une autre parmi les
préfourrageuses (gr 4), la dernidre oparmi les
fourrageuses (gr 5).

2°) Résultats de la dissection:

a- Le polymorphisme ovarien 2ntre femelles 2t ouvriédres

La dissection des ovaires a montré un faible polymor-
ohisme entre les castes. Chaque ovaire comprend au maximum 3
ovarioles dont l'un =2st en général plus long 2t contient un
ovocyte basal allongé. Les oeufs pondus ont l'aspect de b3tonnet
de 1,2 3 1,5 mm de long sur 0,4 mm de large. Nous n'avons pas
rencontré d'ergatogynes, seulss les femellas possédent des ocelles.
Leurs ovaires se différencient de csux des ouvridres par %rois
caractéres:

- la présence d'une spermathéque,

- des ovaricles légérement plus allongés =t

- un nombre plus important d4d'ovocyTtes 2n dévelovopement.
Trois femelles avaient une spermathéque oleine, ceci confirme
la possibilité de la polygynie dans cette =spéces.

b-Ztude de la relation =2ntre Ll'stat ovarien ot
Le statut social.

Le diagramme de corrélaticon de la figure 1 ST
construit d'aprés la méthode d'analyse zrapnique de 3ERTIN (12977).
Il 2st constitué d'un damier oU figurent =n colonnes lss groupes
de fourmis sélactionnés gar le dendogramme 2t =2n ligne 3 3tats
Jvariens permettant de classer Tous las individus. Aprés permutation
des lignes =2t des colcnnes dans un ordre cohérent, naous avons
disposé chaque fourmi dans la case lui correspondant. La diagonali=-
sation des ooints 2st alors l'indice d'une relation antre les
deux variaples. Il st aussi possibls d'ajouter une =roisidme
iimension au graphique 2n donnant 3 chaque poiat un diamétre
groportionnel 3 la fréquence des soins du couvain. La grande
majorité des soigneuses occupent 12 guadrant supérisur Zauche
2T les Iourrageuses le guadrant oppcsé. Zntre ces deux 2xTrémes
les rCourmis inactives =t domestigues occupent l2s zones centrales.
Cette disposition des points illustre clairement que L'appartenance
au service "exterieur" de la société 2st lidé 3 une dégénerescence

S

N

des ovaires 3ussi dien chez les famellss jue chez l2s suvriidres.
Une 2nalyse olus détaillée suscite deux remargues.
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1- Les groupes 2 et 3 présentent une hétérogénéité
assez importante. Sept individus du groupe 2 ont des ovarioles
vides, trois d'entre eux possédent des corps jaunes, <tTémoins
d'une activité ovarienne sans doute antérieure aux observations
et i la dissection. Cet é&tat ovarien intermédiaire n'existe
pas dans le groupe 3 ou les fourmis sont nettement séparées
en deux sous-groupes. Onze possédent des ovaires développés
avec de petits ovocytes. Les 2 autres ont des ovarioles vides
ou des ovaire totalement atrophids. Cette hétérogénéité doit
8tre soulignée car <ces ouvriéres sont totalement confondues
par l'analyse comportementale. Ceci suggére que les groupes
2 et 3 seraient constitués de fourmis de maturation différentes.
D'autres observations effectuées dans d'autres sociétés ont
révélé que les fourmis néonates restent inactives durant les
six premiers jours de leur vie adulte. Ils s'orientent ensuite
en majorité vers les activités de soins du couvain ou vers les
activités domestigues. Durant cette phase d'inactivité, les
jeunes ouvriéres sont fréguemment léchées par les fourmis qui
ies entourent. En effectuant des calculs séparés au sein du
groupe 3 on peut remarguer Qque le rapport des léchages regus
sur le total des léchages interindivicduels est égal 2 0,8 chez
les inactives possédant de petits ovocytes, <tandis qu'il est
égal 3 0,6 (plus équilibré) chez les inactives dont les ovarioles
sont vides ou atroohiés. Il paralt donc probable que les premiéres
soient juvéniles et possédent des ovaires encore immatures,
et que les secondes moins léchées soient plus 3gées et possédent
des ovaires en voie de régression. Dans les deux cas il s'agirait
de fourmis 3 statut intermédiaire, mais évoluant en sens inverse.

2- Le diagramme montre aussi l'importance de 1DV ocyte
basal dans l'aptitude & soigner le couvain. On peut étudier
plus précisément cette Lliaison 2 partir des fréquences d'activité
de soins du couvain et de la longueur de l'ovocyte principal.
Ceci n'est possible que sur l'échantillon des 30 fourmis possédant
des ovocytes > 0,05 mm. Le calcul d'un coefficient de corrélation
par rang (¢ de Spearman) aboutit 3 une valeur ¢ = 0,587 significa-
tive 2 P2 <0,01l. Ce résultat indique gue la probabilité de soigner
le couvain est plus importante chez les fourmis dont les ovarioles
peuvent développer de grands ovocytes. Il y aurait donc une
liaison entre le comportement parental et l'aptitude reproductrice.
Pour verifier cette nypothése, nous entamons une &tude détaillée
afin de opréciser une éventuelle synchronisation de la ponte
et des maxima de comportement de soin au couvain. Une étude
nistologique en cours sur une espéce voisine P.aptealt ( MERCIE

t FRESNEAU en opréparation) aboutit 2 des résultats analogue.

lle précise notamment que dans une colonie avec reine, seules

es cuvridres soigneuses ont des ovocytes chorionnés. Une régulation
hormonale du comportement social 2 l'échelle de 1l'individu ou
méme du groupe fonctionnel est donc envisageable.

L S
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DISCUSSION

Chez P. obscuricormis, l'état des ovaires ast globalement
1ié au statut polyéthique de fourmis. e résultat est conforme
4 ce qu'on observe dans le genre Myrmica ou l'3ge des ouvridres in-
flue A la fois sur leur fertilitd et sur lsur développement social
(WEIR, 1958 ot 1959). Chez Myrmica rubra, SMEETON (1982) propose mé-
me le modéle suivant:
les jeunes ouvridres, aprds une ophase d'inactivitd de quelques
semaines ou 2lles accumulent des réserves, pondent guelgques oeufs
reporoducteurs. Ces mémes ouvridres deviennent alors nourrices
2t produisent des oeufs trophiques. Plus tard, elles acquidrent
le statut de fourrageuse tandis que leurs ovaires régressent.
Ces quelques eoxemples montrent que dans las espéces monomorphigues
ou le polyéthisme est lié 3 l'age des ouvridres, le développement
ovarien suit g lobalement la méme Svolution. La physiologie ovarienne
pourrait méme constituer un indice plus précis jue L'3ge de l'orien-
tation préferentielle des ouvridres dans les activités de la colonie
SMEETON suppose 2n =rffet’ que les ouvridres juvéniles, possédant
des ovaires peu développés, 3volueront plus rapidement vers le
statut de- fourrageuse. Nos résultats sont compatibles avec cette
aypothése =t suggérent Ll'intervention possible d'une régulation
hormonale du comportement social. Chez 2. obscuricormis L'sventuelle
synchronisation del'oviposition et du comportement sarental suggére
une analogie avec ls comportement solitaire. La faible diffdren-
ciation ohysiologique =t comportementale des castes sntre reines
2t ouvriéres traduit le caractére primitif de l'organisation sociale
nabltuellement accordé aux 2spéces de “onerinae.
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LA SELECTION DE PARENTELE ZT L'ORIGINE PHYLOGENETIQUE
DE L'ASSOCIATION POLYGYNE CHEZ LES POLISTES
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C.N.R.S. - [.N.P. 8
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Resumé: La sélection de parentéle moyennant guelques
hypothéses complémentaires, a 3té invoquée par M.-J.WEST oour
expliquer l'associaticn polygyne chez les Polistes. Ce modéle sst
couramment utilisé pour guider L'analyse des conduites sociales
chez les Polist2s. Au prix d'autres naypothéses, nous présentons
un modéle, dit de sélection d'affinitéd, qui nous paralt mieux
adapté, =2t tentons d'en dégager des suggestions pour 1'3tude
de l'Svolution du Comportement.

Mots clés: Vespidae, Polygynie, Polistes, selection de
ocarentéle.

Summary: fin-selection and phylogenetic origin of
polygynous association in the Polistes. :

Among certain species of Pslisces wasos, as with other
7espides, polygynous nest foundation is known %o often take place:
several Iemales form an association in corder to found a colony.
a certain division of labour occurs in that the dominant foundress
sroduces nearly all the of spring whereas the subordinates are
responsible for foraging. HAMILTON found this bdehaviour hard
to reconcile with =2voiutionary <ctheory, since kin-selection
did not convincingly explain how subordinate wasps come %o
forget their own reproduction in order %o care for larvae which
are Lless closely related to them than their own progeny would
nave been. The model oroposed &2y M.-J.WEST overcomes this
difficulty mathematacally b5y showing shat a ''genetic advantage!
can be derived by the sucordinate ZIoundress on swo conditions:
that the main =2gg-layer and She subordinate wasp 2are closely
related genetically; and that the subordinate wasp's own facundity
is weak. In this opaper, a slightly diffsrent model is psroposed
wnich does not necessarily =2xclude =he one described 2above.
According fto our model, which i1s based on arffinity selaction,a

prerequisite for <the successful founding of a colony is <the
oresence of an appropriate senavioural =rait in all its members.
from the =2volutionary point of Vi2w, it thus bYecomes unnecessary

to search Ifor the conditions under which the benaviour typical
of subordinates spreads through =the gopulation. Th point 1is
fow to find the conditions rfavouring cthe constant =2=nhancement,
vithin the population, of 2a character which, depending on how
LT 1s controlled by immediate factors, will result in denaviour
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which is either that of a dominant foundress or that a subordinate
female. This model, which is naturally not incompatible with
possible kin-selection mechanisms, seems to hold two advantages:
1) it is based on a seemingly reasonable hypothesis concerning
social behaviour; 2) and it brings the evolutionary problem
to bear on the population as 2 whole rather than on an individual
animal.The main difference with respect to M.-J.WEST 's formula is
that parameter r, representing the degree of genetic relationship,
disappears and is replaced by the gffinity condition.

Key-words: kin-selection, Vespidae, Polistes, roluygyny.
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1° PRESENTATION DU PROBLEME

Chez certaines aspéces de Pclistes , at d'ailleurs
chez divers autres Vespides, la fondation 2st souvent polygyne:
34 la différence du cas typique, plusieurs reines s'associent
soit pour une fondation en commun (fondation polygyne), soit
par intégration d'une nouvelle reine 32 un guépier pré-existant
On sait depuis Llongtemps (PARDI, 1942; DELEURANCE, 1946) qu'il
axiste entre ces reines une diffirenciation des rdles =2t, il
y a une vingtaine d'années, j'ai montré moli méme la spécialisaction
dans la ponte d'une seule guépe, la condeuse orincipale, tandis
que les autres, jouant un r8le d'auxil iai:sse, produisent peu
de descendants.

Le mécanisme 4volutif par lequel une telle polygynie
2st maintenue n'est pas Svident 2t HAMILTON se disait embarrassé
par ce cas: a la diffdrence des ouvridres qui soignent leurs
sceurs, les auxil iaires ne s'‘occupent au mieux gue de leurs
nisces. On ne comprend donc pas par Qquel processus lLa sélection
naturelle conserve (voire c<rée?) un comportement gquli les exclut
de la reprocduction.

M.-J. WEST a proposé une solution basée sur un
orocessus de sélection de parentéle; si  =lle 2st apparentée
32 la guépe jouant le rdle de pondeuse principale, Ll'auxilliaire
peut avoir intérét 3 la vie polygyne si le surplus de descendance
obtenu grdce A son aide =St notablement plus fort gue la descen-
dance gqu'elle aurait =2ue 2n fondant gour son propre compte;
le surplus doit 3tre d'autant olus important que Lles guépes
sont moins 3troitement apparentées, donc olus 3loignées zénéci-
quement.

M.-J. ¥EST  démontre ainsi qu'une guépe a "interst"
4 devenir auxil iaire plutdt qu'a fonder seules lLorsque 2st
satisfaite la condition (gque je donne ici pour 12 cas de 1ia
digymie) (formule un pgeu différente de celle de WEST )

2(f+i)=-Pf 1
=7 %
0 © désigne la "founder'!, la fondatrice gui 2st rejointe,
1a "joiner", gqui l'a rejointe =t =st devenue auxiliaire .
(£f+j) la oroduction de la société digyme,
la production de la fondatrice seuls,
la production gu'aurait sue la joiner si 2lle avait fondé
séule
2st lgiegré de parentéd (Iraction des zénes =2n  commun 2nTre
la joiner =2t la Tounder)
Le degré de oparenté sentre j 2t la descendance gu'z2lle
stir/2

U 'O U G ey,
. Yy

D

l3ve

Ww

Selon M.-J.WEST , la réalisation de cette condition
ast facilitée par 12 douole rfait gque:
-l2s guépes gJui s'assoclsnt sont souvent des soeurs

(r =3/4 =2n cas d'accouplsment unigque dJe LlLeur mére). 3i, par

contre, © st trés faidble, la condition deviant oresque impossidle.
-2 3 g o AiA . a ;

J 2st genéralement faiole, la zuépe '"joiner"

stant une guépe peu ficonde dont, =2n tout 3tat de cause, la

3
ponte 3urait 3té faisble s1 =2lle avait fondé seuls.
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Sans examiner pour l'instant 1la validité de ces
deux hypothéses annexes, on écrit la condition de WEST en faisant
apparaitre la production de la colonie:

P(£+3)> Prald

La formule de M.-J.WEST a connu un succés important
au point gqu'aux U.S.A. notamment elle généralement utilisée
comme paradigme de ©pase pour l'analyse du comportement des
Vespides; incitant & des observations <trés nombreuses elle
s'est donc montrée féconde.

Le point gque je souhaite examiner,c'est pourtant
les nypothéses implicites qui légitiment le raisonnement, et,
partant, délimitent le domaine de validité des résultats obtenus.
Je voudrai$ ensuite montrer comment d'autres systémes <¢'hypothéses,
que je crois légitimes, conduisent 3 un autre type de processus.
Je voudrais veir les conditions et les enjeux de cet autre
modéle sans vouloir prétendre gu'un modéle soit exclusif de
1l'auctre.

Une condition implicite est donnée par la gquestion
méme que pose WEST apras HAMILTON, en demandant guel est'l'avantage
génétique",pour une guépe de prendre un comportement de "joiner"
plutdt gue de fonder seule. HAMILTON sans anthropomorpnisme,
expligue clairement le sens de cette formule:
est ''avantageux'" un <trait de comportement gui entraine une
transmission accrue, 2 la génération suivante, du génotype qui
a2 accompagné son apparition.

La gquestion impligue donc Qque ce gqui est maintenu
par sélection naturelle, <c'est le comportement de la joiner,
sélectionné pour son propre compte(celui de la '"founder" l'étant
de son c&té), que ce soit par le bénéfice qu'en tire la descendance
directe ou la descendance apparentée.

Mais, en fait, comme toute interaction sociale,
la réalisaticn d'une société polygyne impligque au moins deux
individus, et, par conséquent en supposant gue des différences
génétigues existent entre espéces pratiquant et ne pratiguant
pas la polygynie, c'est l'existance simultanée de ces différences
chez tous les membres du groupe qu'il faut étudier 2z la fois.

Nous sommes, pour ce faire, réduits aux hypothéses
mais, pour affier la conjecture gue nous choisirons, il nous
a paru important d'examiner au préalable en guoil ifférent,
chez les Polistes, les animaux pratiguant et ne pratiguant
pas l'assoclation polygyne.

2° DEROULEMENT DU COMPORTEMENT AU COURS DE L'ASSOCIATION POLYGYNE.

Les événements conduisant 2 la réalisation d'une
société npolygyne (digyne, pour prendre un cas schématigue)
re présentent une chaine non obligatoire comportant des choix
successifs. Lorsque deux guépes se rencontrent, gue ce Soit
ou non 2 proximité d'un nid, il peut en résulter une indifférence



réciprogue,partois aprds une courte palpation antennaire. Sventu-
2llement l'une d'e2lle recule =n face d'une attitude menagante
(mandibules entr'ocuvertes) de l'autre. Il a'y a pas alors develo-
ppement d'une relation suivie. Chez plusieurs sspéces de Polistes
celles qui se limitent 2 une fondation rigoureusement monogyne
ont un comportement de ce type.

Lorsque les contacts antennaires se ieve{oppenc.
ils prennent une Iforme voisine chez toutes las agpéces defolistas
Deux cas sont possibles:

.les contacts se developpent symétriquement; lsur
intensité crolt rapidement 2=t débouche sur une forte agressivité.
Un violent combat se déclenche, pouvant 3tre meurtrier.

.les combats se répétent jusqu'a ce que les attitudes
se différencient: l'une des guépes arréte ses mouvements antannaires
2t se rfige en une attitude d'acinése. Cette diffirenciation
des attitudes =2st orise comme margquant L'stablissement d'une
3chelle de dominance.

Quand les guépes cohabitent s2nsuite sur le méme
guépier, on note une diffdrenciation des rdles concernant Lla
oonte, l'oophagie diffirentiells ainsi que la division du travail
Jour les tdches d'approvisionnement.

Ce schéma (cf figure p0.24jhontre que Lla réalisation
d'une société polygyne impligue un certain nomore de comportements
chez les sujets qui s'y =ngagent; nous avons indiqué =rois
soints de choix possibles qui marquent autant de conditions
nécessaires, 3ventuellement réglées par les mécanismes responsacles
de la  SPéciation | Mais un el schéma n'sst 2ncore qu’ infs -
rence logique A partir de Ll'observation d'un cas typique; oour
center d'sprouver sa validizté, on a tenté Ze schématiser dJivers
types d'otservations.

3° DIVERSES FORMES D'INTERACTION GENTRE GUEPES &T CONSEQUENCES
POUR LA REALISATION D'UNE SOCIETE POLYGYNE.

Le schéma interactif =2xposé a2st fort loin de se
réaliser dans ftous les cas de —rencontres sntre fondatrices
de Polistzs d'une méme 3spéce; L'sxamen de la variation des
observations permet de conjescturer la natur des facteurs gui
interdisent ou permettant sa ~éalisation.

Jeux ctypes de variations sont 2xaminés.

a) Yariation Latra-sovécifigue

Les coservations peuvent monTrer une cers
selon l2 passé procre des deux zuépes Jjuil se rencontrent:

situation sociale antirisurse.

®

La rencentre de deux dominante donne li2u 3 des
tontacts antennaires °lUS intenses =2t i un combat sisn olus
violent (plus souvent meur<rier! sue celle de deux subordcnnées.
Jans “ous les cas, la diffirenciation 2st cependant nécessaire

la poursuite d'une conaoitation; ] intervient, gparfois
dans <toutes ncs =2xpériencses guépes ne gouvant
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Son effet se combine au précédent.; en particulier
les dominantes qui sont dans cette position depuis plusieurs
semaines montrent des réactions intenses et une difficulté
accrue 3 passer subordonnées. Méme aprés différenciation des
attitudes, 1l'effet de 1l'dge combiné 2a celui de la situation
antérieure continue 2 se faire sentir: la guépe refuse plus
souvent de s'intégrer au nid ensituation subordonnée et abandonne
la colonie parfois aprés plusieurs jours; la dominante peut
rester agressive aprés méme la différenciation des attitudes
au point que, lors de certaines experiences, il est difficile
de continuer 2 observer des sociétés digynes tant la dominante
marque de propension 2 tuer son auxil iaire pourtant parfaitement
subordonnée (de toute fagon cette reprise de l'agressivité
se fera 2 la naissance des ouvriéres).

Par contre, lorsque 1l'intégration se fait et que
l'agressivité disparait, ladifférenciation ultérieure est assez
générale.

la perte de l'agressivité chez la guépe qui passe
subordonnée est l'aspect le plus immédiat et le plus constant.

. la différenciation des comportements oophagiques
est aussi assez générale.

. la différenciation des pontes est plus inconstante
mais fréquente.

. enfin la division du travail en c¢e gui concerne
l'approvisionnement a une rigueur qui varie selon la <tache
considérée.

Parmi les pcints de choix indigués:

~Le premier s'opserve rarement dans nos expériences;
les guépes se rencontrent. Les relations se développent; seule
une guépe trés peu active se retire.

-La différenciation parfois longue et difficile,
se produit fatalement.

-Par contre l'intégration ultérieure est loin d'8tre
une nécessité: de nombreux sSujets peuvent abandonner le nid
s'ils passent subordonnés; d'autres restent agressifs: méme
la dominante ne peut plus adopter une supordonnée nouvelle.
On a2 méme décrit un type de guépe particulier dit "sténocéne"
qui ne s'intégre qu'en situation dominante. Par contre, si
l'intégration se fait, la différenciation 2st générale.

t) Variation d'une espéce 3 l'autre.

PERNA, PICCIOLI, et TURILLAZZI (1942) ont voulu
comparer une aspéce ne pratiguant normalement pas la fondation
polygyne (P, foederatus, en induisant une polygynie arzificielle
par un accroissement de la densité. L'agressivité interindividuelle
est faible; une &chelle de dominance s'établit entre les guépes

et certaines conabitent sur un méme nid. Les auTteurs observent
ainsi des nids digynes, <trigynes et méme <tétragynes. Le point
le plus caractéristique, dans leurs cbservations est que la
différenciation des attitudes ne s'accompagne d'aucune division

du travail: l'oophagie différentielle est réciproque, la ponte
reste bien développée.

On a donc dans ce cas, une claire différenciation
hiérarchique (gqui est le mode normal de relation chez les Poiistes)
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qui remplace la persistance d'agressivités réciproques{que
l'on peut observer chez d'autres ayménootéres) mais n'sntraine
aucune division du <fravail. Dans la situation naturelle, il

y a alors séparation des gudpes qui cessent de fréquenter
le méme nid. Ce point suggére que ce qui distingue deux espéces
dont Ll'une pratique la fondation polygyne, ce n'est pas tant
l'existence d'une différenciation des attitudes (débouchant
sur une aiérarchie sociale) que le choix, apres différenciation,
de cohabiter spontanément sur un méme guépier, ce choix s'accom=-
pagnant alors d'une diffirenciation secondaire de divers comporte-
ments.

Parmi les caractéristiques qui favorisent l'association
polygyne, il y a donc:

-le fait de développer des contacts antennairss
lors d'une rencontre, c'est i dire l'acceptation d'une cervaine
oroximité, facilité& par Ll'hivernage. Ce fait est sans doute
facilité par ce que Xlahn a appelé '"philopatrie!, c¢'sest a dire
latendance 3 rester ou i revenir au lieu de naissance, ce qui
2n  retour, conduit A faciliter une <Jondation polygyne entre
guépes apparentées. I[1 est significatif i cet sgard-méme si
le fait =2st encore A opréciser- gue la tandance i s'associer
2ntre soeurs ne se manifeste gque lorsque les gudpes ont hiverné
2nsemble sur le nid.

-le fait, aprés développement d'une agressivité
intraspécifique lors de la maturation reproductrice, que L'stapli-
sement 4'une nisdrarcnhnie sociale supprime L' Lntolerance réciprogue:
2 sujet supordonné rests au guépoler, L2 sujet dominant cesse
d'agresser son compagnon. DJeux facteurs ,omuor*amentaux facili-
teront donc la fondation solygyne: le fait que lss soeurs restant
s2nsemble , voirs Aaibernment sur leur nid de naissance commun;
le fait que la diff8renciation hiérarchique suffise i ampécher
Ll'intolérance réciproque se nanifsstant (selon le rang de chacun)
par le depart du guépier ou la Jersistance d'une agressivizcé.
Ces deux facteurs ont =n commun la caractéristique de représenter
des fraits communs aux gudpes: Lle oroolame 3volutif concerne
donc l'apparition (ou la oersistance) d'un trait de comportement
32 la fois chez tous l2s membres de la socisdtéd oolygyne.

(SR

4° PRESENTATION DU MODELE.

Comme tout modéls concevabls (comme celui de M.J.WEST)
celul 3Jue nOUS DJroposons représenta la ‘ormalisation de jueligues

aypotdses aqu'il ast éfér able d'expliciter. Nous opostulons
que la différence =entre une 2soéce strictement monogyne =2t
une 2utre gul pratique la fondation golygyne indigue une diffirence

de comportement 2xistant i la fois chez =ous Ll2s memores 3u
guépier polygyne. Nous proposons Jue cette diffirence ceprésenta
une différence rédactionnells unigue, dont la modalizé orécise
dépend de la position socials immédiate de !'individu concerné.
Cette Aaypothése parait raisonnapis; <erctain traits (ceux gue
acus  avons ci1tés) doivent 3ftre orésantds gar Tous la2s memors
de la sociscé.

Jutre ces postulats, nous utiliserors une convention,
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qui n'est pas nécessaire mais ne vise qu'ad faciliter 1l'exposé:
nous poscns que la différence entre ces deux conduites repose
sur la présence d'un constituant génétigue (quelque peu . métapho-
rique) unique, susceptible d'exister sous deux formes, l'une
permettant l'association polygyne et l'autre s'y opposant.
On cherche alors 2 guelles conditions l'une de ces formes peut
3tre sélectionnée contre l'autre.

Avec ces conventions, la réalisation d'une société
polygyne nécessite la rencontre de deux guépes (au moins) possédant
la conduite polygyne. Il suffit que l'une d'elle présente la
conduite alternative pour gque 1l'association scitT impossiole:
les deux gudpes se séparent, chacune fondant alors pour son
propre compte ou tentant de rejoindre un autre guépier.

Pour poser une formulation simple, on pose gue:

.chaque guépe effectue une rencontre avec une autre
guépe, au terme de laguelle se décide la stratégie reproductrice
adoptée.

.le type de rencontre effectué se fait & proportion
des fréguences respectives des deux génotypes dans la population.

Il est clair gque ces hypothéses sont fort approxima-
<ives, mais une formulation plus approchée ne changerait pas
les conditions de 1'avantage; tout au plus affecterait-elle
la rapidité 3 laquelle la constitution génétique la plus favorable
se répandrait dans la population. Nous utilisons donc les hypo-
théses prises pour des raisons de clarteé d'exposition.

Dans de telles conditions, on peut appeler:

Pf la production moyenne d'une guépe (founder)
qui fonde seule,

P(f+j) 1la production moyenne d'une colonie digyne,
formée pour reprendre les <termes de WEST d'une fondatrice
(founder) rejointe par une compagne (joiner) qui devient auxi-
liaire.

On néglige provisoirement les différences entre
les productions propres Pf et Pj.

Si on appelle p la fréguence dans la population,
32 un instant précis de la constitutjon polygyne et (1-p) celle
de la conduite alternative, on 2a P rencontres de deux guépes
" polygynes" 2:onduisan: 4 la réalisation de sociétés digynes

produisant ©p xP(, £ descendantes 2 la génération suivante,
ivJ

2 2 2 ~

(1-p) rencontres de deux gudpes '"monogynes'", dont chacune
améne ,la réalisation de deux socidtés monogynes produlsant
2(1-p)° xPf descendants 2p(l-p) rencontres de deux guebes dont

i1'une & constitution "monogyne" et l'autre 2 constitution "poly=-
gyne". Chacune de ces rencontres faute de conapitation possible
donnera lieu 2 deux colonies, dont Ll'une est fondée par une
guépe potentiellement "polygyne' 2T l'autre par une guepe poten-
tiellement 'monogyne". 3Si l'on pose gque la production moyenne

est la méme pour ces deux constitutions, ce tType de rencontre
entraine donc une production:

2p (1-p) x2Pf.



Si on suppose gue chaque zuépe transmet sa constitution
génétique 3 ses descendants 2t 2n appellantp' =2t p'" l'effectif
dans la génération suivante, des deux constitutions génétiques,
on a:

o' = p2xP(£+]) + 2p(1-p)xPE
2
" = 2(1-0)“xPf ~ 2p(1-0)xPf soit P" = 20f(l-p).
Si on remplace <ces ,offectifs par la proportion
(p' et p") des deux types d'animaux dans la génération suivante,
on a la condition svidente p's«p''=l.
Ce qui s'decrit, en remplagant p' =2t p" par Lles
valeurs calculées:
92)(?(54-3') + 2p(1-0)xPf = 2(1-p)xPf = L
D'od, 2n résolvant et en mettant 2n facteur:
2
02%P(£4j) + 20fx(1-p2) = 1
soit , =2n Lisolant dans un membre LlLes termes =2n
psz(ﬁ-j) - szth‘ = 1-2Pf (1)
La configuration génétique '"polygyne" sera sélectionnée
si l'on a: p'>Mo
Cette condition peut s'sécrire:
prP(f,j) # 2Pfxp(l-p) > »
soit.®™ divisant car 9 2t 2n résolvant la parenthése:
oxP(f+j) = 2PF-2pxPf > 1

Zn groupant les <termes =n p dans ls méme memore
de l' inéquation

oxP(fxj) - 20xPE> 1-20F

On, peut remplacer l2 cterme (1-2Pf) par sa valsur
(exprimée =n p~) donnée par l'3quation (1):

2 2
oxXP(f+j) = 20xPEf > 57 x2(F+j) - 25 xPf
2U:

o p 2 _— 2
2(f+1)x(p=0 )t> 28fx(p=-0

\
)
Ce qui peut s'scrire:

P(f+j) > 2pf (2)

Intuitivement, ce résultat obtenu par caicul, peut
se déduire par simple Son sens: avec les Aypothéses retanues
les rencontres 2antre une guépe "polygyne" =2t une gzudpe monogyne
¢ donnent pas lieu 3 association; la fréquence des constitutions
espectives se ctransmet inchangée 3 la zénération suivante.
a seule différence ne peut donc provenir que du poids respectif
es cas ou se rencontrent deux gudpes potentisllament polygymes
donnant lisu 3 une soc:iétd 3digyne, =2t des cas ouse rencontrent
deux guépes potentisllement monogynes, qui se traduisent par
la fondation de deux socidtés monogynes.

e }
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Avec des hypothéses moins restrictives, et au orix d'un calcul
légérement plus complexe on obtient une formule peu différente.

Quelle qu'en soit 1la forme oprécise, la formule
que nous proposons diff2re de celle de M.-J.WEST par un point
important: elle ne comporte pas le paramétre r, 1interprété
comme indiguant l'apparentement des guépes associées. La sélection
naturelle peut donc opérer sans condition particuliére concernant
1'apparentement préferentiel des guépes qui s'associent.

I) n'y a 1la ni mystére, ni tour de passe- passe
ce résultat est obtenu au prix d'une autre condition, qui joue
un rdle equivalent: celle qui veut gque 1l'association polygyne
ne se fasse qu'entre guépes possédant en commun le géne soumis
3 sélection. On a exposé en quoi cette condition ne nous parait
nullement déraiscnnabcle. On souligne maintenant en guoi il
rejoint les é&quations de Hamilton. Cet auteur définit le paramétre
r comme laz probabilité pour gu'un géne soit présent dans un
individu concerné dés lors gu'il se trouve dans le sujet. L'appella
tion de '"degré de parenté" signifiant gque cette probabilité
n'est réglée que par la proximité de parenté, les accouplements
se faisant au hasard; la condition gue nous avons posée-la
présence d'un géne commun-signifie gqu'en ce gui concerne ce
géne, cette probabilité vaut 1. De ce fait on retrouve la formule
proposée en faisant r=1 dans la formule de M.-J.WEST. L'originalité
du mécanisme gue nous proposons est double; elle concerne 2
la fois le mécanisme et ses conséquences.

-Le mécanisme. C'sst dans le cours méme de l'exercice
du comportement defondation gue se place le phénoméne facilitant
la sélection. Les deux guépes ayant un tralt de comportement
commun tendent 2 se grouper ensemble; c'est l'exercice méme
du comportement gqui incite & ce regroupement. Nous parlons
d'un regroupement par 2affinité et, pour cette raison, parlerons
de sélection d'affinité pour désigner <ce mode de sélection
naturelle ol les liens d'affinité remplacent les liens de parenté.

-Les conséquences. Un tel regroupement par "affinité"
a uneefficacité importante pour favoriser la sélection du <rait
génétigue commun, c¢e gui est 1illustré par le fait gque tout
Sé passe comme si,pour ce <Tr it, on avait r=1. Le regroupement
a donc une influence importante sur la transmission de ce Irait.

Par contre la condition d'affinité n'implique aucune
conséquence particulil®re concernant les autres traltsgénétigues.
Deux animaux qui ont un trait commun ne sont pas obligatoirement,
en ce gqui concerne un autre trait génétigue, plus proches Qque
des individus pris au hasard dans la population.

Deux nuances sont toutefolis a2 apporter:

-Dans la mesure ou les caractéres neutres (en ce
qui concerne la fonction ains: étudiée) ont une certaine liaison
avec le caractére ici sélectionné, 1l'affinité <end aussi 2
développer une certaine homogénéité touchant ces caractéres.

-L'association par affinité combine ses effets
avec la parenté, la propapilité & priori pour une guépe ayant
un caractére génétique '"social" étant plus ZIorte de retrouver
ce caractére chez un é&lément apparenté gue chez un individu
guelcongue de la population.
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ROLE DU FACTEUR ALIMENTAIRE SUR LA DUREE DE LA PHASE GREGAIRE
CHEZ L'ARAIGNEE COELOTES TERRESTRIS

par
J.M. JULITA, A. HOREL et B. KRAFFT

Laboratoire de Biologie du Comportement
Universitd de NANCY I
3P 239, F-34506 Vandoeuvres l2s Yancy Cedex

Mots—-clés: alimentation, araignée, Coelotes, vie
grégaire, dispersion des jeunes.

Feeding influences on the duration of the gregarious
period in the spider (oelotes terrestris

Key-words: fzeding, spider, CLoelotzs, aggregative
lif2, dispersion of the youngs.

RESUME

les résultats obtenus dans cette 3tude mettent
en Svidence le r8le du facteur 'proie" dans la durde de la
phase grégaire des jeunes [0elot2s terrescyris. in crenant comme cri
tére la date de oremidre sortie d'un jeune, on observe que
les araignéees du lot nourri "ad-libitum"( ou lot - ) se dispersent
2n moyenne deux ols plus ctard (56 jours) gue lss araignées
dont le nourrissage 2=st censé tendre vers L'affamement( ou
lot -) (34 jours =n moyenne.) D'autres résultats zendent EY
montrer gue L2 lot-gourrait 3tre comparé aux animaux observas
dans la nature, ceux-ci se dispersant i la méme date =2t orésentant
aussi du cannibalisme =2nvers leur mére ( TRETZEL, 1961). Les
résultats du lot - <font apparaitr jue l'accroissement de la
durée de vie grégaire s'accompagne d'un zaux de mortalité moyen
faible (25 %) chez les jeunes, comme cnez la nére 12 survivants
sur 15 individus d'un pgoids moyen, i la dispersion, supérieure
2 20 milligrammes =T on ne reldve aucun cas de cannibalisme
2nvers la mére. Onnboserve la rsunion de =ous ce résultats
pour aucune des porzties du lot -

51 l'etude faite sur Ccelotzs 2 permis de mettre =n 3vi
dence l'inrfluence de racteursenvironnementaux (ici La disponibili%é

du milieu 2n oroies) sur 1'3volution 3ociala ontogénétigue,
en retardant la date de dispersion des jeunes, ou "désocialisation”
nous pouvens 3metIre  l'aypothése de "influence de ce mémes

Tacteurs au cours Ze la ohylogenése de la socialisation chez
les araignées, 2n considérant ls modéls offsrt par Joelotas sarres-
Sr7i3 comme une image 2n miroir de ce arocessus.

Références

prlage von CJoelotas
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MISE EN EVIDENCE D'UN RECRUTEMENT DE MASSE ARCHAIQUE
CHEZ UNE PONERINAE NEOTROPICALE:
ECTATOMMA RUIDUM ROGER (HYM., FORMICIDAE)

par
Jean Paul LACHAUD

Equipe de Recherchne Associde au C.N.R.S3. no°885;
Laboratoire 4'Zthologie 2t Sociooiolsgie
UNIVERSITE PARIS XxIII
F-93630 Villetaneuse
2t Laboratoire d'Ethologie,CIZS, TAPACHULA, CHIAPAS, Mexique.

Résumé: Chez Zcraromma ruidwm,la- découverte d'une sour-
ce de nourriture A oroximité du nid a=st suivie, dans un quart
des cas, de la sortie groupée de fourrageuses sur ls secteur
od =st placée la source. Le recrutement d'un tType apparemment
nouveau consiste en  une activation sélective de fourrageuses,
spécialisées sur la méme portion de serritoire que la recrutause,
qui sorctent alors dans la direction de leur aire de chasse habi-
tuelle. Le guidage jusqu'd la source s'sfifactue sans L'aide
d'une piste chimique ni d'un lesader =2t semble d4d, orincipalement,
4 l'odeur de la source de nocurri e.

Mots—clés: Ictatomma, recruvement de masse, activation
sélecvive, plasticité comporramentaiz, svolution, Tormicidae.

Summary: Demonstration of an archaic mass recruitment
in a neotropical ponerine an:Zcratomma ruidum Roger (Hymenoptera
Formicidae)

The discovery of an important food source, near
the nest, )'4 one or Two foragers of the ponerine ant
Zfetatomma ruidum Roger results in a large increase of ctheir
activity, eoxpressed as rapid shuttling osetween the food source
and the nest. More than 30% of the &total activity recorded in
the food sector is due %o the action 2f these =wo workers. Never-
theless, the proportion of the %otal activity due to these disco-
verers can sometimes De more moderate and represent as litle
as cthird orf <the activity recorded in =the <food sector. Afker
2 variaole amount of <time <Iollowing <the return 3f rthe first
discoverer orf the <{ocod source, one can record an increasing
aumper of Coragers' departures oSnto Shis sector, without any
specilic guidance oy the recruting ant. Notwithstanding an 2pparent
orientating effect orf the iaformation <sransmitad %y She recruter
“his Is very imprecise and doesn't allow the Iforagers enconter
the <Iood source with precision bdut only allows them 30 =0 =he
general direction. In spite of LSS archalic caracteristics, <his
mass recruitment, recorded Ifor the first time within the Ponerinae,
agrees with the nigh 2volutive lavel accorded %o I, ruidwn within
zhis sub-family.

Key-words: Zcrtatomma, mass  recruicment,  selective
zcTivarion, behavioral plastictiiy, 2voiution, Formicidae.
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Divers auteurs ont montré qu'i existe, chez les
Formicidae, une gradation dans la complexité des techniques
de recrutement généralement assez bien corrélée avec le niveau
d'évolution sociale de Ll'espéce (voir revue par WILSON, 1971
et PASSERA,1984 ). Certaines espéces appartenant 2 la sous-famille
des Ponerinae (considerée comme primitive) sont capables néanmoins
de présenter des modes de recrutement relativement complexes
pouvant parfois, comme dans le cas de Leptogenus ocellifera ( MASCH-
WITZ et MUHLENBERG, 1875). se situer 2 la limite du recrutement
de masse, mais dans tous les cas les ouvriéres recrutées sont
guidées par un leader qui est la recruteuse. Seule 1'espéece
Eetatomma ruidwm semble faire exception @ cette r2gle en présentant
une forme archalgue de recrutement de masse se caractérisant
par 1'absence de leader.

Les expériences ont sté réalisées sur le terrain, dans une olanta-
tion de café prés de Tapacnula au Mexigue, en Fin de saison des plules =2t pendant
le pic d'activité journalizre principal, entre 9h00 et 13n00. Elles ont porté
sur Cctatomea ruidum Roger, une Ponerinae terricole, commune dans les plantations
et les savannes aussi bien oufen Ffordt humide (WEBER, 1948). Deux cercles (10
cm et 100 cr de diamétrs, respectivement) sont figurés 3 l'aide d'un Fil autour
de l'entrée principale des nids ainsi que deux axes operpendiculaires, délimitant
ainsi &4 secteurs de territoires orientés. L'enregistrement consiste 2 noter en
continu, pour chague secteur, la totalité des entrées et des sorties des Fourrageuses
ainsi que l'orientation oprise lors de ces mouvements. Les observations ont 2té
réalisées en trois étapes: 1) l'étape initiale (A-B)] sert de témoin oroore &
chaque expérience: 2) au cours de la seconde (C-D) de la nourriture est déposée
3 SO cm de l'entrée du nid sur l'un quelconque des & secteurs définissant ainsi
le secteur expérimental. Les deux orsmizres fourrageuses (fourmis [ 2tII), comsi-
dérées comme recruteuses potentielles, sont marquées individuellement 2t sulvies
gans tous leurs nouvements; 3) la troisiéme dtape (D-Z) suit le retrait de la
source de aourriture.

L'analyse détaillée de 12 expériences permet de
distinguer deux types de réponses comportementales fondamentalement
différents.

-Dans la majorité des cas (75% des cas étudiés)
la trés forte augmentation d'activité enregistrée pendant la
phase CD (voir fig. la) est due essentiellement a l'activité
de la premiédre découvreuse, ou éventuellement des deux premiéres,
qui effectuent de fréguents allers et retours enIr la source
de nourriture 2t l'entrée du nid. La fourmi I assure en moyenne,
dans ce cas, 45% de l'activité générale de la société et la
seconde 14%, soit 3 elles deux prés de 50% de l'activité générale
et environ 85% de l'activité enregistrée sur le secteur 2=xpéri-
mental. Sur ce secteur les 15% d' zivité restants sont réalisés
seulement par un petit nombre d'autres fourrageuses. Aprés retrait
de la source de nourriture la participation de ces derniéres
tend 3 augmenter tandis que celle des fourmas I 2T II chute
de fagon importante.

-Dans quelgques cas (25% des cas analysés) ltactivité
des ouvrisres autre que les fourmis I et II peut devenir Ddien
plus importante gque précédemment (voir fig. 1b). Les fourmis
I et II n'assurent plus que 19% de l'activité générale soit
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igure I- Iépartition de l'activiiéd sur le secteur 2xpérimental
(avec source).
In ordomnée: le Dpourcentage de L'activiiéd par
rapport 4 L'activitd générale.
In 2bsctsse: les différentes phases de .'a2xpérience.
4-3: phase témoin; C-D: »ohase ozpérimentale; D-
Z: ohase post-expérimentala.
Jourrageuse I; [ourrageuse II; autres roury

2) ocas de recrucement '75% des zas)
5/ recrurement (25% des 2as)
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environ 37% de l'activité sur le secteur expérimental. Quant
aux B3% restants, ils sont assurés par un nomore relativement
important de fourrageuses (jusqu'a 12 ouvriéres pouvant sortir
4 1 mn d'intervalle). Cette activité é&levée persiste pendant
toute la phase D-E alors que celle des fourmis I et II pratiquement
s'annule.

Dans ces gquelgues cas, aprés un temps variable
suivant le retour de la fourmi I au nid, on observe sur le secteur
expérimental la sortie plus ou moins groupée de plusieurs fourra-
geuses qui se dispersent immédiatement sur cette portTion de
territoire. D'aprés des observations réalisées 2 la suite de
marquages individuels de plusieurs fourrageuses il semple bien
que ces groupes puissent comprendre des individus spécialisés
sur la méme portion de territoire gque la recruteuse mails pas
des individus spécialisés sur d'autres secteurs ce gui est en
accord avec ce que l'on connait de la rigidité des aires de
chasse individuelles chez E. ruidwn (LACHAUD et coll., 1984).

Les ouvriéres I et II ne font généralement pas
partie de ces. groupes de fourrageuses, ou OCien lorsqu'elles
en font partie, ne se ctrouvent pas & leur téte, ce qui exclut
tout guidage éventuel. Il <faut néanmolns remarguer Qque, dans
les conditions expérimentales (source & 30 cm du nid), ces fourra-
geuses recrutées ne suivent apparemment pas de rajet précis
et ne trouvent que rarement Lla source. Lorsque la source est
plus proche de l'entrée (20 a 30 cm) on note une amélioration
dans l'efficacité du recrutement puisqu'un nombre relativement
important d'ouvridres retrouvent alors la source.

L'action de la (ou des) recruteuse(s) se traduit,
semble-t-il, par une augmentation de l'état d'exitation porTant
sélectivement sur les fourrageuses spécialisées sur le méme
secteur de territoire que la recruteuse. On note en effet qu'il
n'y a aucune restructuration des effectifis de Iourrageuses aux
dépens des secteurs non expérimentauxcar l'activité sur ces
secteurs n'est pas modifidependant toute la durée de l'expérience,
1'augmentation d'activité n'apparaissant gque sur le secteur
expérimental . Le guidage vers la source ne dépend ni de la présence
d'un leader qui serait la recruteuse ni, semple-t-il, d'une
piste chimique mais serait en relation vralsemolablement avec
l'odeur de la source de nourriture. Cette forme de recrutement
par activation sélective constitue le premier pas vers le recrute-
ment de masse gui se caractérise essentiellement par 1'absence
de leader dans le groupe des fourrageuses recrutées. Dans le
cas d'E.ruidwn cette non intervention <d'un leader gui serailt
la recruteuse est certaine, méme s'il reste encore & préciser

le mésanisme exact du recrutement, et constitue le premier cas
de ce type rapporté non seulement chez les Ponerinae mais également
pour l'ensemble des Formicidae.

Cette capacité, méme rare, de recours a une stiratégie
opportuniste sous l'effet de la pression de certains facteurs
expérimentaux témoigne d'un degré de plasticité comportementale
trés important confirmant ainsi le niveau évolutif élevé reconnu
au genre Zctatomma (FRESNEAU et coll.,1982; LACHAUD et coll.,x984)
au sein de la sous-famille des Ponerinae.
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DE L'ANALYSE DES MECANISMES INDIVIDUELS AUX MODELES
DE COMPORTEMENT GLOBAL CHEZ LES FOURMIS
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Résumé: L'3tude <u fonctionnement de la socidté
de fourmis peut sSe <faire 2 deux naiveaux complémentaires qui
sont d'une part l'analyse du comportement individuel =t d4'autre
part l'dtude du comportement global. La modélisation permet
de relier ces deux niveaux. Lorsque deux sources de nourriture
identiques en tous points (qualité, volume, distance au aid...)
sont présentées i une coloniede T2tramoriwn caespiiwmcelle-ci sélec-
tionne l'une des deux sources =t l'exploite bdeaucoup plus intensé-
ment que l'autre. La source surexploitde =st choisis au hasard.
Nous montrons ici comment Ll'utilisation d'un modéle permet de
mettre en $vidence Lles comportements individuels gqui zénérent
ce phénoméne collectif.

Mots—clés: recrutement, comportement, modéles mathéma-
cigues ,formicidae.

Summary: From the analysis of individual mechanisms
to the models of global behaviour in the ants.

Two complementary levels are necessary &to study
the dynamic and <the organization of the TS societies: the
individual Llevel and the collective lsvel. Mathematical models
are the <tools wnich Llink these two lavels. When &two identical
food sources (same dimensiocn, same gquality, same distance =o
the nest,...! are presented %o a colony of Ilzcramoriwn caespiiwm
the colony selects one Zood scurce which 1S much more exploitad.
The selection of rthis source is 2a random orocess. We show here
how 2 mathematical model is able =0 axplain =zhis collactive
ohenomenon Irom experimental observations of Lndividual sehaviour.

Key-words: recrutimenc, Jehaviour, mathematical models

"y

ormicidae.

"... it rollows rthat =the reconstruction of mass
oenavior from a knowledge of the oehavior of single
colony members is <the central oroblem of insect

sociology..."

2.0. WILSON "The insect sociaties”, L
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INTRODUCTION

Nous avons, depuis gquelques années, développé deux
voies d'approche du fonctionnement de la société gqui, pour &tre
complémentaires, se Dbasent néanmoins sur des technigues <trés
différentes tant sur le plan expérimental que théorigque (VERHAEGHE
et DENEUBOURG, 1983; DENEUBOURG et al., 1982; PASTEELS et al.,
1982; DENEUBOURG et al., 1983). La premiére =st l'étude du comporte-
ment individuel. Les technigues utilisées, dont le détail est
donné dans ce méme compte-rendu (CHAMPAGNE et al.), aboutissent
2 formuler soit des matrices de <transitions comportementales,
oit des lois régissant telle ou telle partie du comportement.
La seconde est Ll'édtude du comportement global de 1la société.
Ici les paramétres mesurés sont d'ordre macroscopique: ils con-
cernent des flux ou des populations d'ouvriéres. L'outil permettant
de relier ces deux niveaux d'observation est bien entendu, le
modéle mathématigue qui doit &tre basé autant que possible sur
des mécanismes au niveau individuel et simuler raisonnablement
les observations faites au niveau global et ce, dans un spectre
de conditions expérimentales aussi larges que possible.

Les deux exemples gue nous allons évoguer concernent
le recrutement alimentaire chez les fourmis et il =est nécessaire
avant de les aborder de rappeler la forme du modéle déja utilisé
(VERHAEGHE anc DENEUBOURG, 1983)

°

X = aX (N=X) ~bX (terme de départ) (I)

w

terme terme de saturation
dlarrivée

Le recrutement alimentaire: terme de départ.

La forme du terme de départ est l'expression de
deux hypothéses minimales: -d'une part gqu'il n'y a pas interaction
entre ouvriéres 2a la source en ce qui concerne leur départ,
car dans le cas contraire, b deviendrait une fonction de X,

-d'autre part que 1la prooapilité de quitter la
source reste constante au cours du temps car dans le cas contraire
il eut fallu écrire © = f(t,B), P étant ici la durée de l'acte
Précisons d'emblde qu'en ce gui concerne la conésion du modéle
avec les observations au niveau glcoal, cette forme donne entiére
satisfaction, dans toutes les conditions expérimentales testées
jusqu'a présent.

Voyons maintenant quels enseignements l'2tude du
comportement individuel peut nous apporter concernant les inter-
actions individuelles & la source, la réponse ne peut venir
que de l'stude de ces interactions elles- mémes, et/ou, indirecte-
ment, de l'adéquation du modéle aux observations macroscopilgues.
Le second point peut 2tre mis en rappert avec les études gue
nous avons récemment ménées sur les durées des actes d'une séguence
comportementale. Le <taux de départ des ouvridres é&tant fonction
de la durée du temps de boisson, voyons comment évclue une popula-
tion de X° ouvridres gui ont commencé 2 Dboire en méme <temps
(fig. 1).



L 1

0 50 100 150
Temps (sec)

Tigure ! : Déerotssance du nomore de Fourmis (%) 4 la souree
2n foncvion de leur ctamps d'ziimemtation. Conditioms
2xpérimentales: 0.1 M saccharose, szrritoire inconnu.

CetTte population connait une décroissance axponentislle:
K = X e “O% | Iacidemment, cetze loi se vérifis pour tous les
actes 3dyant une durde mesuraole chez Tztramoriwnm,lapinoma =t Lepto
choraxz. La decroissance axponentiells ast Qour cerTains actes
orécédée d'une ohase de latence. L'analyse individuells confirme
donc que Lla probabilité de aquitter un acte 23St une constante
2t le modéle se <trouve ainsi conforsé. 3Selon 3ue les mesures
sont faites au départ de la source ou 3 l'zantrée du aid, la
terme 5 dépend de la durée 4'un acte (boire) ou 4'une succession
d'actes (début de Dbdoisson jusque =2ntrée au aid), st représents
L'inverse du temps moven correspondant.

In Jeutl aontrer 3Jue 3lans 2 :erﬂier €3S 3ussi. .32 Courde 1@ :écrox-
5sance Jeut itre i1poroximée sar ine 2xponencielle.

Le recrutement alimentaire: terme d'arrivée.

De nouvelle observations macroscopigues ont rscemment
mLs 2n cause la forme du Zerme d'arrivée el gJu'il 2st présents

dans l'squaction (I). L'=2xpérience décisive 3tait la suivante
(PARRO, 1882). Deux sources 3quidistantes 2t identigues sont
orésentédes simultanément 3 un nid de T2tramorium 2cespicwm. On  jeut

Doe
aisément décrire cetTa situation grice i un systéme 4'3quations
iu type:
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# = aX (N=X-Y=E) =bX +cE I1,a)
Y = a¥ (N=X-Y-E) =bY +cE (II,b)
£ = (a'X + a'Y)(N=X-Y=E) -qE -2cE (11,¢)
ol E sont les fourmis "&garées'": elles ont été recrutées, sont

sortis du nid et ont perdu la piste. gE est leur terme de retour
spontané au nid et cE le terme de redécouverte par hasard des
sources. Ce systéme répond 2 la forme générale de 1l'équation (I). Il
admet comme unigque solution l'exploitation 2gale des deux sources.
Ceci est démenti par 1'expérience qui montre une surexploitation
d'une source par rapport & l'autre dans la plupart des conditions
expérimentales.

Quels #léments avons-nous ignorés dans le systéme
II ? Rappelons gue T. caespitwn utilise une stratégie de recrutement
par groupe et que le premier systéme décrit parfaitement cettTe
stratégie. Nous avions cependant constaté gue chez cette espéce,
le recrutement de groupe &volue vers un recrutement de masse
au ‘ur et 2 mesure que la population d'ouvriéres s'accrolt autour
de la source (VERHAEGHE, 1982). Or dans un recrutement de masse,
c'est la piste qui est le moteur essentiel. Par guel biais la
piste va-t-elle influer sur l'arrivée des ouvriéres & la source?
La probapbilité d'atteindre l'extrémité d'une piste (P) (= fraction
d'individus recrutés arrivant 2 lz source) est une fonction
croissante de la quantité de phéromone de piste (C) (DENEUBOURG
et al., 1982).

Il faut donc remplacer a, le <%Taux de recrutement
dans (I) et (II) par a°p ou 2° représente le taux d'ouvriéres
sortant du nid. La dépendance de P en C est prise de la forme:

~
~

g+ C

ot g est un facteur qui contrdle laz probabilité de suivre la
piste en fonction de sa concentration. En supposant gue celle-
ci est proportionnelile 2 X(C = RX) nous obtencns:

X g
probapilité de se perdre =
g - X g+ X

@
(3]
b
1
v
"

En fait, la dépendance de la propbabilité en fonction
de la concentration est plus complexe gue celle proposée 1ici.
Nous l'avons simplifiée dans un souci de clarté mais le lecteur
désirant connalitre le détail de cette équation peut se référer

3 DENEUBOURG et al. (1982). En remplagant a par a°P dans le
systéme (II), celui-ci devient:

-] x2

Xz (N=X=Y=E) = bX = cE (IIz,a)

g+ X
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2
o <Y
Y = (N=X=Y=E) = bY = cE (II1I,b)
g~+Y
« X x gY
E = ( - ) (N=X=Y=E) = pE = 2cE III,c)

g +-X g+Y

Ce <+<ype d'squation permet alors de rendre compte
du phénoméne de bifurcation et de sélection c'une des deux sources
car pour certaines conditions les fluctuations qui se produisent
spontanément dans le systéme pourront &tre amplifiées (NICOLIS
et PRIGOGINE, 1977). La différence majeure par rapport au systéme
(II) réside dans le fait gque le terme de recrutement a est devenu
une fonction non linéaire, ce qui d'un point de vue bioclogique
impligue une communication plus complexe entre les individus.

Zn conclusion, le modéle mathématigue, gui prétend
jeter un pont sntre les opservations faites au niveau macroscopigue
et au niveau microscopigue <Sire sa substance des lols opservées
3 ces niveaux sans pouvoir négliger jamais ni l'un, ni l'autre.
Par son essence, il est prédictif en ce gui concerne les phénoménes
macroscopigues mais il permet également de soupgonner des mécanismes
au niveau individuel en suggérant certaines de leurs caractéri-
stiques sur le plan mathématigque.

Le niveau communautaire.

Les modéles mathématigues peuvent é&galement permetire
de comprendre des situations plus complexes telles gque 1'exploita-
ion simultanée d'un méme champ tropnigue par des sociétés apparte-
nant 2 plusieurs espéces. L2 aussi, l'étude du comportement
individuel fournit de précisuses indications pour 1'élaboration
de modéles plurispécifiques.

La figure 2 compare, acte par acte, les performances
de deux espéces sympatriques. Comme on le voit, une espéce est
plus rapide que l'autre et ce pour presgue tous les actes.

La compréhension de telles différences systématigues

entre espéces sympatrigues s'avére indispensable pour interpréter
les cinétigues de recrutement dans le cas de compétition pour
un méme champ trophigue.

REMERCIEMENTS: Nous tenons 3 remercier Messieurs les Professeurs Prigogine 2t Nicolis
pour leurs suggestions fructeuses et ll'enthousiasme aqu'ils ont nmanifesté oour
ce travail.
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ULTRASTRUCTURE DE LA GLANDE PROPHARYNGIENNE
CHEZ LES FOURMIS FORMICINES
(HYMENOPTERA , FORMICIDAE )

oar
Jonan BILLEN (*) et Gertie PEUSENS

Limburgs Universitair Centrum,Dept.338M, 3-3610 Diependeek,
at
Laboratorium voor Systematiek 2n Zcologie, S.U. Leuven
Naamsestraat 39, 3-3000 Lzauven

Résumé: Les cellules sécrétrices de la glande pro-
pharyngienne sont caractérisées par des cisternes d'srgatoplasme
trés abondantes ainsi que des noyaux assez polymorphes. Chaque
cellule est pourvue d'un appareil terminal qui est un ductule
chitineux entouré d'une gaine de microvillositéds. Le systéme
sxcréteur de la glande consiste sn des cellules de canalicule,
qui forment la liaison =2ntre Ll'appareil <terminal des cellules
sécrétrices individuellss =t un des deux atriumsdu opharynx.

Mots-clés: morphologie, ulérastructure, glande
propharyngienne, Formicidae, Sormicinae.

Summary: Ultrastructure of the oropharyngeal gland
of Formicine ants (Hymenoptera, Formicidae).

The opropharyngeal gland of ants consists of &two
clusters or naumerous secretory cells cthat open :into one of =he
two lateral poucnes of the pharynx by means of individual axcretory
ducts. The zlandular cells arecharxcterized by a very well developed
Tough 3ndoplasmic reticulum and polymorphic nuclsus. Other orga=-
nelles such as mitochondria are much less abundant. Zach cell
is supplied with elaborated microvillar area. Upon leaving the
cell, the intracellular ductule continues as an sxcretory duct
forming part of duct cell, and which 2ventually opens near the
anterolateral =dge of the pharyngeal plate. According ©To the
well developed s2ndoplasmic recticulum, =zhe oropoharyngeal gland
ln ants 1s supposed %o 2e the source of a Jrotainacsous secretion.
Its structural relationship %o the charynx and 1ts occurence
1n the three ant castes may opoint %0 2 function in individual
digestion.

Key-words: morphoiogy, ultrastructure, orovharyngzal
zland, Tormicidae, Tormicinae.

INTRODUCTION

Parmi les tissus de la %3te chez les insectes se
srouvent plusieurs gzlandes =2xocrines. 3auf la glande <rontale
chez les <ctermites =2t la glande nandioulaire des Hyménootadres
sociaux gul jouent un r3le dans la oroduction des sudstances
dérensives, la plupart de ces gzlandes se ctrouvent =2n relation
anatomique directe avec l2 ‘tupbe digesti 2t ont une <fonction
alimentaire.

"y

(*): aspirant du F.MN.R.3. selge
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A cause d'une série de dénominations variables
selon l'auteur, on s'est troublé depuis longtemps par une confusion
de noms, qui 2 notre avis a #&té mise au point d'une maniére
satisfaisante par EMMERT (1968). Unes des glandes qui a prété
32 une confusion considéraple est la glande propharyngienne des
fourmis (appelée fautivement glande maxillaire par guelques
auteurs). Sa morphologie par microscopie optique a #&té étudiée
dans plusieurs ctravaux (BAUSEWEIN, 1960; EMMERT, 1968; KURSCHNER,
1971; BECK, 1972), tandis qu'une description de 1l'organisation
cellulaire était jusqu'a maintenant inexistance. E2n vue d'une
description ultrastructurale comparative des glandes exocrines
chez les fourmis, nous rapportons ici la morphologie de la glande
propharyngienne chez une dizaine d'espéces appartenant a la
sous-famille des Formicinae. A cet é&gard, aussi bien les caractéres
cytologiques des cellules sécrétrices gue le systéme excréteur
de la glande sont considérés.

MATERIEL ET METHODES

Les glandes propnaryngiennes étudiées proviennent d'ouvriéres
de 10 especes de foursis Formicines ( Camponotus aethioos, (. lateraiis, Cataclyphis
nodus, Formica cunicularia, Ff.fusca, F. oratensis, F. sanguinea, Lasius flavus
nearcticus, L. fuliginosus 2t Plagiolepis oygmaea). Les glandes sont fixées dans
le glutaraldéhyae 2 2% aans un tampon cacodyiate 0.05 M additionné ge saccharose
0.15 M 3 pH 7.3 et postfixées dans le térroxyde d'osmium 3 2% dans le méme zampon.
Les inclusions sont faites dans l'Araldite, les coupes contrastées sont opservées
au microscope Philips EM 40O.

RESULTATS

La glande propharyngienne se trouve chez les <trois
castes des fourmis. Z=lle est composée de nombreuses cellules
sécrétrices assez volumineuses gqul débouchent dans un des deux
atriums latéraux du pharynx (Fig. 1 et 2). Chaque cellule est
caractérisée par la présence d'un appareil terminal, qul consiste
en un canalicule intracellulaire assez sinueux (diamétre interne
0,3 micron), entouré d'une gaine <trés nette de microvillosités
(Figs. 3-5). La paroi interne de cette ductule montre un aspectT
assez granulaire et probablement correspond a4 1l'endocuticule
tégumentaire; des renforcements apicaux disconTinus et denses

aux &léctrons représentent 1'épicuticule (Figs, 4 et B8) Les
cellules contiennent des noyaux trés polymorphes avec des granules
dispersés de chromatine( Fig. 3). Leur cytoplasme est pour la

plupart occupé de cisternes d'ergatoplasme, tandis que d'autres
organelles comme des mitochondries sont beaucoup Mmolns abondantes

( Fig. 8). Chez des individus plus agés, l'on trouvera de nombreuses
inclusions myéloides ainsi que des vésicules Llipidiques (Fig.
7) Dans ces individus-ci, les microvillosités de l'appareil

terminal peuvent 3tre déformées par la formation d'espaces 2xtira-
cellulaires assez étendus (Fig. 8).

L'appareil terminal de chaque cellule continue comme
un canal excréteur qui est formé par une cellule de canalicule
(Fig. 9). Les canaux individuels s'unissent (sans <fusion) en
formant des <faisceaux gqui débouchent dans un des atriums du
pharynx. Les contacts intercellulaires sont caractérisés par des jon
ctions septées Dbpien élaborées, <tandis gque le cytoplasme de ces



cellules 2st trés restreint (Fig. 10 =t 11).

DISCUSSION

L'organisation ultrastructurale des cellules s3écré-
trices de la glande opropharyngienne est conforme aux autres
glandes tégumentaires. Ce sont LlLas cellules glandulaires du
"Type 3" selon QUENNEDEY (1975) qui sont pourvues d'un appareil
terminal intracellulaire. Chez les insectes sociaux, on ooserve
une organisation cellulaire analogue pour les zlandes mandibulaires
(STEIN, 1962) 2ot métasternales (TULLOCH =t coll., 1959) ainsi
que pour la zlande de Xoshewnikow (HEMSTEDT, 1969) a2t la glande
i poison (OWEN =t 3RIDGES, 1375).

Aussi la glande (hypo-jpharyngienne des abeillss
(BEAMS =2t al., 1959) qui probablement 2st nomologue a la glande
propharyngienne des <fourmis (EZMMERT, 13268; DELAGE-DARCHEN, 1975)
montre des caractidres morphologigues assez comparables 3 nos
résultats, tandis qu'il axiste des différences assentiellas.
Surtout l'appareil fterminal montre des particularités remarguablss
chez les apeilles par la présence des corpusculss de sécrétion
délimités de membranes qui sont drainés par la canaliculs intra-
cellulaire de Ll'appareil cterminal. D'autre par+t, des rtrachéolss
intracellulaires sont ooservées Irégquemment czhez l'apeille (3EAMS
2T coll., 1959), tandis que lsur présence chez la zlande oropharyn-
gienne des fourmis reste toujours 2xtracellulaire (fig. 3).
Les espaces 2xtracellulaires dans la région des microvillositss
chez les individus olus 3gés correspondent orobablsment 3 la
formation d4d'un rcréservoir 3 la fin 4'un cycle d'activité comme
décrit par 3AZIRE-3ENAZET 2t ZIYLZERBERG (1379) oour lss cellulas
de la glande intégumentaire de l'aiguillon chez 4tza. Les inclusions
myéloides trés abondantes chez les individus igés peuvent indiguer
ine phase de dégénération. Il a 3té montré que ces inclusions
contiennent des glycoprotéines (QUENNEDEY =t 3ROSSUT, 13975).

Selon les cisternes d'srgatoplasme qui occupent
la plupart de ses cellules, la gzlande orovharyngienne des fourmis
(ainsi que Lla glande pharyngienne de .'apeills) a2st la source
d'une sécrétion riche 2n protéines. Ces données sont 2n -~appors
avec la présence d'une activité 2nzymatigue dans la glande (inver-

tase, AYRE, 1867; amylase =2t « -glucosidase,SCHMIDT , 1974).
La position anatomigue de la gzlande par £2pPOrT 2u gharynx gjeut
d'ailleurs indiquer un rdle digestif, gJui serais soit individuel
soit social.

Comparant avec la zlande oharyngisnne <chez las
apeillss oi =21lle a une ~fonction soci :

- ja
o)
2
(93
®

ale pgar la sécrst

la gzelée royale uniquement chez les ouvridres (2lls n'sxiste
9as chez l2s reines 2t las ndles, OJELAGE-DARCHEN, 1976), la
orésence de la zlande propnaryngisnne chez las ndlss des Sourmis
peut 3tre 2n faveur de la digestion individuells.

—
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Planche I:

Fig. 1. Vue ventrale des glandes pro- et postpharyngiennes de
F. cuntcularia.

Fig. 2. Schéma des élémemts formant la glande preopharyngienne.

Fig. 3. ONoyau polumorphe et cytoplasme de la cellule sécrérrice
chez C.nodus.

Fig. 4. Sectioms & <ravers L'appareil terminal chez un méle

de 7. pratensis.

7ig. 5. Détail de l'appareil terminal montrant la paroil Cuticu-
laire granulaire entouréde par une gaine de microvillosités
chez C.nodus.

Abréviacions:

AT: appareil terminal, Atr: atriwm, Ce: cellule de canaiicule,
Cs: cellule séerétrice, ct: cuticule, im: inclusions myéloides,
mv: microvillosités, N: novau, Tr: trachéoles, vl: vésicules lipidi-
ques.
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Fig. 6. Ergatoplasme (ZR) et corps de Golgi (eg) chez C. lateralis

Fig. 7. Inclusions myéloides (im) er vésicules lipidiques
(vl) chez une reine de F.fusca (dge 1% an).

Fig. &. Formation d'espaces extracellulaires (*) dans la région
des microvillositéds de L'appareil terminal chez une
vieille ouvriére de F.fusca.

Fig. 9. Section iransversale d travers les cellules de canalicule
chez C.nodus.

Fig. 10. Débouchement des canaux exzcréteurs dans L'atrium chez
C. aethiops.
Fig. 11. Détail de la Figure précédente montrant Les Jjonctions

septées (js).
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LES LARVES A EXPANSIONS LATERALES DE CREMATOGASTER (ACROCOELIA)
SCUTELLARIS (OLIVIER) (HYM.FORMICIDAE).

par
Janine CASEVITZ-WEULERSSE

Muséum National 4'Histoire Natureile,
Laboratoire. d'Sntomologie générale at appliguéde,
43 ~ue 3urfon, F-75005 ?aris

Résumé: Les larves de Crematogaster scutallaris

(0lL.) se orésentent, aux stades deux 2t =rols, scus deux :ormes
possipbles: L'une semblable A cells des larves de =soutes les
Crematogaster, L'autre caractérisée par la présence de 5 i 7
dsaires d'sexpansions latérales opolus ou moins développées. La
forme, la nature des soxpansions, les facteurs agissant sur lsur
apparition et leur rdle sont 3tudiés. Une hypothése est proposée:
ces larves représenteraient le ‘“stock" de larves succeptibles
de devenir des reines. Les =2xpansions seraisnt des organes d'exsuda-
tion 2t (ou) des dispositifs facilitant l'accroissement important
des larves de reines au cours du troisi3me 2t dernier stade.

Mots-clés: formicidaz, larves 4 zzpansions latérales,
Crematogastar

Summary: Larvae with lateral dilatations in Cremato-
gaster (Acrocoelia) scutellaris (Olivier) (Hym. Formicidae)

Larval develooment in the. species Cr. scutellaris
(Cl.) is carried out in three stages or the worker, the gueen
and the male (CASEVITZ-WEULZRSSE, 1983). The second and the

Shird stages are able to take the typical form of Crematogastrini
larvae (WHEELEZR and WHEELER, 1852; 1%60) or 2 very unusual form
in which 3 o 7 pairs of more or less well-developped lateral
dilatations 2are shown. Mo oparticular structure (glandular or
a2xcretory) was observed with a lignt microscope in morphological
and histological studies. With a scannin microscope 2 pore
can sometimes D2e seen at The Top of some of the dilatations.
learing =sxperiments oroved <that chese dilatations may appear
at the second stage and perhaps at the =zhird stage. Once =zhe
larvae nave acgquired the dilatations, they keep zhem until pucation;
they never return to the 'mnormal" ~form. They all seem %o 3e
Temalss. No male larvae were 2ver ~found with dilatations. ALl
chese special larvae receivad 2as much ood as zhe others. 3Several
amplss were collactad Tiel from 1ests having the same
ize and also from ars ial nests during 2 aine-month period
etween january and september. The gzercentage of larvae with
dilatations is neariy null in january; 48% at the begining of
the active period at the 2nd of feoruary; 34% during the perio
of intensive sexual OJrood-rearing at she 2nd of june and durin
july; Lless cthan 2C% in septemcer arf<er :he 2mergence oI malsas
and queens. The Iollowing aypothesis s ogropcsed: these lLarvae
are so abundantly {ed that cthey acguire dilatations which may
oe *omoarﬂd <0 the special organs named 'sxudatoria 5y WHEILZR,
19% (cf.ZIDMANN,1326); =hese larvae may represent 2 ''sTock'
ture gueens., The mechanism of Jormation of %he Zilatations
1l as the ~factors =hat influence she zhcice of the larvae
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that will be abundantly fed are as yet unknown.

Key-words: Formicidae, Crematogaster, larvae with
lateral dilatations.

Crematogaster scutellaris effectue son développement
larvaire en trois stades, qu'il s'agisse de l'ouvriére, de la
femelle sexuée ou du méle (CASEVITZ-WEULERSSE, 1983). Les larves
peuvent avoir la morphologie tTypique des larves de (Crematogaster, dé.

rit par WHEELER et WHEELER (1952; 1960) ou boien une forme

tout & fait inhabituelle: elles portent sur les flancs des expan-
sions ou mamelons pairs. SEURAT (1900) puis ZIDMANN (1926) ont
attribué cette forme particulidre au 'stade 3gé", le dernier
stade avant la nymphose. Au cours de l'étude biométrique effectuée
pour déterminer le nombre de stades larvaires, nous avons constaté
que si le premier stade se présente toujours sous le méme aspect
simple, par contre les deuxiéme et troisiéme stades se présentent
sous l'une ou l'autre forme. Dans les nids on peut trouver soitT
les deux types de larves en proportions variaples, soit seulement
la forme classigue. Il ne s'agit donc pas du dernier stade larvair
mais de l'un des aspects gue peuvent prendre les stades deux
et trois.

Cet aspect représente-t-il une étape <Iransitoire
dans le développement des larves? Dans gquelles conditions appa-
raissent les expansions, ont-elles une <fonction particuliére?
Une premiére série d'observations ne prétend pas donner de réponses
définitives mais permet déja c'écarter quelgques hypothéses envisa-
gées 2 propos de ces larves peu ordinaires chez les Fourmis.

Les larves & expansions ont une forme générale
subcylindrique presque droite (fig. la) ou au contraire ramassée
"en soucoupe" (fig. 1b). Elles portent sur les <flancs cing a
sept paires de mamelons plus ou moins allongés. Les plus développés
se situent au niveau des premiers segments abdominaux: le prothorax
et les derniers segments abdominaux en sont dépourvus. Ces mamelons
sont tantdt d'un blanc laiteux et apparaissent comme des prolon-
gements du corps, <tantdt presque transparents et semolent remplis
d'un liguide clair. Propertionneilement au corps de la larve
les expansions paraissent plus développées chez des larves de
stade deux ou de stade tTrois Jeunes que chez des larves de stade
trois 3gées ou prénymphes. En particulier, chez les prénymphes
de reines qui ont sub: un accroissement important (sans mue
supplémentaire) par rapport aux prénymphes d'ouvriéres (8 mm

e

de long pour la prénymhe de reine, 4 2 4,5 mm pour cel de
l'cuvriére), les mamelons scnt presque invisidbles et ont la forme
de petites papilles (fig 2); tTout se passe comme si ces expansicns
ne grossissaient pas en méme temps que le corps de l'animal. Les
larves de miales ne semolent pas porter d'expansions. Ce point
reste a préciser. Il est en effet trés difficile de distinguer
les larves mdles avant la fin du troisiéme stade <et, dans les
nids, on trouve plus fréquemment des nymphes que des orénym-—

phes miles. Le stade trols midle serait peut 2tre trés court.

Au microscope optigue, sur des larves montées in toto
aprés avoir 4té tuées 2 l'alcool chaud, potassées 2t colorses
au noir chlorazol, on observe souvent des Z£paississements sombres,
comme des verrues disposées irréguliérement 2 la surface des
expansions.



Des coupes histologiques longitudinales de 7 microns
d'dpaisseur n'ont rien montré de bien particulier. On observe
cependant au niveau des 2xpansions un décollement entre la cuticule
et l'édpiderme 2t ce dernier présente i leur Dbase des cellules
plus grandes que dans les autres régions (fig. 3).

Au  microscope électronigue A balayage, sur des
larves tuées 3 l'alcool chaud, nettoyées, déshydratées =t passées
au point critique avant métallisation, nous avons partois observé
la oprésence d'un pore i l'sxtrémité de quelques expansions.
Des pores sont é$galement visibles sur les flancs de larves simples.
Mais il n'sn a pas &té wvu sur ctoutes les larves 3tudiées (une
trentaine).

Zn conclusion de ces premidres observations, jusqu'a
maintenant aucun signe morphologique ou anatomigue précis d'une
activité secrétrice ou axcrétrice n'a 3té trouvé au niveau de
ces 2xpansions.

Nous avons pensé que les formes 2 2xpansions pouvaient
correspondre 2 une phase parviculidre des stades deux =t =rois:
3tre une forme <cransitoire orise gpar les larves au cours de
leur développement ou bien &tre l'indication d'une pause avec
arrét de nutrition , =n rapport avec la mue. Nous avons réalisé
Juelques expériences pour ctester ces deux aypothéses. Des larves
des deux sortes sont installdes 2n 3$lavage avec des ouvridrss
2n nombre surfisanct ( chez Ipr. scutzllaris, il fauc anviron
200 ouvridres pgour assurer le développement de 30 3 40 larves).
Les individus uctilisés sont issus d'une colonis oprélevée justs
avant le début des s2xpériences au mois de <Sivrier, 3poque de
la reprise d'activité chez <cette aspéce. Ouvridres at larves
sont placées dans des nids 2n tubes de verre type 2lateaux-Chauvin,
2 la cempérature du laboratoire (20°C) avec Llumilre naturells
T aourries de Drosopniles congeldes, d'oeufs 4'Zphestia =t de dou-
ettes de miel mélangé 3 du sable fin.

Si l'on 2léve trente 3 quarante larves sans 2xpansions

L

ie stades deux 2t :rois dans ces conditions, au sout 4'un mois
2t demi =2naviron, guelgques larves 3 axpansions apparaissent dans
les 3levages. Par exemple: -lot A: sur 30 larves, 2 disparues,
2 de stade =rois avec 2xpansions- lot 3: sur 35 larves, 1 disparue,
3 larves 2 =xpansions 4 de stade deux =2t 1 de stade trois).
Si l'an n'2l3ve que des larves de stade deux il semoleraic Jue

L'on obtienne ur plus gzrand pourcentage de larves 3 2xpansions
lans un méme ctemps.

A rartir de lots ne renrarmant que des larves i
zxpansions de stades deux 2t :rois su de stade deux seul, non
seulsment on na'cbtient pas de larves i forme simple mais il
¥ 3 une <Iréds Iorze mortalité dans les 2lsvages 2t las larves
survivantes ne sont pas =2n Jon 2cat. Ia aourrissant des groupes
ie larves mixtes (larves simplss =2t larves 3 saxpansions) avec
du misl coloréd 2au rouge neuctre, nous constatons gque les deux
sortes de larves sont nourriss. 3In orffst, chez =outes, le tuce
1igestil 2st coloré =2n rose vil. Ces diverses saxpériances montrent
i'une part qu'une fois acquise la forme 3 saxpansicns, las larvas
12 reprennent cas une Iorme simpls =T continuent laur dévelcooement
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la- Larve 'em soucoupe" photographiée vivante au photoma-
croscopeWild M 400 en face ventrale (photo J.Legrand)
(z = téte; e = expansions).

1b- Larve droite photographiée vivante au Dhotomacroscope
Wild MO0 en Fface ventraie (photo J. Legrand) (T =
téte; ¢ = expansions).
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fig 1b
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sous la forme 3 expansions jusqu'ad la nymphose et d'autre part
que ces larves sont nourriss comme lss autres.

Des échantillons de larves ont &té prélevés dans
des lieux variés i diverses péricdes de l'année: gquinze prélévements
ont 2té effectués de janvier & fin septembre dans des nids 2
peu prés de la méme taille (plusieurs milliers d'individus).
Une premiére 3tude de ces 3chantillons 3 montré

-1) un pourcentage de larves i =2xpansions diffirent
selon L'dpoque considérée; par =2xemple, dans &srois nids installss
sur des chénes- Llidge (Bagnols-en-forsdt): -=n janvier 1% (nombre
de larves constituant l'schantillon = 800); -a la fin de février
au moment de la reprise de l'activité 48% (n = 1358 larves):
-4 la fin juin et en juillet, =2n pleine période d'activité at
de préparation des sexués 34% (n = 398);

-2) un opourcentage de moins de 20% de larves i
expansions dans des populations provenant de liesux divers mais
toutes oporélevées en septemore, les sexuds 3tant oréts i sssaimer
ou méme ayant déja quitt le nid. C'sst un moment ou il se
produit une pause dans lL'activitcé de Cr. scurzellaris . Les colonnes
de récolte se déploient toujours comme 2n plein 3té mais dans
le nid la reine ne pond plus =t le couvain a'sst slus représenté
que par des larves, de stade deux =2t trois. Un pgeu plus =ard,
2n octoore ou novembre, la majoritéd du couvain =st sous la forme
de prénympne ou de nymphes qui 3closent avant l'hiver.

Des 2analyses de créldvements =2ffsctués dans de
Jjeunes colcnies-c'2st 3 dire dans des colonies peu développées
comportant seulament guelques centaines d'ouvriéres de trés
petiter %taille mais un couvain aoondant- 2t L'observation de
fondations, au laooratoire, montrent gJu'il 2St axceptionnel de
trouver des larves 3 2xpansion dans l2s jsunes nids. La propor<ion
de larves 3 =2xpansicns oprésentes dans le nid serait donc 2n
rapport d'une part avec la période du cycle annuel d'activité
2nvisagée . d'autre part avec l'3ge de la sociéts.

Nous ajoutersns gue, zhez une 4crocoelia méditsrrané-
enne, Cr.aucerti Imery, trés oroche de Jr.scureilarisz d'un zoin
de wvue morphologique, mais de Doiologis 2t de comportement =ris
f8rents, on ne rencontre pas de larves 3 =axpansions. Une
re 4crocoelia, africaine, Cr.rivai V.l4CTUOSG  Menozzi, présents
des larves i =xpansions décritas ocar MENOZZI (1930). Mais lss
stuctures ooservées sar celui-ci ne se rectrouvent sas chez Crgeuzai-

lar<s . Dans d'autres sous-genresafricains, itopogyne 2T Ozygyne
JSELAGE-DARCHEN a2 trouvé des =2spéces sossédant des larves 3 =xpan-
sions plus dévelcopées qui n'ont pas 2ncore 3té Studides.

Des gquelgues ooservations 2xposées ci-dessus gue
conclure? Les larves A =2xpansions ne sont pas des larves =n
diapause. =Zlls2s sont Dbien nourriss. Illas aoondent dans las

grands nids 3 l'époque ou Ll'activitd sst la plus intense. L'hypo-
thése d'une secrétion quelconque 2au niveau des 2xpansions apparait
fPeu oporobable. ?Par contre Ll'hypothése d' ZIDMANN (op.cit.) aqui

suppose AJue ces =2xpansions peuvent 2wvolir une fonction axcrétrice
2st intéressanta 2isn gue la réalitéd de certt2 aexcrétion n'ait
ou encore 2tre mise 2n 3vidence. MNous avens wvu plusisurs fois,
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a: laporatoire, des ouvridres saisir ces larves 2t lécher (nettoy-
er?) successivement chague expansion. EIDMANN compare ces forma-
tions aux organes d'exsudation de certaines fourmis, les '"exsuda-
toria" comme les nomme WHEELER (1918). En tout cas, la présence
d'un liquide qui remplit parfois les expansicns donne aux larves
un aspect turgescent. Il pourrait donc s'agir de larves gavées
et une autre hypothése est proposée, qui ne va pas a l'encontre
de celle d'EIDMANN s'il est confirmé ultérieurement gque seules
les larves femelles oprésentent des expansions, on peut alors
supposer qu'il s'agit d'un '"stock" de larves ‘'choisies" par
les ouvridres pour devenir des reines et donc particulidrement
bien nourries; les expansions, de plus, faciliteraient la distension
subie par le tégument de la larve de reine au cours de la croissance
du dernier stade; en admettant qu'il s'agisse bien du '"stock"
de futures reines, certaines seulement donneront des reines,
les autres s'arrétant en chemin et devenant des ouvriédres.*
Il resterait encore 1) & préciser comment et guand
apparaissent les expansions latérales, aux stades deux 2T <Trois
ou bien seulement au stade deux; 2) & expliquer comment se fait
la sélection des larves =t comment se détermine ensuite le devenir
particulier de chaque larve & expansions latérales, reine ou
ouvriére.

* Cette hypothése doit beaucoup & L. Plateaux que
je remercie pour ses suggestions.
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STRUCTURES DIGESTIVES DES TERMITES-LE PROVENTRICULE QU GESIER.

par
Daniel LEBRUN
Laboratoires d'Endocrinologie des [nsectes Sociaux
Jniversitd de Nantes
2 rue de la Houssinidre
7-44072 Nantes Cedex
Mots—clés: Termites, Reticulitermes, Xalotermes,
gésier, dent, pulvillus.

Summary: Comparative morphological study of the
gizzard of french termites.

The morphology of the internal armature of cthe
Termites gizzard has been studed by scanning =lectron microscopy.
The structural differences are small oetween Reticuiitermes lucifu -
gus Rossi and Rericulitermes santonensis TeyTtaud Sut are noticeaple
between these two Reticuliiermes species and Xalotermes flavicollis
and mainly concern the teeth and pulvilli.

Key-words: Tzrmices, Reticulitarmes, ZLalotzrmes,
gizaard, teeth,pulvillus.

RESUME

Une ultime <rituration du bois par l2s Termites
ast =ffectuée dans le gésiar ou proventricule dont l'organisation
structurale nous parait misux connue gridce a la microscopie
3lectronigue * dalayage Cette méthode d'observation 2 3té appliguée

aux Termites frangais qui regroupent les deux 3spéces luciiugus 3T,

santonensis du genre Reticulitermes 2t le termite axclusivement

méditerrenanéen,{clotermes [lavicoilis. Le gésier des Termites,

an général, présents une grande uniformité de structure. A son
niveau, les plis Spithéliaux diffirencient un 2nsemole de 48
pi3ces diposées =2n 3ix 3érises répétitives. Chaque sériss 2st

formée de 4 pisces diffsrentes, I, II, III, IV, d'iaportance

inégale, présentant Ll'alternmance I IV III IV II IV III 1IV.

Le microscope 3lactronique a Ddalayage pgrécise la norphologis

propre =2t lss caracteristigues cuticulaires de chague 3l3ment

La srituration du 2ois dans l2 gésier 2st assurée grincipaisment

par Ll2s orocessus 2dontiformes des 2Sléments I 2t II, au nomore
Teulitermes les dents sont
é; ces derniéres grddominent
wlizermes sont cecouvarstes

de 12, disposés 2n couronne.Chez 2etr
de deux ftypes, =2n hachoir osu 2acé
chez 2.santonensis. Les dents de 3zt
i'dcailles impriquées, i sord Zentic
Slavicollis, les dents sont plus pui
2T Zoute de méme forme cylindro-coni

Chez Yalotzrmes

b
=

U
[
wn <

que; Lls2ur surtace 2stT 2ntidr

ment LlLisse. OQutre les dents l2s 3idments [ =t II oortent des
axcroissances 2n forme de cuberculss appeldes pulvilli qui
ooturent largement la Lumidre du gzésier. Les pulvilli I sont

s
ceaucoup olus développés. Les pulvilli des 2e
F 3

Tioulitermes sont zar-
ais de pseudo-2caillsas 2 dord Tinement denta2ld. Chez {alotzrmes

santes, mi2ux individualisées
< Aara
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flavicollis, les pulvilli sont recouverts de ;EPes’ scies }gur
donnant un aspect pileux. Entre les éléments I et 1I, font saillie,
mais de facon moindre, les é&léments III gui montrent une forme
lancéolée. Leur face supérieure est garnie de petits :u?ercules
trds serrés; les parois sont frangées de digita:mons..Chez Xalo~-

termes flavicollz , leur forme est comparable mals la surface

st entidrement LlLisse; des Dactéries peuvent s'y observer.
Les éléments IV Dbordent de chaque cdté les trczf au:re; :y?es
d'éléments; ils apparaissent comme de imples lames pordées

de nombreuses digitations.

A la lumidre de cette é&tude, sont précisées des
différences structurales au niveau du <tube digestif entre les
deux genres Kalotermes etReciculitermes; celles-ci sont beaucoup
moindres entre les deux espéces lucifucus et santonensis.L'on peut
envisager le rdle mécanique dans la digestion du bois, des
différents éléments du gésier. Grice 2 un mouvement de bascule
les dents principalement et les pulvilli exercent un <travail
de <trituration, de répe et de compactage des particules. de
bois qui vont former le bol alimentaire. Grice & leurs franges
de digitation, les é&léments III et IV assurent le triage et
la réparzition des particules. De ces recherches, é&tendues
au tube digestif de différents termites, peuvent découler des
informations d'ordre syst2matigue 2T une meilleure compréhension
de la physiologie digestive de ces insectes.
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INDIVIDUS TERATOLOGIQUES CHEZ LES FOURMIS LEPTOTHORAX

par
Laurent PERU

Liboratoire d'Svolution des £ires Organisés
Université 2isrre a2t Marie Curie
105, boulevard Raspail F-75006 Paris

Résumé: 35 Fourmis tératologiques du genre Leprothoraz
2T genres poroches ont 32té =2xaminées. La plupart des anomaliss
céphaliques =2t cthoraciques consiste 2n des délétions de segments
mais deux cas de {ormations multiplas des appendices sont décrits.
Les <trois- gquarts des monstruositds affectent l'aodomen, principa=-
lement Le pétiole, le postpétiole =t la segmentation. L'origine
de ces individus est discutée.

Mots-clés: Myrmicinae, Leptothoraz, sératologie,

Summary: On teratogenic specimens in the Leptothoraxz
ants

ighty-five abnormal specimens oileptothorax ants ( and
nearly related genera) =2ither collected in nature or bdred in
nests nave Ddeen closely axamined by the author. The natural
frequency of such specimens is 2stimated 2as Dodeing Lless than
0.05 per cent. Most of =these cepnalic and thoracic abnormalities
are constitued of segment losses: ants hairing lost one of two
syes, Iive-legged specimens and two leptcothorax nylanders queens,res-
pectively nairing four and two l2gs, are described. However, Swol.ny~
landeriworker and esight-legged worker (due =to the duplication
of the left fore leg). Most of the three-ifourth of the described
abnormalities concerns the apdomen. The most frequent of Shese
affect =2ither the petiole or the postpetiole: coalescent joints
or none. In 3 cases, the postpetiole =zakes =the form of 2an axtra
tergit (heteromorphosis). Two other categoriss, one groupin
the abnormalities of the segmentation, the other the various
stages oI the distension of the abdomen, more par%ticulary of
the opetiole and opostpetiole, are also described. The origin
of these 2bnormalities ts muca =zalked aver and the author leans
for a genetic determinism.

Key-words: Tormicidae,Murmicinae , Leptothorax, t2ravo-

2ogy.

INTRCDUCTION

1

Les monstruositss des Fourmis ont £fait Ll'objet
de nombreuses descriptions portant l2 plus souvent sur un petit
aombre d'individus, voire un seul. Jisposant d'un matérisl sérato-
logigque assez abondant pour Le genre ;e. Thorax 2t genres proches
( tribu des Leptothorzeini!(l), j'ai pu examiner ot center de
classer 35 cas. Classiquement =2t cthéoriguement, nous pouvons

Jne 2Jonne odartie 32 ce satdrial sravianc les laczions e MM, L. SLATZAUX
(Paris) 2t (. ISPADALZIR [3arczlone), jue [ -amerziz :rds vivament.

141



142

séparer les malformations en deux catégories, génétigues et
somatigues. Les malformations génétiques les plus connues sont
les mosaiques sexuelles, gynandromorpnes et ergatandromorpnes,
Les malformaticons somatigues résultent d'accidents de nymphose
ou du développement embryonnaire ou larvaire, de phénoménes
pathologiques et <traumatiques. Il est par ailleurs nécessaire
de distinguer de la tératologie sensu stricto les formes anatomopa-
thologiques (sécrétergates de Formica, individus mermithisés
de Pheidole, individus parasités par des larves de Cestodes
de Leptothoraxz, etc...) et les intercastes d'origine trophique.

De la revue qui va sulvre, j'ai volontairement écarté les aosaigues
sexuelles et des indiviaus, Ffréguents en élevage, présentant des troudbles de
la métamorpnose (2): ces derniers présentent des appendices bouclés et souvent
un habitus ramassé et élargi; leur apparition semble résulter de ctraumatismes
nymphaux et peut 2Stre d'avitaminoses: ils ont été 3 maintes fols signalés che:
les Formicigdae . BISIKOFF(1049), BUSCHINGER € STOEWESAND(1871)- 1indiviau n® 35-
DONISTHORPE(1527), ZSPADALER(1981)....

Les 25 Fourmis examinées se répartissent en L7 exemplaires d'élevage
(8 reines ou intercastes supérieurs, 32 ouvridres, 7 nmdles) et 38 naturels |
7 reines, 28 ouvriéres, 3 mdles). Lz freégquence naturelle de ces anomalies east,
d'aprés mes capturss, inférieure & 0.05%. Nous avons choisi de classer ainsi
les individus tératologiques:

-Anomalies de la t8te 7 cas, soit 3,2% du total

-Anomalies du thorax 13 cas, soit 15,3%

-Anomalies de l'apdomen 85 cas, soit 76,5%
-Anomalies des pétiole 2t postpétiole 21 cas, soit 38.5%
-Anomalies de la segmentation 17 cas, soit 20%
-"Gonflesents” 17 cas, soit 20%

I.ANOMALIES DE LA TETE (7 cas: 5 ouvriéres, 1 mile)

Un seul cas de schistomélie ternaire concerne l'antenne
gauche d'une ouvriére d'élevage de Leptothorax nylander:i (figure 1 )
sur un funicule de 12 articles naissent une premidre branche
d'un arcticle, entre les articles 5 =2t 7, puls une seconde de
3 articles largement coalescents, entre les articles 7 et 8.

Tous les autres cas se rapportent 2a des délétions

de segments: chez le mile de Leptothorex unifasctatus, figuré
en 2, l'antenne droite et le segment <céphaligue correspondant
ont disparu. Cing ouvriéres de L[.mawrum , provenant d'une méme

société parasitée par ZIpimyrme presentent des délétions oculaires
la t8te de trois d'entre elles est représentée aux figures 3,
a et S.
II. ANOMALIES DU THORAX (12 cas: 4 reines, 3 ouvri2res, 4 miles)
Dans 12 cas, il s'agit de délétions plus ou moin
marquées de segments thoracigues. Deux mdles, l'un de Leptothorax
parvulysl'autre de L. Tubero-interruptus, présentent une ivision
du pronotum en deux parties (pronotoschisis), résultant de la
perte du scutum. Cing exemplaires possédent 3 pattes, par perte

(2) dvsplasies, selon la nomenclature de 3ALAZUC. La terminologle des termes
de cet auteur (1943,1958).



de la patte antérieure gauche 2t du segment thoracique correspondant
(une ouvrisére de [. nylandert =t un mdle de L. cristis ) , par per=
te de la patte médiane gauche (un intercaste d'Harpagozenus sublae-
vi3 ) ou de la droite (l'ouvriédre de L. untfasciatus, a Lla figure
5, posséde, par compensation, un double tarse A sa patte médiane
gauche) =t par pgerte de la patte postérisure gauche (une ouvriére
de L. (Mychothorax) muscorum ). La reine d'élevage de L. nylandert
( figure 7 ) ne posséde gque gquatre pattes 2=t deux ailes, par
délétion des moitisds gauches du meso- 2t du metathorax. La dispari-
tion compléte des oro- =2t mesonotum ont conduit 3 la forte réduction
thoracique d'une autre reine d'ilevage de I. nylanderid deux pattes
( figure 8 ). Un cas unique de polymélie affectant une ouvriére
d'élevage de I. nylandertiest représenté 3 la figure 3: la patte
antérisure gauche et la moitié gauche du pronotum sont re-dupliquées
trois fois 2t il en résulte donc un animal 3 huit pattes.

III. ANOMALIES DE L'ABDOMEN (35 cas: 11 reines, 43 ouvridres,
5 males).

A. Ancmalies des oétiole 3T opostpétiols (31 cas: 3 reines,
24 ouvriéres, 2 mdles)

1°) Coalescences =2t soudures (10 cas: L1 vreine,
3 ouvriéres, 1 mdle). Pratiquement ctoutes les modalitéds de soudures
se rencontrent: pétiole =2t pospétiole, pétiols et 2pinotum,
oostpétioleet zastre. Deux cas srouvés chez des ouvridres de jepro-
thoraz nylanders sont illustrés aux figures 10 =t 1l. La coalescence
peut 3tre zelle que le ocstpétiolese soude 2 L'spinotum.

2°) Délétions (7 cas: 1 reine, 3 ouvriéres). Chez
tous ces individus, Lle pétiole =2t le postpétiole ont disparu
et le gastre s'insére sur l'spinotum: 3 la figure 12, 2st représen-
£é un intercaste d'Zarpagozenus 3udicevis 32tteint de cette 2nomalie
mais la face déclive du pétiole supsiste 2n partis 3 la surface
du premier tergite.

3°) Hétéromorphoses (3cas: | reine, 1 ouvrisére,
L mdle). Ces intéressantes anomali2s concernent L2 postpétiole
qui présente l'aspect d'un sergite, chez une reine de l.parvuius (fi.
gure 13) =t un madle de L.nylanders cous deux d'élsvage. ne
ouvriére de L.nigriceps orésentce ine némi-nécéromorpnose: la
moitié gauche de son posTpeétiol2 2stT :sransformée =n hémitergite
surnuméraire (figure 14).

4°) Autres anomalias (1l zas: 2 reines, 2 ouvrisdres).
Dans ce groupe, 'ai rassemold wun certain nomore d'anomalies
nineures concernant surtcut l2 postpétiols: zonrlament, déformations
réductions, 2tc...
3.Anomalies de la segmentation (17 zas: 3 oreines, Lllouvriidres
3 males).

1%9) Spigastroschisis {2 cas). La division du premier
sergite du gzastre 2n deux aémictergites $Sgaux a Scé observe
chez un madle d'3 une reine de Levrotiorax nylander

2°)

.

2°) hélicomérie ( 14 cas: 2 reines, 1O ouvriéres,
2 males). Ces a2ancmaliss concernent le plus souvent le premier
segment du gastre: l2 starnite 2t le tergite sont partisllement
soudés =n une structure hélicoidale (voir l2 gastre de l'ouvrisre

e I. nigriceps 2 la Tfigure 1S). Le postpétiole peut 3galsment

5
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8tre impliqué: il devient plus ou moins lamellaire et accolé
au premier tergite; a la figure 20 est représenté le gastre
d'une reine d'édlevage de L. nylanderi atteinte de cette monstruosité,
Un cas extréme est un mile d'élevage de L. nylander<, dont l'epino-
tum, le pétiole, le postpéticle et le premier segment du gastre,
largement coalescents, affectent cette structure.

3°) Inversion gastrale(l cas). Une ouvrigre d'élevage
de L. kraussei présente une anomalie complexe du gastre (figure
18), interprétée comme telle.

C."Gonflements" (17 cas: 3 reines, 14 ouvriéres) J'ai regroupé

sous ce vocable des exemplaires d'aspect trés proche, caractérisés
par des péticles et postpétioles énormes et un epinotum déformé
et élargi, dont les épines sont réduites. Les gonflements simples
(6 cas) n'affectent pas le gastre. Dans les autres cas, le gastre
est réduit A deux tergites, comme chez la reine d'élevage de L. ny-
ianderi figurée en 18. Le postpétiole peut &tre lamellaire (voir
la reine de . nylandert de la figure 19) et trés réduit (une
ouvriére d'élevage de L. (Mychothoraz) acervorwm).

DISCUSSION

Il ne peut @&tre question de détailler 1ici les nom-
breuses descriptions d'individus tératologiques chez les Fourmis.
La compilation de 3BALAZUC (1958) recense la plupart des cas
connus & cette date. Dans l'important <ravail de BUSCHINGER
& STOEWESAND (1971) sont décrites 97 Fourmis anormales, principa-
lement des Leptothoracini. SOKOLOWSKI & WISNIEWSKI (1975) evudient
39 monstruosités chez les Formica . Citons é£galement les récentes
contributions d'ESPADALER (1981), FRANCOEUR (1981) et LORBER
(1983). L'origine de <ces anomalies n'est pas encore connue.
Expérimentalement WISNIZWSKI(1879) induit des déformations d'appen-
dices, typiguement dysplasiques , chez les Formica, par effet
du froid aux stades larvaires et nymphal. Pour les autres monstruo-
sités, nous en sommes réduits aux hypothéses. Certains auteurs
les considérent comme somatiques, résultant des blessures infligées
aux larves ou aux nymphes lors de manipulations par les mandibules
des ouvridres: la similitude d'aspect de certaines aperrations
chez des espéces et des castes différentes serait zlors é£tonnante.
D'autre part, l'aspect des individus monstrueux n'est pas trauma-
tique: il arrive en élevage que des nymphes soient accidentellement
ciquées par des ouvri2res; & l'éclosion, les imagos sont partielle-
ment décolorés et la zone de la piqlire est nécrosée; de méme,
de légers écrasements au stade nymphal provoquent des dépigmenta-
Tions. Ajoutons également gue les larves ifformes que nous
avons pu opbserver en élevage ont toujours donné des adultes
tératologiques, ce Qul sSuppose une origine précoce des anomalies

e sont surtout las délétions et les anomalies de la segmentation
du gastre qui peuvent &tre ainsi détectées aux stades larvaires).
Enfin, et malgré la fréguence Dbasse des individus anormaux,
il semble que certaines sociétés solent prédisposées 2 leur
producticn: ainsi, une société de Leptothorax nylanderi, récoltée
dans les Landes contenait 10 individus <tératclogiques pour
la segmentation du gastre.

Sans exclure la possibilité que certaines des aberra-



rions observées, comme les gonflements de l'abdomen 2t certaines
soudures pétiolaires, aient une origine relativement tardive
lors du développement larvaire, les hétéromorphoses, les formations
multiples, les délétions, las <coalescences ot les anomalies
de la segmentation supposent une origine précoce, Que nous pouvons
soupgonner d'3tre génétique. L'analyse de la descendance de
certaines sociétés devrait permettre d'3tayer cette hypothése.
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ouvriére de Leptothoraz nylandert (Férster) (16/08/70,
col. D118, élevage); schistomélie termaire de L'antenne
gauche.

méle de L. unifasciatus (Latr.) (05/07/83, colonie
originaire des Charentes-Maritimes, élevage); hémi-
atrophie droite de la partie antérieure de la téte;
absence de l'antemne droite.

ouvridre de L. mawrwm Santscht (06/32, Ain Leuh/
Maroc); absence e . oei. composé droit.

ouvriére de L. mawrwn (idem); absence totale de
1'0eil droit et partiel ae l'oeil gauche.

ouvriére de L. maurwn (idem); absence des deux
yeuxr composés.

ouvriére de L. unifasciatus (03/08/82, col. 20808,
Forét de la Couore, Charentes-Maritimes/; perce
de la patte médiane droize; Lle tarse de la patte
médiane gauche est dédoublé; vue dorscle de l'animal
et vue ventrale du thoraz.

reine de L. nulanderi (18/06/73, col. D.163, élevage);
hémi-arropnie gaucne du thorax; absence des pattes
médiane et posiérieure et des deuxr ailes gauches.
reine de L. nulanderi (18/08/78, col. D.85AA, élevage.;
atrophie au thoraz; absence du pronotwm et du mesonovum
ouvriére de L. nylanderi (24/06/81, col. D.213CC,
élevage); redublication de Lla Dpatt antérieure
gauche et d'une portion du pronotwn.
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ouvriére de L. nylanderi (31/10/81, ©col.11020,
Dieulefit, Drdme); vues dorsale et Llactérale des
pétiole et postpétiole coalescents.
ouvriére de L. nylandert (31/08/83, col.30719,
Saubion, Landes); vues dorsale et latérale
pétiole assumésriquement soudé 4 1'épinoctum.
intercaste d'Harvagoxenus sublaevis Nyl. (08/05/82,
col.2051¢4, Senluaerbach, Sudaturol/Italie); absence
totale du postpétiole et partielle du pétiole,
ut subsiste 4 la surface du ler tergite.
reine de L. parvulus ( Schenck) (22/08/77, col.D.172,
élevage); heéteromorphnose du postpétiole & apparence
de cergite.
ouvriére de L. nigriceps Mayr (18/05/81, col.10505,
Toblach, Sudtyroi/Itaiie); némi-nétéromorphose
du post pétioie ¢ apparence d'hémitergite gauche
swrnuméraire.
ouvriére de L. nigriceps (22/05/81, col.10541,
Toblach, Sudtyroi/Ialie); hélicomérie du premier
segment du gastre.
ouvriére de L. krausset Zm. (27/06/78, col.D.217,
élevage); anomalr complexe de La conformati
du gastre.
reine normale de L. nylander:.
reine de L.nulander: (07/04/7%, col.D.22AGA, élevage);
gonflement aes Dpétiole et postpétiole ; Lle gastre
est réduit 4 deux tergites.
reine de L.nylanderi (28/08/74, col.D.111, éZlevage);
anomalie proche de .a précédente, mais le postpétiole
est lamellazre.
reine de L. nylandert (10/07/70, col.D.128, éilevage);
anomalie de La Segmentation du premier tergite,
mpliquant le postpétiole; wvue dorsale du gastre.
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RECHERCHES SUR LES VITESSES DES FOURMIS

par
Francis BERNARD
35 Avenue Racci
F-06000 Nice

Résumé: Les vitesses ont 3té mesurées sur le terrain,
pour 13 =2spéces nord-africaines =2t 43 de France méridionale.
Le record de rapidité a $té ctrouvé sur Catagiyphis aldicans, avec 2
métres 80 par seconde, soit deux fois celui de Z. Sombycina des du-

nes saharisnnes. Les “ormica ne font en moyenne que 13 cm par
seconde, et la plus lente est Messor darbara, avec 3,4 cm.
Ensuite, la biologie des Clatagliyphis , oassablement

omnivores, 2st résumée. Les facteurs Dbhicmétrigues des vitesses
montrent que la longueur relative du tarse les rfavorise: il
fait 52% de la patte chez (. aldicans , moins de 30% chez les
fourmis moins rapides. L'argile séche est L2 cterrain le oplus
favorable. Les 5 a2spéces dominantes dans la2s biotopes sont toutes
rapides, les formes relativement rares sont plutdt lentes. L'influ-
ence des températures a 3té 3Studiée i Touggourt (Sanara nord),
ou, pour une augmentaticn de 10°C, la vitesse =2st multiplide
par 3 3 4 chez las fourmis rapides.

Mots-clés: Cacaglyphis, vicesse de déplacement,
Tormicidae.

Summary: On the speed of ants.

The speed of ants has oDeen measured on the ground,
for Ll3north-african species and 43 speciss of southern Ffrance.
The record has been discovered on lataglypnts aldicans, in Morocco
and Alger:ia, with 2,30 meters b5y second, =Swo =times more than
C. Sombyeina of saharian sands. The Formica runs, as mean, by
second only 18 cm, and the slowest is Messor Jardara: 3,4 cm
oy second.

The biology of the Cataglyphis, rather  omnivorous,
is resumed. 3iocmetry shows that the relative l2ngTh of cthe tarsus
in the leg, advantages speed: it is 32% in [, 2lbicans,l2ss chan 30%
in all other ants. Ory clay is the better zround. The 5 species
orevailing b9y their number of nests are 2il relatively {ast.
The speciss more rare as nest numoers are almost all slow. The
influence of tTamperatures has 2een studisd at -ouggourt (northern
Sahara). Here, <Zfor a gzZrowin O 10 centigrade degrees, speed
is mulciplied 2y 3°to 4 for the fastest ants.

Key-words: Catagluyvhis, Tormicidaz, speed.

INTRODUCTION, METHODES.

3
i
L

L'idée de aesurer des vitasses e “ourais ae FuT  suggerse
1283, 1 l'Universitd Harvard, 3ar l2s ayrmécologues 2méricains N.L. 3ROWN
£.d. WAIL3ON. Comme j2 laur parlais de aes tourne
1

“w
B

w
-

es au 3anara, ils ae direnc:
10us levrisz mesurer l2s /iT2ssas 22 course das Cataglyonis du zdsart, “ourais
i2s olus rapides du aonde.”' Aussi, de 1360 3 22 jour, 20us ivons nesurs, 2n pius
1¢ 3 a2soéces dJe (ataglvonis, 3'aycres “ourats varides, dont 1] aspeces rorz-arri-
taines 3t 43 12 France nédricionales. L2s sirtasses c:onscatdes vont 4e 3uelque
- métres osar seconde (c2rtains Messar 3t Laotothorax) 1 2 adcres 30, -2¢
du secit Jacagiyonis aibicans [3am,3) 3ul seut sarcourir 3insi %38 Fails sa zailla.
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Les 52 especes studises seront comparées dans l'orcrs systématique
habituel, les seules vraiment rapides étant les OQolichoderinae, des Formica et
des Cataglyohis, donc des grouoes supérieurs cans cet ordre. Enfin les relations
avec aivers facteurs (abondance de l'sspéce, son régime, =ffet des terrains 2t
des densités végétales...)seront précisées. De plus, nos mesures aes surfaces
oculaires et antennaires serviront 3 conclure que seuls les 'Cataglznhis les plus
~apides ont des antennes tres développées.

Notre méthoge est simple. [l Faut opérer sur des ouvridres libres
courant spontanément. Si l'on prend une Ffourmi et que l'on mesure sa vitesse
aprds 1'aveir reposée sur le sol, llexpérience prouve gu'elle est souvent désorientée
allant alors plus vite ou plus ientement gue sa moyenne nabituelle. Chague 2spéce
2 été mesurée de 4 3 10 fois, si possible en plusieurs localités car ages races
locales peuvent B8tre plus véloces. Par exempie, le gros Messor capitatus Fut
observé, d'une part 3 Fréjus (Var), d'autre part pris de Mascara, sur les nauts
plateaux algériens. Les deux résultats furent anzlogues, et, partout, les ouvridres
sortant une grosse graine allaient aussi vite (6 3 7 ca/sec.) que leurs compagnes
sans charge.

paralldlement 3 la dirsction de l'insecte, on oose & cterre un

mitre métalligue, puis, avec un compte-seconde, on note le temps mis pour Faire
10.20 ou plus de 50 centimétres, selon la rapidité constatée. Entre les adivers
résultats. on citera plus loin la vitesse maxima, pour donner une idée des meillsures
possibilités de )'espéce. Jusau'ici, les plus grandes ouvridres ont été seules
suivies, sauf pour Pheidole, dont les "soldats" (3 & & =m) allaient aussi vite,
3 Fréjus, que les petictes (2.5 3 2,5 am), soit 8 ca/seconce.
11 restera donc, d'une part 3 studier les plus petits individus, d'autre part
3 mesurer, sur des branches, les formes arboricoles (Dolichoderus, Coloboosis
etc...), qui, généralement, vont moins vite que les Fourmis du sol. Lz température
influe naturemllement beaucoup. A& T0uggourt les Fourais courent 5 2 10 fois olus
vite 3 42° gqu'd 23°. On décrira ce phénomeéne au chaoltre VII. Avouons gue, souvent,
les températures n'ont pas été mesurées. Mals on peut 1indiguer au'en France on
2 opéré surtout en été, par des ctempératures vraisemolabies de 22° & 27°. In
Algérie, il y avait 25° 3 32°. La piupart des données ont até ootenues le matin,
entre 10 neures et midi.

I. VITESSES ET SYSTEMATIQUE

Un premier fait apparait nettement: en moyenne,
les 18 Myrmicinae #&tudiés ont une vitesse de 8,7 cm/sec., soit
12,6 fois leur taille. Les 3 Dolichoderinae donnent 13,38 cm/sec.,
soit 42 fois leur taille. Depuis les Myrmicinae, les plus inférieurs,
ia vitesse moyenne est multipliée par 3,S.

La seule sous famille oprimitive un peu connue est
celle des Dorylinae, ou 5 espéces d'Anomma ont été mesurées par RAI-
GNIER et VAN BOVEN (1953). Zn moyenne, elles fontT, en une seconde,
de 12 2 24 fois leur taille. Des rapidités du méme ordre s'obTi-
ennent dans les genres Tapinoma , Serviformica et Formica, Insectes
de vitessesmoyennes ou assez rapides. Mais les 4nommadu Congo vont

par <troupes immenses, souvent de millions d'ouvriéres , et la
vitesse d'une large colonne est toujours inférieure 32 celle
d'une isolée, dont on ignore ici les possipilités. Les Myrmicinae

ne vont guére plus vite gu' Anomma Leur maximum connu est celui
de Pheidole pallidula (22 2 30 fois sa taille), et le minimum
chez Messor barbarc: seulement 3,4 fois sa taille, alors gJue
les Leptothorax, réputés comme les plus lents pour =.0. WILSON,



font de 3 & 7 fois leur longueur par seconde.

L'2nsemole des Formica (7 s=spéces mesurédes) correspond
4 20 3 30 fois leur taille, la plus rapide jusqu'ici 3tant 7. cunicu-
laria, commune dans les jardins (30,5 fois sa longueur). Cela
contraste avec les 5 Cataglyphis connus (13 & 438 fois leur
taille, en moyenne 108 fois). Aussi allons nous considérer spécia-
lement ce dernier genre. Les grands Camponotus sont les Formicinae
les plus lents (12 3 15 fois leur taille). Par contre, les Laszius (3
mesurés) sont deux fois plus rapides, de 25 i 30 fois leur corps
par seconde. Parmi les Dolichoderinae, de Ooioclogie comparable
3 celle des lasius, la plus rapide est [ridomyrmex humilis ( Tourmi
d'Argentine, pullulant sur la c8te d'Azur): 38 fois sa taille.

Mais notre banale Tapinoma zrraricwn l'égale oresque: 43 fois
sa taille, tandis que 7. svmrothz , 2nvahisseuse si nuisible

au Maghreo, ne fait 2n moyenne que 28 fois sa Llongueur (mémes
résultats en Camargue, dans L' Atlaset au 3ahara).

II. BIOLOGIE DES CATAGLYPHIS

Voici le seul genre de ~Fourmis d'origine tr2s prob-
olement saharienne. Sur 20 s2spéces recensées, 12 habitent le
Sanara, 2 Ll'Europe =2t 3 l2 Moyen-Orient 2t L'Asie centrals.
Une inédite wvient d'Stre <=rouvée =2n Mongolie, donc un désert
froid, par PISARSKI =2t OJOLUSSKI. Zn outre, les formes lss plus
orimitives, comme . 2mmaz rorel, mesurée Jar aous 2u  Sahara
central, sont 2galement du grand désert. Le sous-genre inririsur Mo-
nocombus contisnt . cursor , commun 2n rance du sud, =t ¢, viari-
cus de l'Atlas, qui actteint 1800 m. dans l'Aurds. Il1s ne sont
pas trés rapides: 12 i 17 foxs leur taille, 2t l2s fataglyphis pro-
orement dits ont pour Type (. dicoloy banal <du Sahara 3aux cdtes
africaines =2t 3 la Gréce, Qqul ne parsourt 2n une seconde gque
13 fois sa taille.

Mais le record: . zlbicans 2stT aussi un Zataglyphis =¥
gique . Le sous-genre supérisur 2st Machaeromyrma Forel, reconnai-
ssable i ses immenses palpes maxillaires poilus. Il a'y a Jue

deux =spéces, dont la plus zrande s=st 7. 2ompycina déja cité, =t

la plus petite 7. lucaszi , du Tassili des Ajjer, nous avons découverst
le mdle de lucasi, trés voisin de celui de domoyeina Pour autant
Jue l'cn sache (4 =2spéces seulsment scnt connues 3 cet 3gard),
les Cavaglyphis, surtout insectivores, sont son fait olus ou
moins omnivores. 2n voit ZT.)tgolor =2t zldicans =ransporter souvent

de petits fruits (raisins, olives,...). Ils sont souvent copropnhages
oortant des crottes de Rongeurs. L'sspéce la olus inattendue
scologiquement a été [.nglophila , décrite par nous du chott

-1

£l Djerid, le plus grand des chott magnreébins, rcetrouvée a2nsuite
au chott 3=s Ch
salée du chot

Mériones 2t 3

N

ergui du sud oranais. Zll2 aiche dans la crodte
2€, dans son aid, an fZrouve des crottes de Rongeurs:
illes, gquil craversent ls chott la auis.

oration de C.albdicans:

L2 zype albicans, s2écriz 31 Lonares par 3WGER, 2st noir luisanc,
2als sonm nom viant de la Jubescance 3irgentse des “lancs du thorax. L2s Foramas
sanariennes sont 12 dlus “réquemment j3aune d'ar 3 '1uqe slair. C'est 3 Jider,
li2u inhabtzd 3u Tassili, sue s0us iavons ou zamorencr 'arigine, surtout thermigue,
ie ces coulsurs varides: 3Jider (gui stignifis carrefour chez las Touareg) st

i sisole croisement de zeux aistas, sentre Jjanet 2t Iherir. 4 1400 3. 4
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5 Fig.1-Cataaclyphis albiecans
Roger, Fourm? la Dlus

rapide du monde (2,80m
au plus par seconde,
scit 438 fois sa taille($5,3
mm) , agrand? de 142
fois.louleur notre(lieux
froids, orune ou Jaune
d'orfterrains chauds
50 & 200 ouvriéres par
société.

P—
[N

Jaulgnes : { liewx dcbservation

a Cotsglyons dltreons, Fourny .

la prus rapcs o monde (280m i S

par seconce. ) ' J
\

Pig. lieux ou la vitesse de Cataaglyphis al
cans Fut mesurée. Ghourd el 3Saghel (en aradbe: vallée ae lLa chnevr
7 ol »

27
e

wr une dune du grand Erg oriental, ou il ¥ avait une staction
’ i ) ’ trolewn. Dider, carrefour inhabité
450 m., est la seule startion ou C.albieans
unique Fourmi (40 nids sur 100 pierres), renseignait
<gine thermigue des colorations de cette 2spece.

g e



ce lieuw st sur grés calcaires siluriens. 3on grand intserdt ast 4d'Stre noctre
seule station uniquement oeuplée par C.albicans. Sur 100 pierres, 40 recouvraisnt
des nids de cecte Fourmi. J'ai Fait |3 les osbservacions suivantes: Les pierrss

i l'omore d'un rocher, ou 2xposées au vent Froid du Nord, a'avaient que des Fourmis

noirss.les pierres au soleil st 3oritées du Nord ne recouvraiant que des albicans
jaunes d'ar. Les pierres an lieux ni %rds chauds ni troo Froids sossédaient des albi-

cans intersédiaires, runs ou rouge-foncé (races saprquia de SANTSCHIat zana de FOREL)
Ces 'races" des anciens spécialistas ne doivant 3tre le slus souvent que des
sffet thermigues sur la coloration. 0'ailleurs. quand on 3ldve des Laptothorax
nylanderi, les § ont des =aintes claires 3 109, des cteintes Foncées 2ncre 1S

2t 25%. Autre 2xemple d4'effet de la zsmoérature: dans l'oasis de Ghardaia, albicans

2st jaune ou orangé sur l2 saole cnaud. Sur les placsaux rocheux snvironnants, assez
froids, il 25t toujours noir, comme sur les z3tes aigériennes. ODans la collection
du Nuséua de Paris, on voit que la olus petite 2sodce 2st C.adenensis, aussi
selle dont les pattes sont les plus longues »ar rappoort au czorps. Serait-slle
olus rapige gu'aibicans?

III.3IOMETRIE GENERALE

Les rapports de longueur: patte postérisure/taille 2t
tarse postérieur/patte ont 3té calculéds. Une dimension intéressante
2St aussi A oporéciser: la longueur du métatarse. Quand la Fourmi
court ,ses ctarses sont 2n partie allongés sur le sol, mais les
métatarses, long de 0,5 3 1,3 mm, restent pius ou moins verticaux,
ce gui souléve d'autant l'Insecte au dessus du sol. Les deux Cata-
lyphts les olus rapides ont aussi les métatarses les plus longs,
e gqui facilite notamment leur progression =2n =errains meubles
sables ou argiles).
Rapport patte/taille. iIn 3ros, l2s 2gpéces rapides ont des jatses
longues, ‘Taisant de 2,3 3 1 par rappor%t au corps. Les plus lentes
font seulsment 0,43 i 0,33 du corps.
Rapport tarse/patte. 1 n'sst gue de 0,45 3 0,30 pour les Iourmis
lentes ou peu rapides. Seules lss "%rés :apxdes"( SO0 a4 70 fois
leur taille par seconde) ont un =tarse supérieur 3 58% de la
opatte. Mais les deux "utra-rapides" offrent deux cas distincts. C.
2lbteansa un tarse olus grand Jue la moitié de la patzte, chose
rare, =t {.Dombyeina 2 des tarses olus courts (41% de la patze),
mais aussi 2st de moitié moins rapide qu' zldicans

IV. RELATIONS AVEC LE TERRAIN ET SE VEGETATION

Zn 1980, ncus avons 2uoclié une note sur las tsrrains
rérérés des Fourmis, pour onze 3ortes dJe tarrains. Ces données
eposent sur des comptages de ourmilil3res dans des carrsds de
00 m2, assez nomoreux pour que laurs moyennes soient valaplss.
1 7y aen lavés sur zalcaire, 305 sur roches siliceuses
t ] z L2 7itesses sont ~faiblss sur
oches siliceuses (3 3 14 fois la zaille jar seconde),moyennes
sur calcaire =t argiles /135 i 17 fois), sauf pour C.z{d%cans gui,sur
argile, son terrain <Zfavori, atteint 438 fois sa taille. Les

L I I S e B S I |

roches métamorvhigues (gneiss, micaschistes...! correspondent
4 de plus grandes vitesses. Le flysch (zrds argileux) a2st le
meillsur suostrat pour la sanale Tormica rurz, Jui a 13 son

times, 17COm), =t =2st assez rapid

ocptimum A Turin:i Alpes mari
au plus 23 ~ois sa taille)., Les meilleurs vizasses sont gjour
les 3 Tourmis avec le zlus de nad sur sables, =2% pour Lla2s 3

indifférentes, 4Jui peuvent abonder aussi 321isn sur calcaires,
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siliceuses, sables =t argiles, ce qui expligue leur abpondance
relative (au moins 13% du total des fourmilidres). Ce sont par
exemple Pheidole pallidula en Provence, Monomorium sauamon 28 au Ma-
ghreb, Taptinoma simrothi au Maghrep et en Camargue, et ridomyrmex
humilissur la cdte d'Azur.

Quant a la végétation, les vitesses moyennes par catégories
de plantes donnent des relations trés nettes. Nous pouvons &tablir
les listes des Fourmis surtout de foréts (comme Formica gagares,sur-

tout de maquis & ligneuses basses dominantes (comme Pheidole et Cam=-
DONOTUS eruentasus), enfin surtout de prairies (comme Lasius alienus
et Diplorhoprrum pygmaewn). Comme moyennes de vitesses, ces Trois mi
lieux s'écartent bdien peu les uns des autres. Ainsi, la rapzd;:e
d'une esp2ce n'est pas plus génée par des prairies denses (2000
34000 herbacées sur 100 m2) que par des maquis (200 & 400 ligneuses
passes, Cistes, Bruyédres ou Genéts), et reste pratiquement égale
3 sa vitesse en foréts pauvres en plantes basses. Pour des Insectes
de pentes fortes (23 & 45°,comme Aphaenogaster subterranea et [amo-
notus sylvaticus, la vitesse relative est de 12 fois la taille,
donc petite. Sur pentes faibles (2 2 3°), préférées par divers Mess-
or ot Lasius, la vitesse moyenne égale 23 fois la <taille, donc
deux fois plus. Cela n'a rien .d'étonnant, mais il valait mieux
le vérifier par des chiffres mesurés. La donnée la plus démonstrati-
ve ici est le %nu (% du terrain sans plante) On l'a évalué sur
la base de nos /40 comptages de végétation. Les sols 2 % nu
slevé (45 3 97% nus) coincident avec les plus grandes vitesses.
Donc, si les divers types de végétations montrent des effets
analogues, gquand méme, un sol un sol & végétaux rares Ifaverise
beaucoup mieux la rapidité. L& aussi, rien de surgrenant, mals
il convenait de la vérifier.
V.RELATIONS AVEC L'ABONDANCE DES ESPECES

I1 vaut mieux remplacer les termes vagues de''commun"

ou "rare" par des pourcentages des nids de 1l'espéce dans une
région. On peut distinguer ainsl guatre catégorie principales
de fréguences:
Dominantes (13 2 34% des fourmilidres, en moyenne 21%). 7 espéces
sont dans ce cas, par 2xemple Pheidole en Provence =T Monomoriwm sa-
lomonis dans tout Lle Maghrep. Ces dominantes sont rapides: er
moyenne 41 fois leur taille par seconde.

Trés communes (& 2 11%, moyenne 7%). Brusguement D2i2n moins
rapides: 18 fois leur taille; il y en a ¢ espéces.

Communes (3 2 5%, moyenne 3,6%). Chose inattendue, elles sont
bien plus rapides gque les <trés communes. Leurs 16 espéces con-
ciennent 3 Cataglyphis et 3 Formica, ce Qqui Jjustifie ce résultat,

car les "<trés communes' n'avaient gue Formica Jusca
Assez communes: 0,4 2 3,7, moyenne 1,3%. Elles sont lentes, 3 fois
plus que les précédentes, leur seule Fourmi rapide est Tapinoma erra
ticum.
Assez rares: 0.1 2 1,32, movenne 0,58%. Possédent plusieurs Myrmica
et Messor. vitesse de l'ordre du groupe précédent des assez
communes.

Enfin, les espéces rares (moins de 0,1 % des nids) ont
fait l'objet de trop peu de mesures pour conclure.



VI. VITESSES ET REGIMES ALIMENTAIRES

On séparera les Myrmicinae des Formicinae, 3tant donné
leurs vitesses généralement si différentes. A oriori, les insecti-
vores seraient de loin les plus rapides. Or =slles comprennent
plusieurs drhaenogaster, fourmis lentes & moyenne faible (moins
de 5 fois leur taille), d'ou la lenveur des insectivores Myrmicinés.
Chez les Formicinae, sans C.albicans 2llss se montrent 2 peine
olus véloces gque les omnivores du méme grouge. S3i lsur moyenne
inclut aglbicans, =lle monte au dessus de 50 fois leur
taille. Les granivores sont presque =toutes lentes (3 3 11 fois
leur taille), il'sxception du petit Monomoriwn(Zquesimessor)chobauti
C'est FOREL, en 1898, au Sanara, gqui a découvert la vitesse
de cet Insecte, trainant i reculons, =2ntre ses pattes, des graines
plumeuses d'drisrida. Nous avons =rouvé au Gassi Touil (nord
de l'Erg oriental) une race locale du M.chobauti courant droit
aon 2 reculons, mais 3galement trés vite. Les omnivores restent
assez lentes, méme chez les Formicinae C(amponorus Dernidre sorte de
de régime: les lécheuses, absortpant surtout le miellat des Pucerons
2t des Coccides. Parmi e2lles, seules les Doichoderinae(Tapinoma ,Ir+
domyrmex ) sont trés rapides. Chez las Formicinae, les Jasius sont
2n général assez lents. Les Myrmicinae licheuses, s$lavant souvent
des Pucerons de racines dans lsur nid, sont des (rematogaster, assez
lents. Quand on dérange la société, rien de plus drdle de voir
les ouvriéres <firant sur leur ©2étail, oour a=xtraire ses longs
decs des racines.
Votons i ce oropos gJue des insectivores de orincipe, comme les Fourais rousses,
ant souvent une orégondérance de Aucerens parmi  laurs aroiss, a'iprés WELLEN-
STEIN 2t 1'autres auteurs, z2ls 12s awyrmécoloques e Lausanne. ¥ais 2ilas doivent
sanger l2s Pucerons au lisy de les licher.

VII. EFFETS DES TEMPERATURES
Nos seules aesures valaoles ont 3téd Faites du !5 au 2! aai 1379, dans
['oasis de Touggourt (L30 %@ au SE 4'Alger). Un zarré de 100 232 4 Fut déliamics,

i 300 adcres W ge Ll'hdtel de l'0asis. Voici a'apord les Fourmilidres ouvées
dans ce carrd: 2 de Cacagiyonis bicolor [2nviron 300 ¥ 2ar aid), 3 de Taoinoma
siarathi  (souvent olus de 10000¥par nid), 2 31'Acantholzois Frauenfeldi (plus
le 1200), Un du petit Monomoriua sucocoacum, Un de Camponotus :horacicus (sans
jouce 2u aoins 300% ).

Au total., il gevait 4 avolr 3u aoins 13.000 “surals dans s carrs,
tont 30.000 Taoinoma, Insecte =rds sulsidls, 2ntracanant :zss H4omoptires sur aimiars
it olantes Dbasses. 7. simrotnl oroviant e la Paisstine, 26 3 10 arrciver ici
‘ers 1300, orodbablament intrsoduite par des odiarins ~avenantc de la decgue.

FOREL ne l'ivaiz gas signalde 2n 1398. La flore locale

somprenait 3 oalaisrs, I3 Ioseaux 2t 12 slancas oJasses. dinsi alus de
a1lls Fourmis gar slancte, zandis que, ords 3'dlger 2t 2:n Provenca, il ; 1 ~aresent
olus z2 100 3 sar slante. 2arai ces “aouyrais, L2 720003 .t Camoonotus Thoracicus
sont poluctdt nocturnes. Ay laver u soieil (3 SH locala), an volt 1ans s2 sarrs

30 3 30 Tapincma arrantes, 2t 3 i 12 Camoonocus.
Comme vitesse, L2 rdsultat l2 3lus surprenant concerne
L' dcantholzpis, petite Fourmi de 3,24 =am. Zlle s'ast révélse,
come vitesse aosolue, la plus rapide 14 3 25 cm/seccnde, so0it
slus que le 3gros Cazagiuphis bSicoicr, Long de 3 a4 10 wm. (3
-

A 2 cm/sec.). La =empérature allaiz de 23°, au laver 2u solail,
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Résumé de 'influemce des cempératures (23°G  42°, em
abscisse,), étudide em matl dans l'oasts de Touggourt.
Cett influence est mazimum 2T remarquable powr le
petit Acantholepts [7 auenfeldi (Mayr/, Llong de 3 a
¢ mm. Sa vicesse de Iapwnoma stmrothi [Xrausse, Tres
nuisiole, 2st mouenne,. Tz-ac.upnie  bicolor  (Far.
2s= bien moing rapide que La DLubart de ses congénéres.
Momomorium subopacum est le pius lemt, 7 fois Dplus
que M.salomonis, <treés dominant au Sahara (£5% des
fourmiiieres).
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a4 42 ou 43° entre l4 2t 13 heures. On pouvait donc &tudier les
effets de oprés de 20° d'dcart. Aux heures l2s plus chaudes,

4. frauenfz2ldi pouvait parcourir par seconde 76 fois sa taille, 7, 5¢-

color au plus 18 fois, T. simrothz 33fois . Le plus lent é&tait Monomo-
“um subopacum (4 34 12 fois sa taille).

Estimation du Q10.

C'est sur des réactions chimigues (oxydation du sucre
par le permanganate) que VAN'HOFF, =2n 1890, a &tapli sa" loi
du Ql0": pour une augmentation de température de 10°, la vitesse
de la réaction double.

La wvie 3tant une somme de réactions chimiques, rien
d'étonnant 3 ce que ©otien des actes animaux: vitesse, oythme
respiratoire, etc..., obéissent sensiblement i cette loi. Pour
Ad.rauenfeidt, Q10 allait de 3,3 i 3,5 selon Lles intervales
thermiques utilisés. (.57color donne 2,5, T.sumrothz de 1,25 3 3,0
Les valeurs sont donc un peu supérieures i celles de VAN'HOFF.
Mais des Q10 bien plus 3levés (3,5 a 4,4) ont &té obtenus sur
des Coléoptadres (Triboliwn) =2t des Infusoires ciliéds. I[1 faudraitc
sdvidemment ajouter 3A ces mesures de Touggourt celles de Ddien
d'autres Fourmis. Nous pensons le faire plus *<ard.

VIII. VITESSES ZT ORGANES DES SENS

Sur Soutes les 2spéces ci-dessus., nous 3vons 2u L'occasion de aesurer
yeux 2t antennes, =t, d'dvaluer laurs surfaces sensibles [nomore de Facettas
sour l'oeil, surface du Funicule 2t de sa sassue oour l'ancanne). On va uciliser
la lonqueur totale ze l'ancenne, jui varie de 2 3 3,0 am, 2t l2s somores de Facettes,
allant de 300 3 1950. Ces dimensions ne s5'accrolssent oas rsqulilrement selon
la vitasse des Fourals. Par :xample l'oeil sst bisn olus grand pour la asoyenne
des "issaz raoides" 2t "trds rapiges”. Chez les deux "ultra-capides" il augmente
nettement (1700 Facectes, au liey de 1320 sour l2s "assez rapides"). les variactions
ziannent surtout ux nomores 1e Catagiyonis dans chaque sorte de vitesse.

Lz longueur de l'ancanne 2st amaxima oour las "ultra-capides": 3 .
clles peuvent donc détacteer un sostacle au un 2nnemi g2 olus loin.in somme,
les arganes des sens nous 2pporftent gey de relacions intéressances, nals il convenait
i'en utilisar nos aesurss.

CONCLUSIONS

Ces mesures de vitesse sur 52 =2spéces de Fourmis montrent
la supérioriztd 3crasante de deux Cataglyphis nord-arricains:. Sompy-
2ina (1,44 @ par seconde), 2t surtout 7, zldzcans (au olus 2,30
soit 438 fois !a longueur de son <orps) Les autres Jourmis
ontT au plus 38 fois leur taille 2n une secondel ‘ridomyrmex)
fois (deancholepis frauenrzid:i ). Les Tormica font 20 3 30
leur oropre Langheur. Zro3so modo. las Jdolichoderinae 2t

inae sont, 2n noyenne, 3 Jois plus rapides jue l2s Myrmicinae,
2n relation avec leurs pattes =t leurs zarses Jroper=ionnellament
plus grands. Pour mettre 2n place l2s 3 Jzza phts mesurés, ia dio
logie de ce genre 2stT reésumée. Ce groupe, 3’ gine cervainement sa-
narisnne, contient une vingtaine d'sspéces décrites, dont 12
nord-arricaines. Les colorations de £,zldicans . allant du jaune
d'ar au rouge =2t au noir, paraissent trés modifiapblss gar
Température, 12s formes noires habitant des lisu plus fro
ou plus humides. Le record de vitesse d'zl>7cans 23st ceut-3tre 2n
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lation avec la longueur de ses tarses: seule espéce dont le
tarse est plus long que la moitié de la patte. Les rapidités
sont faibles sur —roches siliceuses,et moyennes sur calcaires
et argiles, sauf pour ag’bicans qui va le plus vite sur argile,
son terrain favori au Sanara. La nature de la végétation (ligneuse
ou herpacée) a peu d'influence sur les vitesses, sauf si le
% nu de la station (proportion du sol sans plante) dépasse 45%.
Si 1l'on exclu® glbicans des  moyennes de régimes alimentaires
seules les Fourmis granivores sont vraiment lentes, et les insecti-
vores, a priori, les plus rapides, le sont & peine plus gue
les omnivores ou les lécheuses de Pucerons. Les <températures,
surtout mesurées 2 Touggourt en mai, agissentbeaucoup -sur la
vitesse. Pour 10° d'augmentation, celle-ci est multipliée par
1,2 & 3,5 selon l'espéce ou 1l'intervalle thermique considéré.

Quand aux organes des sens, 1ls ont peu de relations
avec les vitesses, sauf la longueur totale de l'antenne, maximum
chez la plupart des rapides.
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A LA RECHERCHE D'UNE METHODE COURTE ET PRATIQUE POUR L'EVALUATION
DE LA DENSITE DE POPULATION DANS LES NIDS DE FORMICA POLZCTENA

FOERSTER (HYMENOPTERA, FORMICIDAE).

par
Robert CEUSTERS et Anne VAN FRAUSUM
Katholieke Universiceitf Lsuven
Labaratoire de systémactigue 2t 4'icologis,
Naamsestraat 33 3-3000 Lzuven

Aésumé: Dans les ftravaux de HOLT (1955) 2t HORSTMANN (1974,
1282) wune méthode rigoursuse 2st 3laborée pour Ll'svaluation
de la densité de pooulation chez Lles ~fourmis des bois. Cetze
méthode, basée sur la procédure '"marquage-rel3chement-recapturs’
prend <troo de temps pour 3tre oratique dans le but de faire
le relevé des nombreux nids d'une colconie.

Nous essayons de trouver une mnéthode satisfaisante moyennant
un 3chantillonnage unique 3 l'aide de carréds autour du nid et
d'une sonde dans le nid. Les données de quatre grands nids nous
donnent des nombres d'individus =2ntre 300 000 =t 1 250 000.
Les résultats s'accordent bien avec ceux de HORSTMANN.

Mots—clés: Jormica, densitéZ de povularion, dessin d'dchantillion—
nage ,Zormicidae

Summary: In search of a short and pratical method to avaluate
the population density in the nestsor formica polyctzna Foerster (Hy-
menoptera , Formicidae)

Authors as HOLT (1355) and HORTSMANN ( 1974,1382)
have orovided convincing results in determining the population
density of red wood ants. Nevertheless the mark-celsase-recapture
method used in this work is 2 <ime consuming 2nd lapour intansive
orocedure 2and some theoretical assumptions are difficult =2
fulfiil. In social insects individual marks are 2asily lost
2y gzrooming or ftrophallaxis and age polyethism and nest stratifica-
tion prevent a complete mixing of =he colony members.

In order %o ootain a sratical and short method we
carried out a preliminary sheme of direct sampling inside and
ouside <four ant nests. 3y means of 2 oroce with a wvolume of
J.15 dm3 che over- and underground parts of the nests were sampled
on spacially determined spots. The inhaoitad veclume of zhe nest
was =2stimated and the prooabls nest ogopulation calculated with
the geometric mean <of the samples.

Jn the surface of the nest and on radiating lines,
dn  tracks and DJetween Iracks, 3eries oI samplas were saken with
rings of 3.14 dm2 or square of 25 dm2. The naumbers of workers
on cthe surrace of <the nests were =2stimataed with =he zZeometric
mean of <the samples. The diminisnin aumoers Oof ants on the
radiating lines are oest itted with a power curve (y = ax
and the outside population was 2valuated with =h calculated
curves. OQJur approximative Jcpulation aumders range odetween 300
200 and 1 250 200, well in agreement with the aumoers of HORSTMANN.
These pgreiiminary —rcesults are sufficiently conviacing %o set
¥p 2 more 2laporate sheme o ztast cthe validity of this simple

161



and short sampling methed.

Key-words: Formica, population density, sampling design
Formicidae.

INTRODUCTION

Dans les travaux de HOLT (1955), GOLLEY & GENTRY
(1964), STRADLING (1870) et surtout de HORTSMANN (1974, 1982)
diverses méthodes ont été élaporées pour 1'évaluation de la
densité de population chez les fourmis. Ces méthodes sont basées
sur autant de procédures: (1) marquage-relachement-recapture,
{2) détermination de la durée movenne des allers-retours-séjours
dans le nid, (3) la valeur moyenne des nomores de passages 2
un point déterminé par unité de temps, (4) prises directes d'échan-
tillons par unité de volume dans le nid a l'aide de récipients
enfouis pour un temps ou moyennant un sondage direct.

Ces methodes montrent néanmoins des inconvénients
aussi bpien sur le niveau théorigue gue pratique. La technigue
de marquage prend beaucoup de Temps il y =z une perte considéraple
de marques, les nombres de recaptures sont parfois faidles en
proportion des nomores d'individus en gquestion, le mélange des
animaux dans le nid est loin d'8tre complet, 2 cause du polyéthisme
et de la tratification dans le nid. Les récipients enfouis
pour un temps dans le ddme constituent un milieu artificiel
pour les fourmis dans lequel le remaniement du matériel de consTruc-
tion n'est pas possible. Dans le sondage direct 1l'égalité des
volumes échantillonnés =2st problématique. Le nid souterrain,
qui contient tTout le temps un nombre considérable de fourmis,
est insiffisammant incalculé.

Nous ne sommes pas capables nous mémes de surmonter
ces inconvénients. Ce ogue nous cherchons, <c¢'est une méthode
qui nous permet d&'évaluer assez vite le nombre probaple d'habitants
dans le nid, moyennant un échantillonnage restreint et direct.
Ce que nous présentons sont des tentatives préliminaires pour
obtenir des résultats comparables & ceux des auteurs <ltés.
Ces <+entatives nous donnent des indications opour un <ravail
ultérieur.

METHODES

HoLT (1953) =z discuté la dispersion des fourmis autour du nid.
I1 rtrouve une diminution =xponentielle d'individus sur les oistes avec la distance
sarcourve. Cette diminution est expliguée par le Fait qu'i partir des pistes
sur toute la longueur les fourmis se dispersent en quéte ge proles et cette disper-
sion 3 partir des opistes est : son tour exponentielle. La fidélité aux pistes
ntest pas totale (ROSENGREN,!977) avec conséquences que les fourmis des différentes
pistes se superposent sur le terrain.

Ces données créent une situation compliguée pour construire un
modéle de dispersion des fourmis autour du nid. Unemétnode simple d'aporoche
sonsiste 3 supposer que l2s nomdres des fourmis autour du ni¢ diminuent radialement
avec la distance suivant la fonction géométrique (y = 2axDP), aussi bien sur les
pistes que sur le terrain e2ntre les pistes. A 1'aide de ronds ou de carrés métalli-
ques on prend des échantillions sur le dBme, sur le terrain entre les pistes =2t
sur les pistes. On 2 utilisé des ronds de 2 dm de diametre et des carrés de 3
om de cBté, les deux avec des parois rigides de 15 ca de hauteur dont le Ddorc
inférieur est aiguisé opour l'enfoncer dans ie sol. Les parois sont enduits 3

s
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L'huile de paraffine pour 4dvitar L|'échappesent des Ffourals. L2s fourmis sont
colléctionnées sc comotées au laboracoirs.

Pour L= calcul des nomores de Fourais 3 la surface du d3me on
prend la amoyenne géométrique des dcnantillons pris. Pour l2s pisces, an aoyen
cing par nid, on prend des Zichantillons sur touts la largeur par unité de distance
2t les nombres de fourmis se trouvant momentanément sur las aiscas sont 3valuds
avec la courdbe calculée. Pour le terrain 2ncre las pistes une courde 2st calculde
avec las nombres de Fourasis par unité de surface sur des lignes rayonnant i parctir
du nid. La lonqueur des »distes donne une indication de la distance parcourue
par les fourmls. L2s arores sont supoosés de faire partie du serrain de dispersion.
Nous avons ordéférd la Fonction géométrique 31 la Fonction 2xoonentialle parce
que la premidre donne toujours une aeillsure corrélation avec lss donnédes que
la derniire.

€n ce qui concerne l'intérieur du n2id la plus grande difficults
consiste 3 detersiner le volume habité oar les Fourmis. HORSTMANN (1982) a utilisé
ies récipients a2anfouls dans le ald sulvant les zones de Zamoératures orsfirdes
sar las fourmis. Avec une sonde de volume Fixe (0.!5 d4m3) nous prenons des schan-
tillons oien situés dans le 43me 2t aussi orofondément gque 2ossiole dans le nid
soutarrain. En prenant la2s coordonnées du aoinc 1'insertion sur is d3me, l'angle
1'attaque 2t la prorfondeur actaince par la sonde an seut localiser sxactement
L'ichantillon. LU'dvaluation des nomores aontrz gue seulsment un ciers du nid

ipigé 2t souterraln st vralment occuoé oar las Fourmis. Ca volume iporoximatif
2st ais 2n comote oour l2 :zalcul zes nomores 4'habitants.

RESULTATS

Les quatre grands aids =n cause sont sxaminés pencant
le mois de septembre. Les fourmis sont 2n <:rain de se retirer
du terrain et de oréparer L'hibernation avec conséquence Jue
les ouvridres d'sxtérie ne sont polus ncmbreuses. La figure
L donne l!es caractéristiques de chaque ni avec les aombres
de fourmis dans les 3chantillons 3 la surface du aid (N/3.14dm2)
2t dans le le nid 3pigé =t souterrain (N/0.15 dm3). Le nid LUCHI
25 est exceptionnel dans l= sens qu'il posséde une 5ase 3Snorme,
3levée sur le terrain. Le d8me 2st désert, las fourmis se :trouvent
dans la prorfondeur. 1 y a 2ncore une zrande activité axtérisure
sour le tamps de l'année.

Le tableau I donne le2 nomore de <Sourmis dans les

lons sur Ll2s pistes et =2ntre las 2istes par unitéd de
2t de surTace.

Les courbes gzécmétrigues résultantas sont réprésenties

Les reésultats des calculs pour les guatre aids sont donnés dans

le tableau II. Zn général les résultats obtenus nous donnent

des <zotaux d'habitants comparabls 4 ceux de HORTSMANN, aJui

trouve 338 000 <ourmis pour un nid moyen avec 43% osu 360 340
ouvriéres d'=xTérisur.

Le fravail ulcérisur consistera 3 Sester la validicé
des suppositions faites =2n ftravaillant un nid noyen 2ien choisi.
Jn grand oaombre d'schantillons, dispersés 3dans l'année, nous
oermettra de mettre des L tes de conrisnce Jour l2s moyennes
2t les courbes géométrigues 2t de bSien délimiter ls volume napizé
du aid.
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. Caractéristiques de guatre nids de Formica polyctena.

_:,a coupe transversale est faite dans l'aze nord-sud.
..e_.fnnombres d la surface du nid représentent les <dchan—
cillons pris avec des ronds de 3.14 dm2 de surface,
es nombres dans le nid épigé er souterrain sont les
chantillons pris avec une sonde d'un volume de (.I5dmd.
> du nid

= W, o

u
nord; §_: surface du nid épigé; V_: volume

T,
o

1gé; Vy volume du nid souterrain.



LUCAL 5/2 LUCAT 19 Lycar 25 3ERTRIX 3 2/2
2 2

O.dm  Wda® Vdn D,dm  Nda® Nldm d,dm  W/da® N/da o,dm  N/da® Wdm
12 9.55  19.0 17 5.68 < 12 3.48 - 20 2.96 7.3
14 7.86  15.0 19 i 16.0 0 2.3 - 0 0,40 1.0
0 416 13.0 0 5.7 - 27 2 200.0 0 0.56 1.3
2 223 19.0 3 5.7 4. 0 6.4 190.0 7 0.20 2.4
3 - 2. 0 3.8 3.0 5 .32 - 100 2 3.4
I 0.3 : 3 223 5.3 50 - 14.3 150 s 1.5
A 0.54 16.0 a0 1.27 8.0 7 1.34 21.4 200 - 3.9
o5 0.95 A s 1.27 6.5 100 3.28 3.0 23 - 2.2
50 0.66 7.3 50 1.59 4.0 150 l.12 =
50 3 7.3 55 1.27 Z 158 . 3.2
: z 3.5 5 0.3 7.0 200  0.36 5.4
30 - 5.0 65 1.2 - 150 0.8 2.6
30 = 7.5 0 0.35 7.0 296 = L8
100 2 7.5 30 0.95 5.0 300 0.2 =
150 X 3.0 30 0.66 3.5
200 - 3.5 100 0.95 2.3

150 0.6 1.0

200 = 2.3
Zacre plsces
¥ = 2006.38p7 21446 ¥ = 199.580" " 331! ¥ = 59870707174 § « 373.7307'- 7664
T o« =).3194 ¢ = =).3332 c = =).3324 s = =-0.3537
Sur 2isces
¥ = 298.91p70+ 9305 ¥ = 326.300"" 9778 ¥« 50209.350 78y o 47,5007 378
: < -0.3204 : = -0.3425 cw 09512 ¢ = .3780

Tableau I. Relarion entre la distance du nid (D) 2t le nombre
de fowrmis entre les pistes (N/dm2) et sur les »Jistes
'N,dm) zvec les courbes zéométrigues correspondantas.

LUCHL 5/2 Lucar 19 Lucar 2s 3ERTRIX 3
Zacre les jistes 21 506 36 251 189 M 17 L00
Sur las pisces (3) 5 760 2 710 15 205 3 145
Sur l2 i0me 14 3568 14 058 23 735 12 308
Subtocal
Ioumis 1'axtérieur <1336 57 103 229 8z 38 11 192 35 153
Jans l: dCme 5387 115 i88 137 - 373 295
Jans le n1d soucerrain 120 795 1340 ! 316 153 154 537
Sudcocal
fcurmis 4'iacdrieur 307 310" 35% 139 377 3 I 215 153 312 1 227 332
Tocal 349 344 363 06 154 364 152 385
Tapleau II. Densiié de povularion dans guatre nids de Formica

T

s
"

7%
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LES FOURMIS DU "DESERT" DE CRAU: ESSAI D'EVALUATION DE LA
BIOMASSE ET DE LA CONSOMMATION DES ESPECES GRANIVORES.

par
Gérard DELYE

Laboratoire de Zoolaogie, Université de Provence
Place V.Hugo, F-13331 Marseille Cedex 1

Résumé: La oiomasse r{raiche des Messor varie de
0,27 4 0,37 kilogramme par hectare suivant les stations. Leur
oroductivité atteint 740 kilocalories par nectare 2t leur consomma-
tion 12300 kilocalories par hectare; cette 3$nergie =2=st fournie
par 20 A 30 kilogrammesS de fruits =t de graines dont la production
2n Crau 2st de 200 3 400 kilogrammes par hectare.

Mots-clés: Tormicidae, Messor, [ourmis moissonneuses,
st2ppe, Siomasse, comsommation.

Summary: The ants of the steppe of Crau (France):
evaluation of biomass and consumption of seed-nharvesters.

Two species of seed-narvesters ants, Yessor sarbarus
and Messor sanctus Live in the xeric steppe of Crau (a plain
in south =2astern .france). Their Ooiomass is estimated %o 0.27
kilogramme.hectare - in 2 poor glot and %o 0.37 kilogramme.hec:ars_L
in a richer one. Production (in <the richer plot) is roughly
740 «ilocaloriss.nectare - and consumption 12300 xilogrammes.
nectare ~ -~ .This snergy is supplisd by 20 %o 30 kilogrammes of
fruits and seeds; oroduction orf <fruilts and seeds reaches 200
o 400 kilogrammes.heccare-L in Crau.

Key-words: Formicidae, Messor, harvester—-ants,
st2ppe, >10mass, CONSWMDTLON.

INTRODUCTION

La plaine de la Crau (Bouches du 3Rhdne), ancien
delta de 1la OJurance, =2st 2n parti occupée par ls '"coussou'
une steppe 2 Jdsphodeius fisvulosus 2tStypa capillaca.?dturée par les
moutons depuis des sidcles, cette steppe porésent2 un aspect
driginal, avec de <tr3s oaomoreux gzalets 2ntre lasquels pJoussent

les oplantas onasses. L'aridité du coussou ztient 3 la mnétdorologis

Taibles orécipitations, insolation, vents fréquents et viclsnts)

2t i la faibie 3paisseur du sol, isolé par une couche rocnheuse
s

imperméabls de la nappe ophréatigue sous-—jacents. Dans <= nilieu
se malntient un geuple animal caracterisé par un acridien 2ndémigue
Prionctropis rhodanica) 2t des oiseaux devenus rares 2n 3
Jutarde, Ganga, Jedicnéme.

Le ‘''coussou" =2st menacé par des <travaux de zéni
civil (proximité du complexe industriel de Fos-sur- mer) =2
par Ll'sxtention des cultures, aussi L2 conseil régional a-t-
1l demandé i l'Universizé de 2Provence une 3tude sur cet 3Scosystame
oour préparer sa jrotection.in des thémes retenus a 3té l'idvaluation

de la oproductivitéd =2t Ll'importance de Lla consommation gar Lles

wnsectes 2T 2ar les oiseaux.
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Des écosystémes arides ont été étudiés dans le
sud des U.S.A.: les auteurs ont mis en é&vidence le rdle des
fourmis granivores. Dans le '"désert" étudié par GOLLEY et GENTRY
(1954),Pogonomyrme: badius consomme prés de la moitié de la produ-
ction de graines, les oiseaux et les rongeurs se partagent le
reste. Il n'y a pas de rongeurs granivores en Crau; la consommation
des oiseaux est en cours d'étude; j'ai donc entrepris 1'étude
des deux fourmis granivores du '‘coussou", Messor barbarus (L). et
(M. sanctus Forel).

METHODES

Deux parcelles de 1 hectare ont été délimitées, l'une dans le
centre de la Crau, dans une zone 3 végétation presque exclusivement herbacée,
l'autreplus au nord, cans une zone ol les chamaephytes (Thve, Lavande) sont abondants.

Les nids sont repérés et leur emplacement reporté sur un plan
3 grange échelle.

Hors ae la parcelle, quelques nids "agultes", c'est-3-dire ayant
fourni des sexués, sont fouilléds et leur population recueillie aussi complétement
que possible, ainsi que le contenu des greniers. La couche de poudingue sur laquelle
repose le sol de la Crau, généralement assez compacte pour gque les fourmis ne
iz pénetrent pas, limite la profondeur des fouilles 3 une cinquantaine de centimétres.

Production et consommation ont été evaluées au laboratoire: deux
sociétés completes (M.barparus avec 1720 ouvrigres et M. sanctus avec 2590 ouvrigres)
sont suivies de la sorcie ¢ nibernation 3 la fin d'adut. Les graines fournies sont
pesées, ainsi que les rejets =t ce qui reste a la fin de !'expérience. Las ouvridres
nouvellement écloses sont dénomdbrées toutes les semaines. Les équivalents énergéti-
ques des tissus animaux 2t végétaux sont empruyntés 3 GOLLEY (1961).

Les deux espeéces différent opar leur polymorphisme , Deaucoup
plus fort chez M.parbarus que chez M.sanctus, mais les poids moyens des ouvridres
calculés sur la population complite du nid sont v0isins 3.5 nailligrammes pour
M. sanctus. & milligrammes oour M. barbarus. Je n'ai pas pu mettre en évidence
Qe différences nettes antre les -}yth-es d'activité ni entre les techniques de
récolte des deux espéces; M. Dbarbarus raméne plus fréquemment gue son congénere
des Ffruits et des graines de grande taille {gousses de Medicago, épis d'Aegilops)
et néglige les petites graines comme celles de Brachypodius gui sont abondamaent
~écoltées par M. sanctus. Leur niches écologiques paraissant trés voisines, }'ai
Studié les deux sspeces snsemole.

RESULTATS

Les sociétés "adultes" de M. sanctus sont formées, en
moyenne, de 3000 ouvriéres et 13500 petites larves, en hiver;
les écarts sont faibles, la population des nids fouillés allant
de 1950 2 460C ocuvridres. L'effectif des sociétés de M. dbarbdarus
est de beaucoup plus variaple: le plus petit nid fouillé contenait
environ 180C ouvri2res, le plus grand plus de 35300, mais il
existe des nids énormes, assez rares, ou doivent vivre plusieurs
dizaines de milliers d'ouvriéres.

Dans la parcelle du centre de lz Crau vivent 21
sociétés de Messor , dans celle du nord vivent 44 sociétés. L'appli-
cation du test du voisin le plus proche (CLARK et EVANS, 1864),
donne pour les deux parcelles un R voisin de 1, indiguant une
répartition aléatoire des nids.



La production des sociétés 4levées au laporatoire
A4 3té d'environ 80% de la biomasse initiale, avec un rendement
écologique (rapport de l'déquivalent é£nergétique de la production
a2 l'équivalent é&nergétique de la consommation) de 5%. Zn 2stimant
la population moyenne des nids, pour les deux s=spéces, 2 3000
ouvriéres d'un poids moyen de 4 milligrammes =t A 1500 larves
d'un poids ¢total de 0,83 grammes, la biomasse f{raiche =2st de
273 grammmes dans la parcelle du centre 2t de 372 grammes dans
celle du nord, =n niver.

Pour la parcelle la plus peuplée, Ll'dquivalent
dnergétique de la biomasse des Messor 2st de 227 kilocalories
par hnectare (30% de matidre séche donnant 35,4 kilocaloriss par
gramme). La production =2st d'anviron 740 kilocalories par hectare,
nécessitant une consommation de 12300 kilocalories. Cette snergie
est fournie par 3,l kilogrammes de tissus secs atassimilables
de graines (4 kilocalories par gramme); compte tenu de L'hydratation
du poids des =2nveloppes =t des déchets, las Messor doivent
récolter gquelques dizaines de kilogrammes de graines orutes
par hectare 2t par an.

DISCUSSION

L'svaluation du rendement 4Scologigue des socistés
de Messor 2st le résultat le oplus 1incertain de cette 3tude.
Zn é&levage, les ouvrisres sont apondamment nourris leur dépense
d'énergis 2°st minime, =2ll2s ne subissent aucune prédation: il
2st vraisemblable aque, dans la nature,ce rendement 2ST moins
2levé. Cependant, la valeur de 0,3% oour l2 rendement s3cologique
de Pogonomyrmex badius obtenu par GOLLEY =t GCENTRY =n 1964 (3

l'aide de méthodes indirectes vivement ritiquées par WIEGERT
2t PETERSEN, 1983) semble sous-estimée. Plusisurs auteurs ocotiennent
chez des insectes phytophages non sociaux, 2n 3levage,des rendements
voisins de 10%. ROGER, LAVIGNE et MILLER, 1972, estiment la
consommation de Pogonomyrmex occidentalis dans une pelouse
rase, a 3000 kilocalories par hectare =2t par 2an, valsur du méme
ordre que celle de la consommation des Messor 48 Crau.
La consommation des Messor doit 3tre comparée 3 la psroduction
végétale. D'apreés DEVAUX,1282, cette dernidre, =on 1282, année
relativement séche, a 3té, dans des parcelles soustraizes au
2dturage par les moutons, de 200 i 400 kilogrammes par aectare
de graines =t de fruits avec toutes laurs =2nveloopes. La praduction,
zainement plus <Jaiple, des zdnes paturdes, a'a pas 2ncore
2valuée. Les récol=ss des Messor * 20 2 30 xilogrammes 3u
1inimum, par hectare =2t oar an, reordsentent donc une Iractio
imoortante de la production végétals; mals comptea Zenu de l'absence
de rongeurs granivores 2t de la faible densizé des oiseaux,
12 facteur nourriture ne semole pas devoir limiter le ceuplament
2n fourmis gZranivores. La répartition aldatoire des aids indique
d'ailleurs que la concurrence s2=ntre 3so0cidtds =2st faible, =2t

jue Ll'espace =2t la2s ressources alimentaires sont incomplatement

t
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‘aspect qualitatif de la oproduction végétals =2t
on utilisaction resta A 4cudisr: chaque s2spéce montre des
rences dans ses récoltes, 2n fonction de la taille, mais
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peut &tre aussi de la composition de 1l'albumen des graines.
Le rdle des autres fourmis (20 espéces) n'z pas non plus 24té
étudié. Il existe peu de concurrentes directes: deux espéces
de Tetramoriwn récoltent occasionnellement des graines. Les esspéces
insectivores peuvent &tre en partie responsables de la dispariction
trés rapide des femelle fondatrices aprés 1'essaimage. L'absence
de jeunes sociétés dans les parcelles é&tudiées peut &tre due
au bon équilibre du peuplement, ou bien 2 la grande rareté des
fondations réussies.
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OBSERVATIONS PRELIMINAIRES SUR L'ECOLOGIE D'ESSPECES DES GENRES
LEPTOTHORAX , LASIUS ET PLAGIOLEPIS ET SUR LA POSITION TAXONOMIQUE
DES LASIUS NIGER DU SUD DE LA FRANCE (HYM., FORMICIDAE)*

par
Paul DU MERLE (1), Marcel BARBERO (2), Jean-Pierre BARTHES (3),
Gabriel CALLOT (3) a2t René MAZET (1)

(L) T.N.7.A.. Station deloologie rforescidre, iv. Yivaldi, F-34000 Avignon.

(2) Universicé 4'Aix-Marseille [II, Laboratoire 2e 3otanique =t Zcologie
aéditarranéenne, F-13397 Marseille Cadex (3.

(3) I.N.R.A., Laooratoire de Science du sol, 7-34060 Montpellier Cedex

Résumé: Les peuplements =2=n Fourmis de 274 pelouses
des Préalpes du Sud ont &té é&ctudiés dans leurs rapports avec
le climat, le sol et la végétation. Certains des résultats relatifs
3 3 couples d'sspéces dtroitement apparsntées (leprorthorax niger 2=t
Z. grouveilei, Lasius niger et L. alienus, 2lagiolepis pygmaea et 2.
er. vindobonensis) sont oprésentés. Des Lliaisons sont 3Staplies
sntre la distribution ou L'abondance de ces 2spéces 2t, selon
les cas, la ftempérature, Ll'humidité, L1a nature du sSupstratum
géologique, la texture du sol, le degré de recouvrement de la
végétation herbacée. Il =2st trds vraisemolaole gue lss oopulations
méridionales Irangaises de [asius ntger n'appartisnnent pas 3 la mé-
me 2spéce que cellz de l'Surope moyenne.

. Mots—clés: Formicidae, dcoilogie, Slimatr, sol,végétacion,
tazonomze.

Summary: Preliminary observations on the ecology
of some Leprothorax, Lasius and Plagiolepis sSvecies, with remarks
on the taxonomic position of *the Lasius niger from Southerm
France (Hym., Formicidae).

The ant communities of 274 gzrasslands of the region
of Diois (French Southern Prealps, departement of Ordme) Aaave
oeen studied in relavion with climate, soil 2and vegetation.
Some of the results concerning 3 pairs of closely related speciss
are reported. Zarlier ooservations nade at Ment-Ventoux, 30
<«m more :n the south, are aiso taken 1aTO account.

Leprothoran miger ToOr. and D, spoypel les 3ondr. very Iie
cely coexist and sherefore have decidedly distinct =2cologiss.
Jiger proves o 2e much more cthermopnile. 1T occuples the 2u-
meditarranean vegetation LlLavel <=cgecther with the oot of cthe
supramediterranean one whereas srouvzll2t 13 2 Typical supramedicer-

ranean specias and follows it in altizude. Morsover niger always la-
cks on marly substratums, which on the contrary wvery well suis zrou-
veilzi. The nature of <She substratum gsossibly only acts o

niger secause of 13 2rfects on soll stexture, for the ant,
srouveiler, also seems very sensitive o this last factor. (lasiu
niger L. and L. zliznusfoerst. too very rarely ceexist and therefo
markedly diffsr in their 2cology.dliznus requires le2ss heat and oc-
curs up ©to algher altitudes. Moreover LT proves 0 Je hygrooni

¢ Teavail ~dalisé 3ans la cadre de ['action concervde J.G.R

3.7, "Structure, dynami-
iue 2T I1se 2n valzaur aJes farmacions 3 snéne jupescanc!.
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and prefers very dense grasslands at low and medium altitudes
whereas niger is more xerophile and prefers mores open grasslands.
Thus the preferendums of the 2 species are reversed in comparison
with what is observed in Middle Europe. This suggests that the
french south- eastern populations of 7niger are not conspecific
with <the populations occurring more in the north of Europe.

Plagiolepis pygmaec Latr. and P. cf. vindobonemsts  Lom. often

coexist in the Diois; the latter is frequent (21% out of the
2560 observed >lagioleptis colonies). Their altitudinal distributicns
are exactly the same. According to the grasslands <the ratio
petween the numoer of c¢f. vindobonensis colonies and the total

number of Plagiolepts cclonies may take all the values from
O to 1. This extreme variability of <the observed situations
and the lack ef. vindobonensis on the Mont-Ventoux remain

widely unexplained. It was hnowever noticed that the 2 species
differently react against the percentage cover of the herbaceous
vegetation.

Key-words: Formicidae, ecology , climate, SoL, vegeta-
tion, taxzonomy.

INTRODUCTION

Les observations ont £té réalisées dans la région
du Diois (secteur des Préalpes du Sud situé dans la moitié sud
du département de la Drdme) et plus précisément dans la zone
couverte par la feuille au 1/50 OOOéme de Dieulefit. 274 pelouses,
s'étageant de360 2 1600 m d'altitude (des vallées aux sommets
des montagnes, 2t choisies de fagon 2 refléter au miesux la diversité
écologique de la région, ont été étudiées. On a exclu de cet
2chantillon les pelouses 2en ambiance forestisre, de méme que
les formations végétales & strate arbusive importante. Chaque
pelouse a fait l'objet <'une description détaillée de ses caracté-
ristiques <topographigues, géo-pédologiques et botanigques, puls
d'un examen de son peuplement en fourmis: inventaire dJdes espécss
abondance relative et 1ndice d'abondance aobsolue (nombre des
colonies découvertes en 1 n de recherches a 2 personnes) des
colonies de chacune.

Les 1informations recueillies sont encore <trés lo
d'avoir été <toutes analysées. On se limitera, dans cette 1
note, & rapporter guelques résultats relatifs & l'action de
certains seulement des facteurs étudiés sur la distribution
ou l'abondance d'espéces 2troitement apparentées des genres Lepte-
thorax, Lasius et Plagiolepis. En sus des données relatives
au Diois ,il sera parfois fait wusage de celles recueillies au
cours d'une étude antérieure des peuplements de fourmis du Mont-

Ventoux (Vaucluse), montagne située une cinquantaine de km plus
au sud (DU MERLE et LUQUET, 1978; DU MERLZ, 1978).
RESULTATS
I LEPTOTHORAX NIGER FOREL ET LEPTOTHORAX GROUVELLEI BONDROIT
Leptothorax drouvellei,  décrit  par  BONDROIT  en
1918 puis tombé dans l'oubli, fut retrouvé tout d'abord au Ventoux
en petit nomore (DU MERLE, 1978), puis dans le Diois ou cet

insecte est fréquent. Trés proche morphologiquement de L. nigen il



s'en distingue surtout, chez les ouvriédres, par des 3Spines beaucoup
olus longues (ESPADALER =t al., 1283).
73 des pelouses du Diocis abritaient l'une au moins
des deux espéces, 3 savoir:
19 niger seul

52 grouveller seul (149 colonies découvertes
autotal)
2 niger + grouvellez

Au total (Diois + Ventoux),niger atgrouveilei ne coexi-
staient que dans 3 des 91 pelouses habitées par ces Iourmis.
Celles-ci présentent donc manifestement des $Scologies bien di-
stinctes.

On envisagera successivement les =2ffets sur chacune
d'elles des 3 facteurs suivant du milieu: climat, onature du
substratum géologique, texture du sol.

a) Climat: Dans le Diois, 2n axposition S (au sens
large), les 2 2spéces ont 3té trouvées aux altitudes suivantes:

niger: 360-970 m; fréquent au- dessous de 700 m
(16 pelouses occupées sur les 18 é&tudides), oresque 2xceptionnel
plus haut (5 pelouses occupées sur les 43 d'altitude 710 i 970
m; dans ce cas comme dans le précédent, les pelouses sur substrat
marneux n'ont pas $té prises en compte, pour des raisons qui
seront 2xposées plus loin).

grouvellet: 710-1050 m; absent des 54 pelouses
d'altitude inférieure ou 4&gale 3 700 m, fréquent de 710 i 950
m (32 pelouses occupées sur 71).

Les 2 =spéces se succédent donc 2n altitude,niger se r
vélant ainsi nettement plus thermophile gque grouvellei. Leurs distri
sutions oioclimatique respectives, telles qu'on peut lss déduire
des observations faites dans le Diois 2t au Ventoux, sont d'ailleurs

les suivantes: niger occupe L'ensemple de l'Stage su-méditerra-
néen =t le niveau inférisur, de transition, du supramédicterranéen,

il =st exceptionnel plus haut; grouvellei 2St absent de l'itage =u-
méditerranéen, 2xceptionnel dans ls niveau infirisur du supramédi-
terranéen, porésent dans le reste de cet 3$tage, sans doutsa jusqu'i
son olafond; aucune des 2 2spéces ne pénétre dans l'itage montagnard
méditerranéen.

o) Mature du substratiniger a ité observé sur
grés calcaire, calcaire gréseux, calcaire dur =t czalcaire dur
- chailles. :In revanche, il a'a jamais 3té rencontré sur lss

supstrats ''marneux” au sens large: <calcaires marneux, marnes,
toulis mixtes de calcaires aon marneux ou de grés zalcaires
T de calcaires marneux ou de marnes. Il 2st 2n jarticulier
apsent des 31 pelouses du Diois implantées sur s sype de substrat
2t d'altitude n'2xcédant pas 700 m. A l'inverse,mmouveller 3 3té oo
servé sur Sous les supstrats ci-dessus 3numérds, 2XcsSprion faits
des gres calcaires, absents de son Zomaine oioclimatique dans
l'échantillon des pelouses 3tudids. Les milisux marneux lui
conviennent méme carticulidrement 2isn (25 pelouses occupées

sur 73 2ntre 710 =2t 250 m d'altitude).

Wb

c) % Il 'a pas 3té ooservé de liaison

exture du sol: Il n
Eopen /AR e Ao f

a
sntre cette variapble du milisu 2t la distridbution de jrouveller. Il
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n'en va pas de méme pour niger, comme le montr la fig. 1, ou
sont portés sur un ctriangle de texture, d'une part les solsdes
pelouses haoitées par 1'espéce, d'autre part les sols des pelouses
non occupées par celle-ci bien que situées dans son aire bioclima=-
tique optimale (altitude n'excédant pas 700 m). On observe une
nette opposition entre 2 groupes de sols, suggérant que niger dvite
les textures de tType argilo-limoneux.

p.100 SABLES

%

e pr r non
© absence + substrat non mameux
o absence -substrat mameux | © 2ftitude ¢ JoOm
Figure 1.- Comparaison de la texture des sols des
pelouses habitdes par Leptothorax niger  (Diois+Vemtoux) et de

la texsure des scols des peiouses non habitées par cette espece
bien gque d'altitude n'exeédant pas 700 m (Diois,.

Malheureusement, il y a identité & peu pras ctotale,
dans notre échantillon, entre substrat ''marneux' et ce Type
de texture. Il n'est donc pas possible, actuellement, de déterminer
lequel des 2 facteurs "nature du substrat" ou "texture du sol"
exerce réellement un effet sur la fourmi, l'hypothése d'un effet
simultané de l'un 2t de l'autre n'astant d'ailleurs pas & exclure.
L'étude d'autres cas de figure (par ex. de sols argileux sur
calcaire dur) permettr seule d'apporter une réponse & cette
guestion.

II- LASIUS NIGER L. ET LASIUS ALIENUS FOERSTER
132 pelouses du Diois abritaient l'une au moins



des deux 2spéces, 2 savoir:

51 niger seul
79 alienus seul
2 niger + alienus

Au total (Diois + Ventoux),niger °t alignus ne coexi-
staient que dans 5 des 207 pelouses hapitées par ces fourmis,
lesquelles, tout comme LlLes oprécédentes, orésentent donc sans
aucun doute des é&cologies bien distinctes. Qans le Diois, =2lles
ont 3té trouvées aux altitudes suivantes:

niger: 490-1070 m - 1300 m, cette derniére localisation
correspondant i des conditions é&cologiques trés particuliéres
(gradins sur rfalaise exposée au 3E, donc milieu anormalement
chaud) .

altenus: 520-1580 m; l'espéce atteint donc le
sommegs de la zone Studide; au-dessous de 300 m. =21lle n'a 3t
observée gu'en 2xpositicn N.

Rappelons gqu'au Ventoux, qui culmine a 1309 m,
les distributions altitudinales respectives des 2 2spéces sont
les suivantes: 2n versant 3,n2iger 2st commun du pied du massif
(360 m) jusque vers 1200 m et devient f=rés rare plus haut, ftandis
qu'alienusest oresque absent; 2n versant N,niger 2st commun jusque
vers 900 m puis devient trés rare, tandis qu'alienus se  rencontre
s2ntre 1100 m 2t 1400 m d'altitude. Au total,alignus monte donc ne-
ttement plus haut =2n altitude (ocu toldre des climats nettement
plus froids) que niger. Par ailleurs, 1l est absent des milieux
chauds du Ventoux, ou niger abonde souvent, mais se rencontre
A DJasse altitude dans le Diois, seulement 2n =2xposition N il
2sT vrai, 2t se montre méme parrois abondant sur l2s obords de
la Méditerranée, par 2x. aux 2nvirons de Marseille =2t dans l'Ile
de Port-Cros (BERNARD, 1350, 1958), ce qui indique qu'il peut,
dans cerzaines conditions, supporter lul aussi des climats chauds.

La fig. 2, relative au Diois, montre comment 3Svolue
a fréquence des pelouses occupées jar chaque =2spéce 2n fonction
u recouvrement de la végétation nerbacée =2t de Ll'altitude.

2ffet de l'altitude s'exerce diffdremment sur niger 2T sur altienus:
‘28t 3 dasse altitude ( moins de 700 m ) que sont le plus fréquents
s milisux <favorables au premier (25 pelouses occupées sur
, 3Soit 39%) alors que <c'2st 3 des altitudes nettament olus
imporztantas (1000-13C0 m) que sont le plus Sréquents ceux favorablss
au second (28 pelouses occupées sur 43, soit ) On ooserve
donc une nette tendance d'zlienus i se distinguer de niger ocar une
prérirence pour l2s ailisux froids. )

On constate 2gaisment Jue xnigegr 2st rare ou tres
rare dans les pelouses 3 ctrés [fort recouvrement (plus de 35%),
alors gJue c'sst dans ces mnémes pelouses, plus humides que L2s
autres durant la géricde de sécheresse 2stivals, aqu'zlienus 2st de
loin le plus fIrégquent 3 basse =t moyenne altitude. Au-dessous
de 700 m, cette =2spéce n'a d'aillsurs 3té zcrouvée gue dans des

W u
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milieux anormalement numides: pelouses 2xposées au N, les unes
axtrémement denses ( recouvrement supériesur £l 99%) , EY
3rachypodium 2inmacum 2T Tarex zlauca , sur substrat  marneux,

i'autres non reprssentide sur la fig, 2 car ne <Jaisant pas
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Altitude (m) 360~-700 700~1000 1000-1300 1300-1600
Nbre pelouses | 54 15 5 12 7501313 12 5109 612 smmnaen
100
7 (r.100) NIGER

123435

00
100 ALIENUS

par Lasius alienus en fonction de L'altitude et du degré de
recouvrement de Lla végétation herbacée (1: < 30%, 2: 50-380%,
3: 80-95%, ¢: 95-99%, 5: > 99%).

partie des 274 pelouses ayant fait l'objet de relevés complets)
moins denses(90-25%), & Deschampsic flexuosa, sur des sols dévelo-
ppés sur des grés acides et présentant une hydromorphie temporaire

dés -20 cm. r, ce sont également des milieux humides gu'occupe
alienus dans 1'Ile de Port-Cros et aux environs de Marseille
(BERNARD, 1950, 1958). Il apparalit donc gue, dans le Sud-Est

de la France, alienus, tout en étant moins exigeant en chaleur
que niger, se montre nettement plus hygrophile gque lui, ce gui
expligue probablement sa quasi-absence Ou son absence du versant
S et du bas du versant N du Ventoux, voire méme peut-8tre sa
préférence pour les pelouses d'altitude dans le Dicis. Ces observa-
tions sont en <totale contradiction avec ce qui estT communément
admis dans les contrées plus septentrionales, & savoir qu'
alienus est une espéce xérophile et niger une espece hygrophile
(voir par ex. GOSSWALD, 1938 et 1941). On congoit aisément que
la xérophilie d'alienus sous des climats froids se transforme
en hygrophilie sous des climats beaucoup plus chauds, d'autant
qu'une méme station, qualifiée de séche aux environs de Wlrzburg
(Allemagne) ou <travaillait GOSSWALD, le serait sans doute d'humide



dans le midi méditerranéen frangais. Z2n revanche, le fait que
niger soit d'autant moins hygrophile que le climat est plus
chaud, au point qu'il y ait inversion entre les préférendums
de cet insecte et d'zlienus lorsqu'on passe de 1'Surope moyenne
au sud-est de la Ffrance, parait inexplicable. I1 =ast das lors
trés vraisemblable que les populations méridionales frangaises
de " Lastus niger" ne sont pas en fait des niger mais relavent
d'une autre eospéce, méconnue jusqu'd ce jour 2t d'scologie trés
différente. 11 ne semble pas-mais ceci demande i 3tre confirmé-
que ce nouveau ctaxon corresponde aux formes Lntermédiaires antre
iger ot alienus 2tudiées récemment par PEARSON (1982,1983) dans
le sud de l'Angleterre.

III- PLAGIOLEPIS PYGMAEA LATR. ET PLAGIOLEPIS CF. VINDOBONENSIS
LOMNICKI

A ce jour, pygmaea 2st le seul Plagrolepis i avoir été
trouvé au Ventoux. Dans le Diocis en revanche, sur 2560 colonies
de Plagiolepis observées, 2023 correspondaient i des pygmaea tandis
que 337 (soit 21%) correspondaient A une autre 2spéce, s'2n
distinguant sans ambiguité par le 3éme article de son funicule
antennaire 2 fois plus long 2nviron que le 22me =2t A peu prés
aussi long que le 4éme. Cette particularité caractérise aussi
oien P, vindobonensis. Lomnicki que Z.schmiczi Forel , deux sspéces
sans doute bYien distinctes mais dont la morphologis comparse
parait n'avoir jamais 3té 3tudisde.

135 pelouses du Diois abritaient des 2lagiolepis, A sa-

volir:
33 oygmaea - seul
13 7. vindobonensis seul
39 oygmaea + c¢f. vindobonensis

Les 2 Plagioleprs coexistaient donc dans prds de
30% des pelouses, cs gul montre que lsurs écologies se recouvrent
assez largement =2t distingue ce couple d'2spéces de ce craiztés
orécédemment. Dans le Diois, la2s distributicns altitudinalss
de pygmaea =t de 27. vindobonensis  sont  2xactement l2s mémes:
360 21C70m.{*) dans deux pelouses voisines i 360 m. Dans la 3Sisrra
Nevada, ausud de l'Ispagne, schmiizi ne se Tencontre Jue dans
les milisux 2xtrémement chauds du thermo-méditerranéen, 3tage
Sioclimatigue 2 seu prés non représenté 2n Trance; cygma2a lui succé
de 2n altitude, occupant lss 3tages 2u- 2t supraméditerranéen
TINAUT RANERA, 1981). L'=2spéce du Diois atteint gquant 3 =1le,
tout comme sygmaza, -2 haut du supramédicaranéen. Ca ne ceut
donc 2tre schmitzt, raison pour laquelle ncus lLa nommons srovisoire-
ment or. vindobomensts. L'absence de 2F. vindobomensis 2u Vantoux 2T
L'axtréme wvariacilicé des situations observées dans L= Diois,
JU le2 rapport =2ntre ls= nombre de ses colonies =t le nomore zotal
de colonies de Plagicolepis peut prendre, selon les pelouses, zoutes
les valsurs de 2 3 L, restent s2ncore largement inexpliguées.
Des divers ~facteurs du milieu dont nous avons =esté-
la

il est vrai superricisllament pour le moment- las liaisons avec
la distribution 3patiale =2t l'apondance des 2 sspéces, un seul
s'est en effet révéld apporter un début 4'sxplication: l2 degré

* Les deux insectas ont 3té trouvés dans la méme pelouse 2
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de recouvrement de la végétation herbacée. Au-dessous de 1070 m
les fréguences relatives des pelouses occupées respectivement
par pygmaea et par cf. vindobonensis sont les suivantes en fonction
de ce facteur:

Recouvrement Pygmaea C(f. vindobonensts Nbre de pelouses

étudiées
< 50% 44,8 41,3 29
50-25% 76,4 34,9 106
> 95% 47 .4 7,0 57

A la différence de pygmaea, cf. vindobonensis est donc
au meins aussi fréquent dans les pelouses de faible recouvrement
que dans celles de recouvrement moyen, et surtout il n'est gue
Trés rarement présent dans les pelouses <trés denses. De plus,
son indice d'abondance absolue dans ces derniéres paralit 2tre
toujours trés faible. Les nomores maximums de colonies observées
en 1 h de recherches 2 2 personnes ont £té en effet de:

6 pour c¢f. vindobonensis dans les pelouses de recou-
vrement supérieur a 25%,

S1 pour pygmaea dans ces mémes pelouses,

84 pour e¢f. vindobonensts dans les pelouses de
recouvrement compris entre 50 et 25%.



Réf3rences

BERNARD F., 1950.- Notes biologiques sur les cing fourmis les
plus nuisibles dans la région méditerranédenne.
Rev. Path. Vég. &nt. Agric. Fr , 29, 26-42.

SBERNARD ¥., 1958.- Les fourmis de l'ile de Port-Cros. Contribution
2 l'écologie des anciennes fordts méditerranéennes.
Vie 2t Milieu, 9, 340-360.

30NDROIT J., 1918.- Les fourmis de France et de 3elgique. 4nn. Soc.
gnt., Fr., 87, 1-174.

DU MERLE ?., 1978.- Les peuplements de fourmis =t les peuplements
d'acridiens du Mont Ventoux.II. Les peuplements
de fourmis.ia Terre 2t la Vie , sSupplément 1 "Le massif
du Ventoux, Vaucluse", 151-218.

DU MERLE ?., LUQUET G., 1978.- Les opeuplements de fourmis 2t
les peuplements d'acridiens du Mont Ventoux. TI.
Remarques oréliminaires 2t définition des milisux
studiés. Lag Tzrre 2t la 7iz, supplément 1 "Le massif du
Ventoux, Vaucluse', 147-150.

ZSPADALER XK., DU MERLE P., PLATEAUX L., 1983.- Redescripticn
de Leptothoraz grouvellzt Bondroit, 1918. Notes biolo-
giques 2t 3cologiques (Hymenoptera, Formicidae).lnsectes
Soe. ,30, 274-286.

GOSSWALD K., 1938.- Jber den ZinrTluss von verschiadener Temperatur
und Luftfeucntigkeit aur die Lebensdusserungen
der Ameisen. I, 0Oie Lebensdauer 3kologisch verschis—
dener Ameisenarten unter dem Einfluss destimmter
Lurtfeuchtigkeit und Temperatur. Zischr. f. wiss. 2Zooi.
151, 337-381.

GOSSWALD ., 1941.- Uber den GZinrfluss von verschisdener Tampera
tur und Lurtfeuchtigkeit auf die Lebensdusserrungen
der Ameisen. II.Jber den Feuchtigkeitssinn 3kologisch
verschiedener Ameisenarten und selne 3Sezienungen
zu 3iotop, Wohn-und Lebensweise.Zltschr. 7. wiss. Zool.,

154, 247-344.
TINAUT RANERA J.A., 138l.- Istudic de los Tormicidos de 3ierra Veva-
da. Tssis Doctoral, Universidad de Granada, 463 Die

179



180



Actes Coll. [nsectes Soc, 1, 181-189 Zd. SF-JIEIS, Presses Univ. Paris 12 (1984)

INTERET ET LIMITES DES PRINCIPES D'OPTIMISATION
EN ECOLOGIE DES TERMITES
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Michel LEPAGE
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Résumé: L'scologie 3Svolutive permet une aporoche
globale des stratégies =oxprimées par les =2spéces sous Ll'action
de la sélection naturelle. Certes, une ftelle démarche réclame
que les nypothéses implicites soisnt clairement précisées. L'3colo-
Zie des insectes sociaux, =t 2n particulier celle des ctermites,
manque cruellement d'hypothéses unificatrices: les orincipes
d'optimisation développés dans L'ouvrage d'OSTER et WILSON (1978)
peuvent apporter un outil £théorique ot méthodologique de nise
2n ordre du réel. Cet article eoxpose bridvement A propos des
3 périodes de la vie d'une colonie de termites (Zondation, Crois-
sance et reproduction), comment une ztelle approche peut 3tre
faite.

Mots-clés: Termitzs,3cologie, ovtimisation.

Summary: Interest and limitation of optimization
principles in termite ecology

The optimization theory allows a glooal aporoach
of complex structures and 2ehaviours in fterms of natural selaction
(Darvinian <fitness). Several «criticisms can ©Je expressed =0
these models, particularly che need ~for a clsar statement of
implicite assumptions. In the ~field of social insects =2cology,
(OSTER % WILSON (1978) brought 2 set of unifying Aaypothesis.
The oresent paper Ooriefly axposes how the optimization =tool
can 2e utilized to 2xplain life history strategies in termites.
Three stages are distinguished in a colony 1life. First, the
founding stage, where the gzlopbal =2nergy contant of the system
is a crucial threshold, leading up the colony to invest in a
first orood of numercus odut small workers. In the growing stage
(or =2rgonomic stage), the colony bdSuilts up 1ts potential and
sets different foraging and rCeeding strategiss: the main prooiame
0 resolve Dbeing the ratio bYetween net profit ger unit forager
and ctheir naumoer. Then, in the reproductive stage, the gerennial
sermite colony should find 2 compromize Ooetween L1ts optimal
sexuals ogroducticon and t1=s inclusive fitness. ~finally, this
Japer stress *the need {or further studies in srmite 2cology,
on =h csase of ©bdoth uniryin soncepts and 2£fficient Sechnics
of data collecting.

Key-words: TzrmiZes , 2cology, Jptimization.

Yoo

Les principes d'optimisation: introduction

L'utilisation =2t la <formulation mathématigue des
modéles d'optimisation ont d4'aoord 3té développées au 138 sidcla
dans L2 domaine des lois pnysigues (princice Ze Farmat). Appliguée
3 la thermodynamigue (second gzrincipe), Ll'optimisaticn ocermet
de déterminer, par une approche glocal2, la =trajectoire 2xacta
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suivie par un systéme. Sinon cette <trajectoire ne pourrait é&tre
calculée gque par la résolution d'équations différentielles locales
successives.

Les travaux de FISCHER (1930) ont amorcé l'application des principes
d'optimisation en écologie évolutive (tnéorame de la sélection naturelle). Cette
écologie évolutive réunit alors en un corpus tnéorigue des lois issues de l'écologie
st des lois issues de la génétigue. Cette approche suppose (en simplifiant),
gue sont sélectionnés les individus dont 12 morphologie, la physiologie, le comporte-
sent, leur permettent de résoudre un prooléme donné.

On peut cependant s'intarroger (MAYNARDSMITH | 1978) sur l'hypo-
thése de l'adaptation des espéces qui forme la pase de la théorie néo-Darwinienne
de l'évolution: cette théorie n'est-elle pas invérifiable et irréfutable donc
scientifique? (cf. également CALOW C TOWSEND, 1981). Dans ce cas, tout effort
diexplication fonctionnelle Dpasée sur des principes d'optimisation ne serait
qu'un simple test intellectuel et, si l'on y prenait garde, l'optimisation en
icologie ne serait aqu'un "tnéorame de Pangloss" (HALDANE, 1949): chaque animal
accomplis les Fonctions gui maximisent les chances de survie de son espéce!

Selon MAYNARD-SMITH (1978), tout modele d'optimisation devrait
définir clairement 3 séries de présomptions: les pnénotypes ou les stratégies
possibles, ce qui doit 2tre maximisé (en fait, il s'agit de la valeur sélective
globale age 1'individu), 2t enfin le mode de ctransmission de cette stratégie.
Lz mise en oeuvre de la théorie suppose donc que l'on pulsse connaitre l'ensesmdle
des solutions possibles 2 un problame donné et que, i cnaque solution, il soit
possible d'associer un nombre ou une fonction gui exprime sa valeur. Lz solution
sélectionnée sera donc celle gqui possése la plus grande valeur ou le moindre
colt. Le point crucial age cette approche sera de déterminer ce gqui constitue
un profit ou un colt pour un organisme tel gu'une société ge termites. ¢

La critique principale que l'on peut donc {faire
2 des modéles d'optimisation, c'est gu'il seraient non testables.
Des efforts importants devront donc 2tre consacrés & la mise
au point de méthodes adéquates. Dans la plupart des cas, la
méthode comparative reste la plus prometteuse. Appligué aux
sociétes de termites, c¢es oprincipes d'optimisation seraient,
dans une premiére phase, un outil d'organisation de faits empirigues
Une définition plus précise des modéles réclamerait évidemment
une élaporation ultérieure en langage mathématigue.

L'optimisation appliguée aux sociétés de termites

Selon OSTER & WILSON (1978) ‘'chaque colonie doit
extraire la plus grande quantité possible d'énergie de son enviro-
nement et convertir cette énergie en croissance de la colonie,
tout en se protégeant de ses ennemis, et ceci dans le but de
maximiser sa reproduction". Défense et récolte comoinées doivent
permettre la production maximale de séexués. Tout modéle d'optimisa-
tion devra déterminer ls meilleur moven de distribuer une ressource
limitée selon différentes alternatives. Ainsi gque le précisent
eux-mémes Oster et Wilson, il s'agit alors de définir ce que
signifient "le meilleur moyen" ainsi qu'une'ressource limitée".

Pour aporder ces problémes, 1l sera nécessaire
de préciser: 1) L'état du systéme 'colonie de termites", sa
structure par A&ges, par castes, le sex-ratioc... On se heurte

ici & 1l'échantillonnage correct des populations, difficulté



particulisrement ardue dans Lle cas des termites. 2) La réalité
du schéma suivant: la structure par castes de la colonie permet
une meilleure =2rfficacité =2rgonomique, d'ou la oproduction d'un
couvain de reproducteurs plus important, et enfin une plus grande
valeur adaptative. 3) Las contraintes: las ressources s&tant
limitédes, L1 <faut isolsr les variables qui traduisent Ll'effet
de la sélection naturelle.

Afin d'studier comment se mettent s=n olace les
différentes stratégies au cours de la vie d'une colonie de Sermites,
on distinguera (cf. OSTER & WILSON, 1978) un stade de fondation
de la colonie, un stade ergonomique de croissance =2t un stade
de reproduction. Ces dirfférentes &tapes ont déja 3té 2nvisagées
par différents auteurs =2t pour différentes 2spéces de termites
(BODOT, 1969; COLLINS, 1977; DARLINGTON, 1982; XKALSHOVEN, 1330
in 30DENHEIMER 1937; LEPAGE, 1974; NOIROT, 1969, 1980; NUTTING,
1969).

a-fondation =2t premiéres 3tapes de la jeune colonie

Ce stade apparait particulisrement critique, surtout
pour Lles =2spéces dont Ll2s parents ne semblent pas se aourrir
avant d'stre pris en charge par le premier couvain d'ouvriers.
L'énergie giopale dont dispose la colonie naissante 2st limitéde
(les réserves des oparents). Les données obtenues gour L'espéce
Macrotermes michaelseni (LEPAGE, =2n orep.), montrent que l'énergie
Zlobale du systame (parents - couvain) décroit jusgu'ia environ
130 jours aprés la <fondation =2t qu'il Faut attendre orés de

320 jours pour gue la colonie retrouve une 3nergis totale voisine
de celle de départ, alors que la population compte d4éj3i =n moyenne
270 individus.

L'investissement de la jeune <colonie s'orientera
vers la oroduction d'un grand nomore d'ouvriers de petite taille
(cf. OSTER % WILSON, 1978). On constate 2n =rfst que, pour les
2spéces comprenant plusieurs castes, ce sont Le§ petits ouvriars
qui apparaissent =2n zénéral les oremiers (GRASSE % NOIROT, 1955;
LZIPAGE, =en prep.). D'autre opart, les oremiers individus sont
de <taills nettement plus réduite gue dans Lle colonies plus
matures, alors gque souvent (2xemple de M. michaelseni), les
coids des ceurs 2t des premidres larves n'sn 3iiffirent pas fondamen-
talament. Chez cette méme 2spéce, 2n met 2n 3vidence des corrséla-
tions inverses pour un 3ge denné, 2ntre la population totals
des coloniss 2t le poids moyen individuel des castes d'suvriers
(alors que ces corrélations sont 2ositives zour la caste des

cetits soldats). Znsuite, Lla survies de la jeune coloniz dépend
du  processus d'snclanchement de la shysogastrie de la reine
SIEBER & LEZUTHOLD, 1982). Il =st possidle, au mnoyen des dJonnées
disponibles, de construire un modéle jour ces jsunes <colonies
Jui tienne compte de L'2nsemole des relatiocns i l'iantérisur
du systéme. Il sera alors oossible de =zaster l'affet, sur la

croissance ultérieure du modéle, ide variapbles: zempérature,
une ou plusieurs femellss Zondatrices..,

b—- La phase de croissance de la colonie

Aprés les oremidres 3Stapes de la fondation, La
populaction de La <oloni2 s'acerols 2xponentiza2llament Au cours
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de cette période, la colonie augmente son potentiel. En cela,
elle ne diffeére pas d'une entreprise (selon l'expression d'OSTER,
1976), essayant de maximiser ses profits en fonction des ressources
dont elle dispose. Le flux d'énergie gqui <¢raverse le systéme
"ecolonie" est alors le moteur essentiel de son fonctionnement:
la colonie ayant 2 résoudre le probléme de la relation entre
le profit net par jour et par ouvrier (G) et leur nomore (N).OSTER,
(1976), dans le cas des Bourdons, postule gue le profit net
pour la colonie, Q(N) = GN -« N2 (o exprime l'effet de la compéti-
<ion entre récolteurs et la limitation des ressources).

Afin d'accroitre le gain net par ouvrier, la population
met en oeuvre différentes stratégies de récolte et d'utilisation
de la nourriture. Les stratégies utilisées par les Macrotermitinae
sont relativement bien connues (LEPAGE 1981 a & b2, 1982 a &
b).

Parmi ces stratégies, il faut citer le déplacement
de l'aire de récolte selon les cycles journaliers et saisonniers,
et l'ajustement de la récolte selon les besoins de la colonie
(LEPAGE 1981 a; cf. CHARNOV, 1976). Cet aspect a été modélisé

par TOWNSEND& HUGHES (1981) : pour toute distribution de la nourri-
ture, il y a une allocation <théorique de l'effort de recherche
qui doit maximiser la récolte. Il s'agit d'optimiser 1'énergie

.

recueillie par rapport au temps de récolte (cf. SCHOENER, 1871).

Selon ce schéma, l'énergie recueilie estT une mesure
de laz valeur sélective des colonies dans cette phase ergonomigue.
OSTER et WILSON supposent que 1'efficacité de la récclte a sté
optimisée au cours du temps é£volutif par des forces sélectives
qui ont agit sur le comportement et les prooriétés des castes.
Il serait possible de <trouver dans la littérature de nombreux
exemples illustrant ces choix stravégiques des especes : en
ce qui concerne les termites, des travaux récents ont posé le
prooléme (DELIGNE & PASTEELS, 1982; NOIROT, 1980 et en prep..).

Un aspect n'a peut-8tre pas encore regu toute l'atien-
-ion nécessaire dans le cas des termites: il s'agit des <tratégles
de digestion et défécation (cf. SIBLY, 1981). Pour obtenir *l'animal-
la colonie de termites- doit venir 2 bout des défenses de la
oroie (le matériel végétal), =t ensuite 1ingérer les molécules
lorsqu'elles sont brisées en unités plus petites. Si nous considé-
rons le systéme constitué par la colonie de <termites et ses
réserves, on Dpeut supposer gJue la guantité d'énergle oDtTenue
par 1lg de nourriture (pour une é2quipement enzymatigue donné )
sera fonction du temps de séjour de cette nourriture dans le
systéme. Le poids de nourriture emmagasiné dans le <Tupe digestif
des ouvriers (st dans les meules pour les termites champignonnistes)
est égale au produit du taux d'entrée dans le systéme (la récolcte)
par la période de digestion (avant que les résidus ne scient
svacués). De cette constatation découlent deux possibilités:
ou bien maximiser l'énergis oDTenue =n augmentant cetie période
de digestion dans le cas ou le zTaux d'entrée de la nourriture

est fixé par ailleurs (cf. contraintes environnementales), o©u
sien, pour les animaux sSe nourrissant d'une nourriture plus
pauvre, augmenter la <taille de leur " chamores digestives":

exemple des champignonnistes ou des humivores (relation entre
la dimension du tube digestif et la gualité du substrat nutritif),

* l'énergie



arin d'utiliser une plus grande quantité de matériel par unité
de temps.

c- La phase de reproduction

Selon BARBAULT (1981) "la wvaleur sélactive des
organismes dépend 2ssentiellement de leur aptitude i se multipliesr”,
d'ou la valeur privilégide des stratégiss de reproduction parmi
les stratégies adaptatives (cf. 3galement STEARNS, 1378).

La notion de stratégie r-{ a sous-tendu un grand
nombre de =travaux 3Scologiques, surtout depuls L'ouvrage de MAC
ARTHUR et WILSON (1967). Il semble que cette notion doive 3tre
fortement nuancée, surtout dans le cas des insectes sociaux
oi Ll'intégration supérieure du systédme social 2t Ll'adaptation
comportementale des 2spéces introduit une complexitd supplémentaire
(LEPAGE, 1983 a). NOIROT (1980 % =n prep.) montre comment peuvent
se comparer les stratégies de diffdrentes =2spéces de <zermites

/Czphalotermes recranguiarts, Vasuritzrmes cormiger, Cubizermes [ungi-=

Fader, {alotermes [lavicollis. Cependant, il serait presque
nécessaire de construire ade tels schémas pour chague 2spéce
de <termite, tant les généralisations sont délicates. Ainsi, une
colonie de Macrovermes michaelsenmt (DARLINGTON, 1982) posséderait
2 la fois une grande durée de vie 2t la possibilizé de coloniser
rapidement des niches vacantes, =21l2 oourrait produire des sexués
de remplacement (SIEBER & DARLINGTON, 1982) =t investirait an
méme temps dans la construction d'un nid %rés 3laporé 2t dans
ine groduction reiativement importante de soldats.

Zn outre, l2 nombre d'essaimants produit ne surfic
cas i =2stimer l'affort de reproduction 2n fonction de la valsur
sélective de l'espéce. L'3ldment crucial réside dans la oroportion
d'entre sux qui parviandra A se reproduire 2t i fonder de nouvellas
colonies (CHARNOV & XREBS, 1973; PERRINS & MOSS, 1875; P2TANKA,
1976; LEPAGE =2n prep.). D'osl l'impor=ance du moment de la repro-
ducticn et de son déroulement.

Jn procléme complexe n'a pas 2ncore été  apordé
pour les colonies pérennes de termites Juli produisent un couvain
de sexués chaque année selon un stratégie '"bSang-dang” 2xpliciszé
sar OSTER =2t WILSON (1978): il s'agit de la oprise =n czompte
de la wvaleur sélective gloobale de chaque aspéce. I1 audrais
déterminer si l'srfort de reproduction maximal de la colonie
(2t l'on songe 3 Ll'importance des =2ssaimages des 2spéces  de
Macrotermitinae) ne compromet 2as 3a survie future: dans un
el cas, l'amélioraticn des performances reproductives se Jarai:
aux dépens d'un accrolssement dJes risques de mortaliséd pour
la colcnie. Ceci suppose un ajustement de .' de reproductio
au cours de la croissance des coloniss afin, 3 chaque 3ge, de
maximiser la wvalsur sélactive gzlobals du systéme (GADGIL % 30SSERT,
197C; 3ARBAULT, 1981). On distinguerait aiors, oour un 3ge donné,
ine valeur reproductive 2t une valeur ceproductive résiduells
(descendance future).

Conclusions
Dés 1361, =IMERSON 3numérai: la2s adaptations 3volutives
Jui caractérisent la société de <cermitas: la diversificartion
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des sources de nourriture (herbe, humus, meule 2 champignons),
4 partir d'un régime primitif 3 base de bois, une spécialisation
des mécanismes de défense, un accroissement des populations
par unité-société, ce qui permet un partage du travail plus
élaboré et donc un accroissement de l'intégration sociale. La
sélection naturelle agit donc ainsi dans le sens d'une meilleure
homéostasie du systéme. Quel gque soit 1'état dans lequel se
trouve la société de termites il y a nécessairement un colt
associé a cet &tat: ce colt peut 3tre mesuré en terme d'énergie,
de temps, mals sa mesure ultime doit &tre faite en termes de
valeur sélective (HOUSTON et MAC FARLAND, 1980). Les lois 1issues
de l'écologie évolutive peuvent nous permetire-en tenant compte
des réserves émises au début de cet article-de mieux comprendre
comment se met en place l'homéostasie de la société de termites.
Il est maintenant nécessaire, pour les termitologues, de <traduire
dans les <faite ce gque NOIROT (1980 et en prep.) soulignait,
¢c'est-a-dire l'application des <théories modernes de l'écologie
dvolutive 3 leur matériel. Pour cela, il est nécessaire de s'appuyer

2 la fois sur des hypothéses unificatrices et sur des méthodes

1

afficaces de recueil des données de base.
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REPARTITION ET COMPETITION SUR LE TERRAIN DES DEUX FOURMIS
LEPTOTHORAX NYLANDERI ET L.PARVULUS

par
Luc PLATEAUX

Laboratoire d'Svolution des Etres Organisés,
105 boulevard Raspail, F-75006

Résumé: Les deux =2spéces sont observées dans les
bouts de Dbois morts de <troils zones Dboisées 3 Jouy -en -Josas.
Z. nylander.nabite toutes les zones, olsn ou mal =xposées.[. parvulus
manque dans laz versantOuest 2t existe sur le versant Sud =2t
le sommet plan, ou =21l2 régresse d'année en année 3 cause de
L'accroissement de L'ombrage par le développement des jeunes
arbres. En effet , en forét de Fontainebleau,parvulusn'sest présente
que dans Lles zones Dboisées 3 sol suffisamment &claird, In 2té
nylander” essaime 2 une heure chaude (fin d'aprés midi), sous
un  3clairement plus <faidle gue celul nécessaire i L'sssaimage
de oarvulus A l'heure fraiche du matin. Les deux espéces sont
inégalement favorisées, dans Lleur compétition, gar les sols
olus ou moins chauds 2t 2lus ou moins sclairés, ctout 2n réalisant
des 3quilibres démographiques diffirents.

Mots-clés: 3zotove, 5015 mort, compétition, Zclairement,

it
Zquilibre démogravhique, 2spéces votisines, 2ssaimage, [orét,
Leptothoraz, lever du soleil, mésociimat, ombrage, sempérature,ior—
——ee . pudis s A0
micraae.

~ Summary: Repartition of the two ants Leptothorax
nylanderi an L. parvulus and competition in the ~field bsetween
them.

leptothoraz nylandersi ard L.parvyulus Live together in sio-
tops of underwood in <the parisian district. The wood of the
"Dead man" in Jouy-en-Josas has 2een observed from 1969 =©o 1983
and includes three zones all containing nylanders :a west side,
comparatively fresh and shady and devoid of parvulus , 2 warmer
and lighter flat top and a south side containin some
varvuius. The decrease of sarvuius during the time of the observa-
cions is correlatad with She increase of snhade due o the develop-

nent of young ctrees. Zffaectively, observations :ia the forest
2 Fontaineblsau from 1880 =o 1983 show 2 lack of zarvuius in

a thickly wooded and guite spady zone and in another osne wizh
distant <=all <rees znd 2a lot of 3rackens, whil2 <%his specisas
can Je round in well-lighted wood without srackens.

This repartition is linked which <the rircumstances
°f the aestival swarming: nylander+ swarms 2t the 2nd of the after-
noon (warm time) under 2 rather weak and decreasing LlLightning,

parvulus swarms at che rising of the sun (cold time) under
a quickly increasing lightning. in the ccmpetition,
nylander+<is rfavoured by rather snady 5ictops and den't Solarate
a strong neat; »arvulus is {avoured 2y oiotops well-iighted in

the morning and a Aalgher cemperature. The two 3peciss realize
somewnat diffsrent demograpnic salances.
Key-words:

2.0T2 zLELoON . Tning, lemograpnile

) = <
2aLancz, 22rmieliaeg, -2D0ToTAOYAR, IWrrLeinNg, TZmDerature 3ncgce.
] ’ oK) - ’
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NOTA: Ce rtravail 1 3td r~dalisé avec la oparticipation des 3tudiants des anndes
successives du Dipl3me d'Studes Approfondies de 3iolologie Evolutive (Université
Paris VI), puis de Génétigue. aption Siologie Evolutive (Université Paris VII),
st la contribution de a30n colldque M.SOLIGNAC. Les £tudiants oprenaient part A
L'axploration des =morcsaux de bois, les déterminactions de fourals #tant assuries
par aoi-agme dans la plupart des zas, mais aussi par N.SOLIGNAC.

INTRODUCTION

Les deux espéces Leptothorax nylandert ot L.parvulus é-
tablissent leurs nids frequemment dans les Zranchettes de bois mort
gisant sur le sol des foréts. Les socistés de ces fourmis déménagent
facilement et leur mobilité incite & réaliser lsurs recensements
dans des conditions comparaples d4d'une année 3 l'autre. Ces recen-
sements sont tous faits dans le %ois mort i fterre, au mois de
mai (plus exactement du 21 avril au 2 juin).

I.COMPARAISON MORPHOLOGIQUE DES ESPECES

Las deux 2spéces ont des ouvrisres du type ~fauve
i bande abdominale sombre, comme de nomoreux Leptothoraz.l.nylanderi
porte une bdande sombre nette =t large; parvulus s'en distingue par
quelques caractéres gque la figure 1 présente par ordre de valeur
discriminante. Le meilleur caractére est ventral 2=t peu visible
sur le zerrain, mais on peut alors se fier au second caractare
sn tenant compte 2aussi des deux derniers. La Zempérature de
nymphose subi2 2n juin par les ourvulus réalise des reines =t
suvridres <Ioncses ( “empérature 3zasse) ou claires (=Zesmpoérature
modérément 32lavée). Les reines =2t ouvriéres claires ont la face
ventrals santidrement jaune. La zoloration de L.nylandert 2st
aussi arffectée par la ctempérature de aympncse, mais beaucoup
olus faiblement.

II. RECOLTES EN BIOTOPES PLUS OU MOINS CHAUDS

1?)Lisux de récoltes: La figure 2 montre un plan de la région
2xplorée, 4 Jouy 2n-Josas (Yvelines), supdivisée 2n =rois zones:
la zone 1, 2xposée i L'Duest, 2st assez omoragée, 3avec 0Deaucoup
de chdtaigniers ,su bas du versant, un ruiseau =2ntretisnt une
aumidité Slevée. La zone 2 forme un 2lan au sommet des pentes;
2lle =2st plantée surtout de chénes. ?lus claire 2t maieux 2xposée
jue 1a zone L, =21ls =2st un peu 2lus chaude (une mesure de zempé-
ratures donn un  3cart d'environ 1°C l=2 3 septemore 1283). La
zone 3 2stT un versant Sud , avec chdtaigniersacgchénes | yn peu
olus cmoragée 3Jue la zone 2, =2lls =2st sars doute 2aussi chaude,
du fait de son 2xposition.

29 Résulzats zlobaux: Le *taol2au 1 rassemols l2s sommes des
juinze recensements annuels 2rfsctués dans chacune des zones
ie 1269 3 13983. Il n'y a pratiquement gzas de 2arvulus an zone
L, les deux seules socidtds observées orovenant 4d'un golnt aTyDigue,
ceu ombragé =2t situé haut sur l2 versant, d4d'aspect 2ssez semplable
3 celui de la zone 2.

3 zontis2nnent des 2arvulus =an nombre

appréciables La iifirence 2st hautement significative avec
la zone 1! Cela concorde oi2n avec les différences 3cologigues
n la
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AERODROME
VILLACOUBLAY

100 100 m.

a
= VAUBOYEN

[.N.R.A.-C.N.R.Z.

Pigure 2: Carte des trois zones, d'expositions diffé-
rences, étudiées dans la région de Jouy—en-
Josas.



nylanderi parvulus
-
Zone 1L 278 2
Zone 2 404 21
Zone 3 235 10

Tablaau 1: Sommes des récolies réalisées au 2015 de
Cii el 2 5L : ; €
L "Horme mort de 1369 4 1383. (nombres de nids).

¢ EZn sspace clair au 1/4 supérieur de la zone 1 (facies

cf. zone 2)-

Différences: zone 2-zone 1 = Hautement significative
zone 3-zone 1 = Hautement significative

Toutes denx suppogtent biem les froids hivernaux : on a récolté
nylanders< dans les  morceaux de ©oois gelds =2t la présence de
parvulus ne semble pas avoir diminué 3 la suite de l'hiver trés
froid de 1962-i963. Les diffi3rences =ntre les 2spéces se manifestant
olutdt =n 3té.

?lus naordique, nylanders =2st plus 2daptée auxbiotopes
frais =2t humides, avec un oréférendum hygrométrique voisin de
35% H.R. (PLATEAUX, 1359). Elle est lLimitéde au Sud 2ar les chalsurs

2stTivales saxcessives (PLATEAUX, 1978). Plus méridionals,
parvulus 2st mieux 2adaptée aux Diotopes reslativement chauds =t
i peu moins naumides (mais non secs). AuX Sempératures moyennes

de 20 A 24°C,parvulusse développe un peu plus lentement Juenylanders
Les deux 2ospéces 2ssaiment en acdt =t début septembre, par des
températures 3galss ou supérieures i 20°C, 3 des horaires tras
différents (PLATEAUX, 1978): le matin, i Ll'heure fraiche, pour
varvulus: 20 Tin d'aprés-midi oour nylanders (CHAUVIN, 1847),
donc 2 une heure chaude. Ainsi, l'=2ssaimage <e »arvuius devient
impossicle lorsque la =sempérature matinale devient infirisure
i 20°C, =2n septembre ou méme =2n 3200t cerztaines 2années, sSurtout
s1 le Dbilotope <Irais retarde l2 développement des sexuds. La limite
Nord de parvulus n'2stT pas trés loin au Nord de Paris; 21le monte
olus au Nord dans les régions continentales i 32té chaud, comme
la Rhénanie (3USCHINGER, 1875). L's2ssaimage de nylander~ seut
se prolonger jusqu'sn septemore =2t la limite Nord de L'2spéce
passe 2n Anglseterre (OONISTHORPE, 1927).

Toutefois, cela n'sxpligue pas =scut, car L'analyse
des recensements annuels fait apparaitre un 3utre shéncméne.

3°) VYVariations annuellas: La rfigure 3 rassemols le2s jourcentages
ccmplémentaires e nylanders °t varvulus sn zone 2 [années =2n
aoscisses, oourcentages 2n ordonnées). La faiblesse des =2rffa2ctifs
recensés a conduit 3 Taire les comparalsons 3Tatistigues sSur
des regroupements des données par ftranches de Irois anndes consé-
cutives. La diffSrence est hautement significative =2ntreie)l’
2nsemble des deux premisrs =risnnats =2t celui des =rocis derniers
Il y a donc une régressio de parvulus . A quol geut-ells <oOrres-—
\dre L'sxamen de la végétation de la zone 2 nous montre

premisr sriennat 2t l2s suivants, treés hautement significative
—a
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une futaie de chénes peu denses, gui produit un ombrage relative-
ment faible, mais sous cette futaie des arbrisseaux (dgés d'environ
cing 2 vingt ans) augmentent l'ombrage. Le sous-pois n'étant
pas coupé depuis plusieurs années, 1'éclairement du sol diminue
par suite de la croissance des arbrisseaux. Les fougéres, peu
nomboreuses jusqu'® présent, menacent d'envahir la surface. Le
sol de la zone 2 est donc soumis 2 un assombrissement progressif
qui suggére l'existence d'un rapport entre l'éclairement et
la présence de parvulus.

Cela nous conduit & une étude comparée de zones
d'éclairements différents, mais d'expositions assez semblables.

100 -— K e
. CS . 3 L (@)
o 3 e
204 =
! % e annuel
. . C? e Q triennal
L 1-17 = HS.
(1+2)=(3+4+5) = THS.
304

S 12 1 zr'zz u 3n|u 1 Ja|54 Q n[u 1 b

Effectits annuels recenses an zone 2

404
304
1
A A triennal
24 & % garv,
A annuel
-
104 %, 3 )
A a 3
A - a 3 A
a A ;J\ - A 4 ==
3 1
1968 10 18 30 13
Ticure 3: Effectifs et pourcentages annuels de nylan—
——— . e —

)

deri et parvulus relevés en zone 2 de Jouy—
en-Jjosas

III. RECOLTES EN BIOTOPES PLUS OU MOINS ECLAIRES.

-

1°) Lieux de récoltes: Divers piotopes de la forét de Fontainebleau
ont &té cnoilsis pour leur sols plus ou moins é&clairés et leur
exposition 2 plat ou en faible pente vers le Sud (zones 4 et
5). La carte de la figure 4 montre les cing zones ou des recen-
sements ont &té faits de 1980 a 1983; deux zones dépourvues
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de parvulus (1 et 4), trois contenant parvulus (2,3 ot S5). La zone
1 =st ombragée ot sombre, du fait de la disposition serrée d'arbres
(chénes, charmes, bouleaux) en partie jeunes mais 3gés de olus
de vingt ans. La zone 2 est nettement plus claire, plantée de
grands chénes espacés avec trés peu de jeunes arbres =2t aucune
fougére. I1 eon =2st de méme de la zone 3, séparde de la zone
2 par une ailée forestidre. La zone 4 2st plantée de grands
chénes trés sespacés, mais son sol st rfortement ombragé par
des <fougéres <=trés denses. La zone 2st claire, avec grands
chénes 2spacés =2t sol herbdu.

e
3

2°) résultats: Le <tapbleau 2 rassemole les données recueillies
dans les cinq zones: nombre total de aids de nylanders st de
parvulus recensés 2n une, deux ou quatre années, $clairement
du sol (a l'ombre) en début de septembre (fin de la période
d'essaimage) 3 divers horaires, le zéro horaire &tant le laver

du soleil.
MELUN
\ N
A
2
= 3]
2 [ 200
m.
érre'our de ia

Table du Rot

PONTHIERRY

\

&

. URY!
CHAILLY I"Epine forause FOJNTAlNEBLEAU
° Ficure 4: Carte des 2inag zomes, 1'Zeclairemens Siriivents
dtudiées 2n [ordt Ze Tontainzdieau.

Les zones dépourvues de oarvuius regoivent un faibls
3clairement, surtout dans les =rois psremidres neures du iour,
les zones 3 sarvulus 3tant plus é&clairdes. La présence de
sarvulusest donc bdien dépendante d'un 3clairement 2isvé du sol.
fommenc cet Sclairement intervient-il? 2Peut-3tre 2n zar%is 2N
élsvant la température, mais il n'y a guére de différence de
tsmpérature =2antre les zones 4 =2t 4 an zone 3; 1795 et 17°2
ls 5.21.33 3 11 heures, en zone 4, 17°7 i 11 h. 20). L'éclairement
agit 2n fait de fagon précise, par L2 cruchement de Ll'essaimage.

301S-LE-RO!
ﬂ FONTAINEBLEAU
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i | nylanaeri | sarvulus | lux 8.1X.80 | lux 8.1X.82 | lux 9.IX.83 i
| | | | (horaire) | (horaire) | (horaire)
| Zone |72 ' o | 200-00 |80-150 125-300 |  280-600 |
| (1980-83) | 1 | (+30.30)  |(-1H.45) (+3H.) | (-4R.30) |
| | | | | | |
| Zone 2 | 91 | 12+ | 900-2250 | - | s00-1400 |
| (1980-81) ! | | (+28.30) | | (+34.30) |
[} | 1 i
| ! ! | |
Zone 3 | 182 | (13 | 1500 | - | 500-1000 |
| (1980-83) | | | (e2n.30) | b (e3d.) |
! | | w | | :
| Zones | 21 | o | = | 3 | 200-400
| (1980) | | | | | (eaH.) |
i | | ! | f
Zone 5 | 5 \ 5 | = 1000-1300 | 1400-3000 |
| | | (+2#.30) | {H.20) |

* Dont 10 3 moins de cing metres ae l'allée séparant ies zones 2 et 3.

Tebleau 2: Récoltes et éeclairements (forét de Fomtatinedbleau).
Les varigsions entre les meswres d'éclairemenc
faites dans une méme zone dépendent des différences
d'horaires de ces mesures, ainsti que du temps (clair
mais & demi couvert). Les horaires de mesures sont

comptés d parzir du lever du soletl = zéro.

IV. ECLAIREMENT ET ESSAIMAGE.

Non seulement les horaires d'essaimage sont différents
pour les deux espéces, mais ces différences d'horaire reposent
sur des différences de réactions des espéces aux eclairements
(PLATEAUX, 1978). L'essaimage de nylander? est déclenché par la di-
minution vespérale de l'éclairement a partir d'un plafond minimum
de 200 lux environ. Lorsque l2 sous-bois est sombre, les 200
lux peuvent n'dtre réalisés que pendant le milieu du jour et
1'sssaimage peut se metIre en route t8t dans 1'aprés-midi, deés
que 1'éclairement faiblit. Dans certains sous-DoOis Trés somores,
les 200 lux ne sont jamais atteints, nylanderi ne peut essaimer et
ne s'y trouve pas.

L'essaimage de parvulus est déclenché par l'accroisse-
ment matinal de l'éclairement au lever du soleil et il ne peut
se réaliser que si, dans les deux ou Trois heures gul suivent
ce lever, l'dclairement s'i3ldve assez rapidement 3 300 lux au
moins. Cela peut correspondre vers midi 2 des éclairements dépassant
1000 lux. On comprend donc gue les sous-bois peu 2clairés ne
permettent pas l'essaimage de parvulus. Lorsqu'un sous-bcls s'assom-
orit (comme la zone 2 de Jouy), les parvulus produlsent de moins 2n
moins de fondatrices fécondées =t l'on retrouve des reines vierges
dans les sociétés hivernantes. L'espéce diminue en nomere 2T
peut disparaitre. Les reines vierges hivernantes sont souvent
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trés foncées, Llorsqu'une période fraiche i 1l'édpoque de leur
nymphose a contribué A retarder 1l'sessaimage. On peut observer
des reines vierges de nylander: hivernant dans les sociétés ellesaus-
si , surtout dans des nids occupant des versants Nord par exemple.
En général, ces reines vierges sont 4liminées des socidtés au
cours du printemps suivant.

V. COMPETITION NYLANDERI- PARVULUS

Zn 3levage, une =2xpérisnce a mis =2n opresence un
nid de parvulius et un autre de nylander+, débouchant dans un méme mi
lieu axtérisur de petites dimensions: cela assurait une hostilité
latente sans combat général. Au bdout de deux jours, il y avait
dans le milieu extérieur 18 cadavres d'ouvridres nylandersi 2t 18 de
parvulus. Les deux 2spéces semblent en mesure de résister L'une
2 l'autre 2t la compétition pourrait 3tre réglée par des facteurs
sxtrinséques , par 2xemple climatiques. 2Parmi ces factaurs, on
peut noter cu'un sol plus clair et plus chaud favorise sarvulus, tan-
dis gque nylander~ =st avantagée par une relative fraicheur. Les
variations annuellss astivales, tantdt dans un sens tantdt dans
l'autre, aident au maintien de zones de coexistence . 0'autres
variations sont durables =2t modifient Ll'équilibre entre les
deux =2spéces, par s2xemple lorsqu'un couvert deviant plus dense
ou lorsqu‘une clairisre se forme. De tallas modifications duraples
de l'sclairement agissent surtout sur la f3condation des fondatrices
donc sur le renouvellement de la population. Sur ce point, sarvulus
réagit plus vite jue nylander<, comme le montrent les données du ta-
oleau 3.

! Age Fondation | affactif ¥¥ | %22/couvain | %9Q/nymonesQ+3 |

avlanger: N 3-4 ans anviron 100 | 13,15 17.1 h
Jysangert ‘ ‘
| 2arvulus anviron 4 ans | 30 % 30 16,7 ‘ 20.5 f
I G— I | I ‘
Vg 2 | | o v P
| test X - ! - N.S.(2,1) 5.(5.95)

Tableau 3: dg des 30cidtds 2t 2r; 7
lors des oremidres oroductions dz reines /2t 2
malas). Pourcentages de reines srodutces, 2 rapport

Iu couvain ayant At
de szxme Fzmelle (13

vermé 2t 2ar rapport aux rymphes

<

Les Tondations de nylandert devia
sexués au cout de cing ou SiX ans, avec un 2
i'ouvridre, st vivent une agquinzaine d'ann
2n poroduisant un peu moins de jeunes —creines. Les <Sondations
de parvulus deviannent oroductrices de sexuss au sout 4'snviren
quatre ans, avec un =2ffsctif de 30 i 30 suvridres =2t vivent
dix 2 douze ans en Jroduisant un peu plus de jeunes reines.
Jans la région parisisnne, la stratégie de ogrvulius sem

droche du ctype de nylander+ plus ;fcca du Ty
moyen des sociétéds de parvulus

ent productrices de
2ctii d'une centaine
s (PLATEAUX, 1280)
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faible que celui des sociétés de nylanderi, du moins dans la région
parisienne, comme le montre le recensement du tablesau 4.

| | ouvrizres | nymphoses et | oeufs at | Xégénéral |
| | au nid | larves anciennes | jeunes larves | i
| | | ! l i
| nvlanceri ! 73,8 | 114,7 | 210,7 { y=2 |
| parvulus | 83.3 | 70,8 ! 126,3 b pB.S.
| — ! |

| restX® | N.5.(0.80) | H.S.(10,3) | T.H.8.(21.1) | (32,3) |

de parvulus réeolcés le 13 Juillet 1966 dans la zone
g Ap—— s = o2l ag g
3 de La forét ae rontainebleau.

Tableau 4: Effectifs moyens de 2¢ nids de nylanderi et 2¢ nids
i

Le nombre d'ouvriéres de parvulus est inférieur a celui
de nylandersi, mais de facon non significative; le nombre de nymphes
et larves anciennes de parvulius est inférieur de facon hautement
significative. Quant au nomore d'oeufs et de jeunes larves, 1il
est accru chez nylander:i par une ponte plus abondante des ouvriéres
que chez parvulus; mals Deaucoup de ces oeufs d'ouvriéres sont
dévorés. Le X général, sur l'ensemble des effectifs d'ouvriéres,
de couvain ancien et de jeune couvain, est fortement influencé par
les gros effectifs d'oeufs.

L'effectif relativement faible des sociétés de parvulus
facilite leur mobilité par rapport 2 celle des sociétés de nylanderi
Certaines observations semblent confirmer cette moobilité dans
la région parisienne (variation des recensements par temps humide
ou sec). Dans cette région, nylanderi se comporte comme une espéce
stable, bien implantée dans les GCiotopes convenavcles; tandis que
parvulus se comporte comme une espéce plus mobile, profitant mieux
par sa mopilité des situations favorables (formation de clairiéres,
etc.) Qqui se réalisent occasionnellement dans un milieu ne lui
convenant que parziellement. Il ne semble pas gue nylanderi soit ca-
pable de faire obstacle localement 2 1'expansicn éventuelle de
parvulus dans une situation favorable.
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SUR LA CONSTITUTION CHIMIQUE DE LA SURVIVONE DES ABEILLES

oar
Rémy CHAUVIN
Laporatoire de Sociologie Animale, Université René Descartes
Le Ch3teau, F-18380 [voy la Pré

Mots—clés: dbeilles, dpidae, survivone.

Summary: On the chemical constitution of the survivone
of bees.

We have isolated Dby gas chromatography and mass
spectrometry from dead bees Dbodiss azélaic acid (nonanedioic)
prooapbly secreted by mandibular glands.It permits a prolongation
of isolated bees life span.

J'ai écrit, dans un travail antérieur, les prooriétés
d'un groupe de substances obtenues par lessivage du corps des
abeilles et qui prolonge la vie de L'abeills isolée (CHAUVIN,
1981). J'ai donné A ces corps le nom zlobal de '"survivone!.
J'ali constaté ¢trés vite que la fraction active des matidres
cireuses ainsi obtenues 4tait entrainaple par la vapeur d'=2au.
Les premiers chromatogrammes 2n phase gazeuse nous ont montré
que cet entrainement correspondait 3 une gurification considérable
de l'hormone =2=n question. Gr3ce A Mr LAFARGE (Centre Antidoping,
Ministére de la Jeunesse, Clichy) il a 3té orocédé 3 une 3tude
plus poussée de ces oroduits en chromatograpnie gazeuse =2t au
spectrographe de masse.

La composition des survivones =st assez singulidre
parce qu'elle diffi3re Dbeaucoup des corps isolés jusqu'ici dans
la gelde royaie =2t les glandes cépnaligues des ouvridres ou
de la reine. Par exemple, on y trouve de nombreux alcanes aosents
de la gelée =2t des glandes, aucun corps 3 douple liaison mais
par contre des composés saturéds, dont certains se rencontrent
dans les landes; enfin des alcools supérisurs apsents de la
gelée =t des gzlandes.

Alcanes: ont 3t isolés jusqu'ic des <corps de
C21 & C29: Monadécane, Tricosane, Pentacosane, Titracosane,
deneicosane, Heptacosane, Hexacosane, OJctacosane.

Acides: Diacides de C86 A Cl0. Monoacides de Cl

a C22.

Alcools: Meonoalcools C15, Ci3, C20.

Tous ces corps ont 3$té ootenus de synthése, i pars
juelgues uns. Je l2s ai =2nsuite testeds sur l2s apeillss isolides
suivant la méthode gJue j'ai déja axposée.

La survie des apeilles isoldes 2st nettament 2ro
sar des doses d'acide heptancique ou oenanthi 1

ong
i

- o

1
gue de 1 par abeill
aussi par . i'acide caprigue ou décanoigu
trouvent 2as dans la survivone mais dans ¢
LENSKY (communication orale). Le plus actif as
dans la survivone l'acide azélaique ( an 23)
L'sntrainement pgar la vapeur d'=au de la <fraction
acétonique de la gzelse royals donne une 23ssence inactive sur
la survie des apeilles isoldes; =2ile czontisnt pourtant des zacides
saturds comparapbles 3 csux qu'on rencontre dans la  survivone
2t parmi lesquels des =races d'zcide décanoigue. (3CCH 2t SHEARER,
1282).

[
®

Ceas corps ne
ertains a=xtraics
t un diacide présent

o ® M
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Je n'ai essayé jusqu'd présent que des doses faibles
de tous ces composés, de l'ordre de 1 Y il est bien possible
que des doses un peu plus fortes, ou encore des mélanges de
certains de ces corps donnet des résultats intéressants.

Quant & l'origine de ces corps j'ai évogqué la possibi-
lité qu'ils proviennent de la glande d'Arnhart des tarses, puisque
LENSKY et SLABEZKI (1982), en récoltant 1l'enduit gras laissé
par les abeilles marchant sur une plaque de verre, ont montré
son action hormonale; et cette substance (CHAUVIN, 1981) a effecti-
vement une action sur la survie de l'abeille isolée.

J'ai donc essayé d'extraire des tarses isolés des
corps liposolubles gui appartiendraient essentiellement 2 la

lande d'Arnhart vu son volume par rapport au reste du tarse.
Ces essais sont en cours.
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HORMONE JUVENILE ET DETERMINISME DES CASTES CHEZ LES ABEILLES

par
Bernard FOURNIER®, Bernadette DELAGE-DARCHEN* et Roger DARCHEN*
9 C.N.R.3.-Centre de Morohologie Zxpérismentale
Avenue des Faculté,7-33405 Talence
¢ Station Biologique, F-24520 Les Zyzies

Résumé: Des dosages radioimmunologigues des hormones
juvéniles =2ffectués sur les ouvridres d'Abeille domestigue pendant
les périodes d'sté =2t d'hiver ont permis de constater que las
glandes salivaires labiales céphaliques =t thoraciques de nourrices
d'4té contiennent des quantités appréciables de JH, qui 3augmente
avec l'dge des ouvriéres. La nature des JH dosées varie 3galement
avec l'3ge. Le dosage RIA sur des fractions séparées par CCM
2t HPLC suggére la orésence de oplusieurs types (JH1, JH3 et
peut- &tre JH2) chez Ll'ouvriére d'Abeillse. On a aussi <trouvé
de l'hormone juvénile dans les cellules royales. De plus, nos
premiéres a2xpériences nous ont fourni des résultats semblables
chez les apeilles sans dard ( Melipona 2t Trigona).

Mots—clés: dormone juvénilz, déterminisme des castes
4pis, Melivona, Trigona.

Summary: Juvenile hormone and caste determination
in the social bees.

Juvenile hormone levels 1in workers honeybees, and
aspecially in their salivary glands, during summer and winter
periods were examinated 0Oy radioimmunoassay. Cephalic and thoracic
labial glands of summer tending borood workers showed significant
levels of JH. These increased in ageing summer DbSees. Several
types of JH (JH1, JH3, and perhaps JH2) would be identified
using TLC <then HPLC combined with RIA. JH has bdeen found in
the gqueen cells. QJur {irst experiments show that we have similar
results in the stingless bees ( Meltpvona and Trigona) .

Key-words: Juvenzl hormone , 2asce determinasion,
Melivona, Trigona, Apis.

INTRODUCTION

L'importance des hormones dans ls détarminisme
des Castes chez l'Apeilla domestique a2 2td démontrée de plusisurs
Tagons (REMBOLD =t HAGENGUTH, 1980; LZINSKY =2t coll., 1382; WIRTZ
2t BEETSMA, 1572). On sait que l'addicion sxpérimentals d'hormone
juvénile {en oparticulisr la JHL) 3 la nourriture fournis aux
larves remellas (gelde d'cuvriére ocu gelde royvale ) induit l'apoari-
Tion de certains caractéres royaux, 2t méme l'éclosion de reines
normales (ASENCOT =t LENSKY, 1975; IETZ et coll., 1979). On
peut donc logiquement se demander si la gelde royale ne contisndrais
pas d'hormone juvénile =2t, dans le cas 4d'une réponse positive,

Ju'2lle est sa provenance? Les 2xpériences qgue nous relatons
icl constituent une premisdre démarche ou 4pis mellif<ca a $té le or-
incipal animal 4'expérisnce ﬁ?ObuN¢;R et coll., 1983),

Zrice aux technigques d ~adiolmmunodosages ou
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RIA) et de chromatographie liguide 2 haute performance (ou HPLC)
combinée au RIA, nous avons procédé 2 l'analyse des JH contenues
dans les glandes salivaires, et différentes parties du corps
(=8te, thorax, abdomen =t némolymphe)chez les ouvriéres d'dpis mellt
fiea L., la gelée royale provenant de cellules de reines (ayant
contenu des larves du 5éme stade a différentes étapes de leur
développement) a également &té dosée par RIA. Enfin, quelques
dosages ont été réalisés sur des Trigones africaines.

TECHNIQUES

i-Matériel Biologique: les abeilles domestiques proviennent d'un ~ucher expérimental

entrecenu 3 la Station Biclogique des Eyzies. Les ouvriéres c¢'été ont été marguées
3 leur émergence afin de pouvoir dater les différents organes que nous prélevons.
Aprds dissection, les organes isolés sont pesés et broyés dans du aéthanol-eau
70/30 (v/v). Les abeilles africaines sont préparées de la méme fagon qu'Aois aellifi-
ca, dés leur arrivee au laooratoire.

2-RIA ges JH: la technique qui a été utilisée est celle de STRAMBI et coll.(1981).
Les JH sont converties =n diols et les écnantillons sont déposés sur une plague
de silice. La migration est Ffaite avec un mélange heptane-dioxane 70/30 (v/v).
Les diols JH standards, testés de la méme Ffacon, présentent les caractéristiques
de migration suivantes: aiol JH3, Rf 0,28; diol JHZ, Rf 0.31: diol JH3, Rf 0,39.
11 migrent respectivement sur les bandes IV, IVZ et VZ de la CCM. Cette dernidre
est découpée en bandes de lcm, ou de 0,5cm pour les bandes IV et V. Aprés élution
3 1'acérone, les 4luats sont repris au tampon citrate puls dosés par RIA.

j-ldentificaction des JH oar HPLC-RIA: pour chague échantillon les £luats des
bandes IV 2t V de la CCM préparative sont rassemdlés et passés en HPLC (Waters)
par J.P.DEL3ECOUE (Dijon). L'élution est Ffaite sur une colonne Micro-dondapak
C16, avec un gradient linéaire de 45 3 65% de CH3CN dans l'eau. en 30 minutes,
sous un débit de lml par aminute. Les temps de rétention des diols JH3I =2t JHI
standards (préparés 3 partir ds oproduits tritiés NEN) sont respectivement de
10-12 minutes et de 17-19 ainuces. Chaque fraction récoltée est dosée par RIA.

RESULTATS

1-Chez 1'Apeille domestigue: les glandes labiales (céphaliques
et thoracigques) et La téte des nourrices estivales d'Apis montrent
une réponse positive et significative au RIA, qui croit de facon im-
portante avec l'dge de l'ouvrigre. En revanche, les autre glandes
salivaires (glandes hypopharyngiennes et mandibulaires) ne fourni-
ssent pas de réponse, quels gque soient l'Spoque de l'année et
1'age des ouvriéres considérées.

La réponse au RIA des glandes labiales céphaligues

‘estT-maximale chez les nourrice Aagées, puis décreoit chez les

gardiennes. Les résultats obtenus par CCM et RIA combinés semble-
~aient montrer gue plusisurs types de diols JH sont présents (diols
JH1 et JH3 pour les glandes labiales, ou encore diols JH1,JH3
et peut Stre JH2 pour la téte compléte).

Les premiers essais d'identification des diols
JH aprés CCM-HPLC et RIA semblent confirmer 1'existence possible
de plusieurs types de JH, notamment la JHL dans la téte de jeunes
ouvridres. Le dosage du contenu de cellules de reines (gelée
royale, sans les larves du 5Séme stade) montrent la présence

de JH en gquantité croissante selon l'dge de la larve gque l'on



2 0Jtée. Znrin, le dosage de l'hémolymphe de butineuse par CCM
et RIA d'une part, et par CCM-HPLC puis RIA comoinés d'autre
part, confirme un résultat déja connu, & savoir la présence
de JH3 en quantité trds appréciable. Il s'agit d'ailleurs de
1l'hormone dominante.

Nos expérience ont en outre mis en é&vidence une
quantité assez importante de produits répondant au RIA, principale-
ment apreés séparation des diols JH pour HPLC. De nouvelles recher-
ches devront préciser s'il s'agit ou non de dérivés de JH.

2-Chez les Trigones africaines: nous avons =u la chance d'avoir
une quantité intéressante de matériel pour procéder i des dosages
de JH sur les 3 parties, téte, rthorax =2t abdomen des ouvriéres
prises séparément ainsi que sur le contenu de cellules d'ouvrilres
2t de reines (les larves étant, bien sdr, 3tées au opréalable).
Les premisdres observations réalisées sur ce matérisl (dont notamment
Dactylurina) semblent aller dans le méme sens que celles récoltées
pour 4pz3, 2n particulier pour ce qui concerne la téte des ouvriédres
(dicl JHL présent?). Par ailleurs le contenu des cellules (gelse
royale) montre la présence de diol JH, =2n quantité Dbeaucoup
plus importante dans la cellule de reine gue dans la cellule
d'ouvridre.

DISCUSSION

La oprésence d'hormone juvénile dans lss gzlandes
labiales (principalement la partie céphaligue) d'ouvridres sstivalss
d'4pis 2st un résultat tout A fait nouveau. I[1 semole notamment

conrirmé opar oplusieurs <types de techniques. Par ailleurs, les
JH se concentrent de fagon progressive avec Ll'3ge des ouvriires.

Ce résultat ne remet absolument pas =2n cause Le fait que la
JH3 st l'hormone majoritaire chez dpts FLURI =t  coll.,1981;RUTZ
2t coll.,1975; HAGENGUTH =t REMBOLD, 1978 ,d'aillasurs tras souvent
mise 2n 3vidence par analyse de la seule hémolymphe (nos résultats
confirment &galement ce point). Mais le fait le plus intéressant
2st de constater gque la téte des jeunes ouvridres contient de
la JHL =t de la JH3 (peut 3tre de la JH2?). Bien sdr, il convient
de porocéder 2 de nouvelles 2axpériences =n utilisant des méthodes
2ncore olus sopnistiquées (spectrométri de masse par axemple)
dans lLa mesure ou certaines inconnues subsistent, ou =2ncore
parce gue certains résultats obtenus aprés HPLC nous 32o0sent
de nouveauxX oroolsmes (présence de produis inconnus répondant
au RIA marseillais ). Parmi plusieurs hypothéses nous suggérons
toutefois cells que l'existence di'autres “ypes de JH chez l'ouvrisdre
i'apeills n'a pu 3tre mise 2n 3vidence 3 la suites de modificaticns
ventuelles de la nature de ces JH, selon un processus siochimique
ncore méccnnu.

La orésence de JH dans la gzelse royale est 3galament
un résultat intéressant, surzout si l'on se rappelle gue l'adjon-
ction de JHL A la gelde royale FLURI =t coll.,1376 induit 1'sclosion
de reines. 3i certaines glandes salivaires contiennent des JH
(et probaplement la JHl) il ne ogeut s'agir d'une coincidence
fortuite. Cependant, 2 JH n'sst zas orésenta dans les glandes
aypopharyngisnnes 2t mandibulaires, reconnues depuis longTtemps
comme oproductrices de gelde royale. Nos risultats ooligent donc

b
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i repenser les origines de la gelée royale, de méme que la fonction
de nourrices chez Apis. Par ailleurs, les résultats obtenus
chez les Trigones africaines sont également les premiers connus
4 ce jour. Ils sembleraient démontrer qu'une certaine homogénéité
existe chez les Apidés, avec ou sans dard.
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FECONDITE DES REINES DE LA FOURMI PLAGIOLEPIS PYGMAEA LATR.

par
Béatrice MERCIER

Université Paul Sapatisr
Laboratoire de S3iologie des I[nsectas
118 route de Narbonne, F-31062 Toulouse Cedex

Résumé: L'stude des sociétés naturelles =t artifi-
ciellement monogynes de 2lagrolepis pygmaea met an dvidence
un ensemole de paramétres relatifs aux femelles 2t aux ouvridres
qui reéglent la f3condité des rfemelles. Cette dernidre 2st 2n
effet oproportionnelle au nomore d'ouvridres dans les sociétés
naturelles, au poids moyen des reines, au rapport ouvridres/reine
2T au pouvoir attractif des reines. Zlle ast inversement propor-
tionnelle au nombre des reines dans Lles sociétés naturelles
2t au délai de ponte.

Mots-clés: Formicidae, volygynte, attraction, ficondité
Plagrolepis.

Summary: Queen's fecundity of the polygym ant
Plagiolepis pygmaea Latr.

Plagiolepis pygmaea nas ©oseen O0Serving jsoth in the
Tield and in the laboratory in order to study the queen's fecundity.

The first observations are bdased on =ntire socisties
collected in the <{ield during the wintering operiod.We counted
the number of workers and gueens and weighed 2very queen. Thus,
we pointed out several relationship 92etween these notions 1) the
numoer of workers increases with the number of queens, until
an average °total of 20 gueens. 3eyond =that number, we nave not
found a simple relationship between <he number oI Jueens and the
workers one;2) there is 2 negative correlation Dodetween the number
of queens and their average weight/society; 3) <this average
weight increases with the ratio workers/queens.

At the 2nd of <the wintering geriod, we constitued
several '"monogyn' societies. For <this, we pJut a gueen which
came from a oolygyn society and 200 of iss workers in 2 artificial
nest,which we observed during six week. Zvery week, we »nicked
40 2ana counted the =2ggs, weighed <the gqueen and also ook into

account the naumber of days zhe Jueen needs %0 have L2353 first
2gg. Thus, we can joint out that the heavier the gueen, the
more oroductive and faster it is for having the first 2gg. 3ome

agregational <zests are performed on cthose ''monogyn" societiss.
Ve can also notice that more zthe 3jueen is fertils 2nd more the
vorkers are attractad oy its gueen.

Key-words: Tormicidae, Ffecundity, avsraction, 2la-

710levis, polygyny.
—_— T ¢ v
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INTRODUCTION

Un des caractéres des sociétes supérieures d'insectes
est de posséder des femelles spécialisées dans la reproduction,
les reines. Selon HOLLDOBLER et WILSON, (1977) on classe dans
le groupe des espéces polygynes, les espéces dont la plupart
des sociétés possédent de nomoreuses reines. C'est justement
le cas de la fourmi méditerranéenne Plagiolepis pygmaea dont nous
nous proposons d'étudier les implications de la polygynie sur
la reproduction.

MATERIEL ET TECHNIQUES

Plagiolepis opyamaez est une espéce de petite taille commune
dans la région toulousaine, dont les sociétés occupent des nids de volume réduit.
Ces sociétés hivernent dans des logettes situées 2 quelques dizaines de centimétres
de la surface du sol de talus exposés au =midi et dépourvus de couvert végétal.
I1 est donc facile de les récolter en entier pendant la saison froide.

Les 25 sociétés capturées au cours de l'hiver 82-33 possédent
une 3 137 reines (moyenne 25 reines). Les fourmis récoltées en hibernation dans
la nature sont stokées dans un réfrigérateur maintenu 2 109C. Lors de lz mise
en élevage, toutes les femelles expérimentées se sont révéldes Fécondes. D'ailleurs,
la dissection montre qu'slles sont ctoujours inséminées. Au moment choisl par
l'axpérimentateur, on constitue des groupes de 200 ouvriéres et une reine aqul
sont placées acans une étuve réglée 3 26°C; les oeufs sont 3tés =t dénombrés habgoma-

dairement pendant six semaines.

RESULTATS

1°/ Paramétres quantitatifs dans les sociétés natu-
relles

Dans un premier temps, nous avons &taocli le nomobre
des ouvri2res par société et le nompbre et le poids des reines
dans ces mémes sociétés.

Relation entre le nombre de reines et celui des
ouvrisres: Ainsi gque le montre la figure 1, il existe une relation
linéaire positive (r=0,64, P 0,01) entre le nombre des reines
et celui des ouvriéres. On peut donc dire gque le nombre <&'ouvriéres
st celui des reines varient dans le méme sens et ceci jusgu'a
un maximum de 20 reines environ.

Ces sociétés qui possédent une vingtaine de reines
sont celles dont la population ouvriére est la plus élévée (environ
3000 & 3500 ouvri2res). .L s'agit de sociétés ayant sans doute
atteint leur plein développement 2t chez lesquelles la production
d'ouvridres parvient & un maximum. Lorsque les sociétés posseédent
plus de 20 reines, leur populaticn d'ouvriéres diminue fortement
(1000 2 1500 ouvriéres seulement) et nous n'avons pu metIr
en évidence une relation simple entre ces deux valeurs.

Relation entre le nombre des reines et leur poids:
A partir des poids individuels des reines obtenus lors gde la
récolte, nous avons calculé pour chaque société le poids moyen
d'une reine. Il existe une relation linéaire négative entre
ce poids moyen des reines et le nombre de reines par société
(r=0,63, P<0,0l1). Ainsi le poids moyen 1le plus £1évé observé
(1,163 mg) est obtenu dans une société 2 guatre reines, alors
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Figure . -Nombre de reines 2n Fonction du nombre
d'ouvridres dans les sociétds nacvurelles.

W

que le plus faible (0,509 mg) se rencontre dans une sociét
32 29 reines.
Relation 2ntre le opoids des reines 2t l2 nomore d'ouvri

3res: Nous calculons le poids moyen de la reine de chaque socisté
2T paralldlement, nous 2tablissons le ratio nomore d'ouvridres
/nombre de reines, toujours pour chaque 3ociété. Dans ces conditions
1l =xiste une relation linéaire positive 2ntre c¢es deux valeurs
(r = 29,57, P < 0,01). Les valeurs maximales sont atteintes dans
une socidté 3 guatre reines: poids moyen des reines: 0,301 mg.
NO/NQ = 326. Les valeurs minimalas sont atTeintes pour une socisté
de 32 reines: poids moyen des reines: 0,744 ag, NQ/N¥ = 3.
Conclusion: De cette oréve 3tude démographigue sur l2

nids en nibernation, ncus retiendrons gque :-ia pilus forte production
2n ouvridres se rencontre dans les nids possédant une vingtaine
de reines;-l2s reines d'une socidté sont d'autant plus Llourdes
qu'2lles sont peu nombreuses 2t l2 poids royal 3augmente 2n méme
temps que l2 rapport Hg/NQ.

2°/ Ztude de la reproduction dans les sociétés
rendues monogymes.

Chaque semaine pendant un mois =2t demi, les oeufs
sont 3téds 2t dénomores =2t la2s reines pesées.

Relation 2ntre l2 soids des reines 2t lsur ficondité:
Comme on peut ls constater sur la figure 2, il existe une corrsla-
tion antre le poids des reines A la sortie de Ll'hibernation
2t le2 nomore total d'ceufs pondus pendant six semaines (T3condité

totale), (r = 0,43, ?<¢0,01).
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Figure 2.-Poids en mg des reines & la fin de l'hiber-
tion en fometiom du nombre total d'oeufs
pondus.

La fécondité totale maximale (600 oeufs) est atteinte
par une reine dont le poids en sortie d'hibernation est de 1,104mg.
A 1l'opposé, la fécondité minimale (55 oeufs] a été observée
chez une reine pesant seulement 0,505 mg.

Relaticn entre le nombre de reines et lsur ficondité:
Il existe une corrélation entre le nombre total d'oeufs pondus
en six semaines et le nombre de reines dans le nid d'origine
(r = 0,43, P < 0,01). Cela signifie qu'une reine extraite d'une
société faiblement polygyne sera plus féconde gu'une reine extraite
d'une société fortement polygyne.

Relation entre le poids des reines et le délai de
ponte: Nous appelons "délai de ponte" 1le délar qui s'écoule
entre la mise en élevage 2 la sortie de l'hibernation et l'émission
du premier oeuf. Ce délai est corrélé avec le poids des reines

(r = 0,51, P 0,01). Cela signifie qu'une reine pont d'autant
slus rapidement 2 la sortie de l'hibernation gque son poids est
plus 4levé au départ. Ainsi, une reine pesant 1,13C mg pont

son premier oeuf au bout de quatre jours, alors qu'une reine
de 0,501 mg mettra 10 jours.

Relation entre la fécondité totale des reines 2t
le délai de oponte: Ces deux paramétres sont corrélés négativement;
plus le délai de ponte est court et plus le nombre d'oeuls pondus
en six semaines est élevé (r = 0,43,P<¢0,01).

Conclusion: Ainsi, dans les sociétés rendues artifi-
ciellement monogynes, on peut opserver les phénoménes suivants:




-ce sont les femelles issues de sociétés pgeu polygynes qui sont
les plus lourdes et quli ont les délais de ponte les plus brefs;
-plus une reine est lourde a4 la sortie de l'hibernation 2t plus
le ‘délai de ponte sera court et la fdcondité forte. Ceci signifie
qu'une reine dont le délai de ponte =2st court pond ses oeufs
4 une cadence supérieure A celle dont le délai de ponte sest
long.

3°/ Etude de l'attraction dans les sociétés rendues
monogynes.

En méme temps que les Studes sur la ficondité,
nous avons =2ffsctué sur ces mémes scocistés monogynes des tests
d'agrégation analogues A ceux pratiqués par COGLITORE =t CAMMAERTS
(1881) chez Myrmica rubra. Pour cela, 30 ouvridres prises au hasard
parmi Ll'effectif de la société et la reine sont placées dans
une =2nceinte de verre de huit cm de diamétre. Les bords de cette
enceinte sont anduits de fluon afin d'dviter les 3vasions. Le
nomore des ouvridres 2ntourant la reine s=st relevé toutes les
cing minutes pendant la durde des observations. Le pouvoir attractirl
2St exprimé en pourcentage (nombre d'ouvriéres attirées/nombre
d'ouvriéres introduites).

) Facondire
A { ——e——e Aftraction %
7 ]
|
|
I
50 b
 J
3 E ‘\;
2 P ‘—-,ﬁ~_ Y
O’/ ~——0- ®
Semaines
0 1 2 3 & 3
Tigure 3.- dAtraction (%) et Fioonditd au cours
du zamps.
de l'attraction hebdoma-

Variation de la fi3conditd 3 T

daire au cours du temos: Mous avons re senté, sur la figure 3, la

T3condité moyenne semaine opar semaine des L5 reines mises 2n
axpérisnce =2t sSur la méme Achelle l'attracticon hebdomadaire
moyenne de ces mémes reines. Nous observons ainsi gue Ll'attraction
ies reines 2st faible lors de la sortis d'hibernation, c'asw
- dire avant les opremiéres gontes. Puis, l2 pouveir attractil
t la f3condité augmentent simultanément jusqu'a la fin de 1la
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deuxidme semaine de ponte ou ces deux valeurs atteignent un
maximum. Par la suite, la fécondité diminue réguliérement alors
que le pouvoir attractif se stabilise 3 un niveau d'environ
25%.

Fécondité et attraction moyenne: Ainsi gue le montre
la figure 4, il existe une corrélation entre la fécondité totale
des reines et leur pouveir attractif moyen (r = 0,72, P< C,C1l).

t 0,72
Attraction
L
& ®
7] ®
30
-
20
Fécondité
10 d —
] 200 .00
Figure 4.- Fécondité totale des reines en relation
avee l'attracti moyenne (%) qu'zlles

cercent sur Leurs ouvriéres.

C'est ainsi qu'une reine dont l'attraction moyenne s'éléve 2
35,65 % pond un <total de 380 oeufs et & l'inverse une reine
dont l'attraction n'atteint gue 11,41 % ne pondra gue 78 oeufs.

DISCUSSION

A partir des facteurs démographigues et pondéraux
obtenus par l'étude des sociétés naturelles et des données obtenus
en élevage, nous avons pu montrer les relations qui existent
entre ces valeurs et la Ticondité des reines. Toutefois, d'éventu-
sllas interactions abcrdées entre reines au sein d'élevages
polygynes n'ont pas £té 2tudiées. Un tel travail permettra d'établir
s'il existe une hiérarchie physiologique entre femelles d'une
méme société.



Références

COGLITORE C., CAMMAERTS .M.C., 198l.- Etude du pouvoir agrégatif
des reines de Myrmica rwora.Insectes Sociaux, 28, 353-
370.

HOLLDOBLER 3., WILSON £.0., 1977.- The number of queens: an
important trait in ant svolution. VNaturwissenscharien,
84, 3-15.

217



218



Actes Coll. Insectess Soc., !, 219-224. Zd. 3F-UIEIS,Pressas Jniv. Paris 12 (1984)

CARACTERISTIQUES BIOLOGIQUES DE LA PONTE ET DES REINES DE
PHEIDOLE PALLIDULA (MYRMICINAE) A LA SORTIE DE L'HIBERNATION:
RELATIONS AVEC LA NATURE DE LA DESCENDANCE.

oar
Luc PASSERA et Jean Pierre SUZZONI

Laboratoire de Biologie des Insectes
Université Paul Saocatier,
L18, route de Narbonne,7-31062 Toulouse Cadex
L.A. 19333 et R.C.P. n9645 du C.N.R.S.

Résumé: Immédiatement aprds la sortis de L'hibernation
les reines de Pheidole pailidula opondent des oeurfs i développement
sexué ou 3 développement ouvridre. La pesée de ces reines montre
qu'au jour de la sortie d'hibernation celles 3 descendance sexuée
sont plus lourdes; elles conservent cette caractéristique pendant
au moins 5 jours. De plus elles pondent un plus grand nombre
d'ceufs de poids plus faible que leurs homologues 3 descendance
ouvridre. L'orientation des oeufs est donc lide 3 des wvariations
dans le fonctionnement de l'ovogendse des reines.

Mots—clés: déterminisme des castzs, ponte: des reines,
oeufs prédéterminés, Formicidze.

Summary : Biological charactertstics: - related ~~to

the layingrand the queens of Pheidole pallidula (Myrmicinae) at the
overwintering: relationship with the bias of the offsprings.

After overwintering Pheidole paliidula. queens lay caste

Diased =2ggs; some or them lLay queen-doiased 2ggs, some worker-

Siased =2ggs and the other the two mixed Xinds. We oreviously
have shown that the production of the zwo Xkinds of 2ggs depended
on juvenile hormone and ecdysteroid rates in the gqueens wnich
also appeared in issued =2ggs. I[n the oresent work diological
data are given apout the different kinds of queens: 1) On the
day of the end of hibernation, i.e. the day when %he queens
were ctransiered in 2xperiment conditions (26°C), the 'queen-
Slased" Aqueens were neavier than the 'worker-oiased" ones. The
recorded mMean -weights were 10.17 mg vs. 2.45. 2) Five day later,

Ter the Ddeginning of the 2gg-laying, =the
farence was more svident: 10.06 mg wvs. 3.34. This short period

the third day afg

‘

i

is critical wnitH¥%o the caste-oiasing; the 'cueen-oiased' gjueens
did not loose weight (10.17 mg %to 10.00) whereas the '"worker-
diased" queens did (9.45 @mg to 3.36). 3) 3ignificant diffsrence
occurred in fthe ovideposiztion durin th first day: <he '"gqueen-
Oiased" gqueens produced an average of 3.76 g of 2ggs vs.0.43
for the '"worker-oiased" ones.On the third day of agg-iayiag, zhe
respective igures Dorougnt closer: 3.19 ag wvs. 2.30. 4) The

Jueen-biased 2ggs are lighter than the''werker-oiased' snes. Those
of the three rirst days weighed 3.4 wg an average in the first
case and 3.3 xg in the second. 3) The last zwo data show that

the '"queen-obiased" gueens laid more =ggs th the "worker-oiased'

ones (358 vs.305) durin the rirst dayswhica <olilowed %£he 2and

of the wintering. Ia summing up, %he orecduction of" jueen-oiased’

2ggs results in a peculiar oogenesis of which she acomplishment
-

is bound Doy intarnal (hormones) and external factors [ fseding,

*respect
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overwintering, ageing and others).

Key-words: caste-determinism, queen—laying, predetermi-
ned eggs, Formicidae.

INTRODUCTION

Pheidole pallidula présente un déterminisme des castes
trés précoce puisgu'il intervient pendant l'ovogenése de la
reine (PASSERA, 1980). A4 1la sortie de l'hibernation -vers la
mi-avril dans nos régions- la reine fécondée de la société entre-
prend son cycle de ponte. C'est 2 partir des premiers oeufs
smis dans la saison qu'apparaissent les larves a2 l'origine des
futures reines. Plus tard tous les oeufs sont 4 orientation
ouvridre. La destinée des oeufs ne dépend ni du nomore des ouvriéres
nourrices qui peut 3tre tras faible, ni de la qualité des nourrices.

Au laboratoire ce cycle annuel gui consiste 2 pondre
4d'abord des oeufs 2 orientation sexuée n'est pas toujours respecté.
Dans 25 2 50% des cas, selon les années, cette premiére phase
est omise et seules des ouvriéres sont produites. On a ainsi
en présence au laboratoire 2 la sortie d'hibernation, soit des
élevages 2 descendance sexuée, sSoOit des élevages 2 descendance
ouvriére. Dans ces conditions, il nous a semblé intéressant
d'etudier guelgues paramétres concernant les reines gqui sont
3 1l'origine de tels oeufs & orientation déja fixée. Nous avons
donc rassemolé des données sur le poids des reines a la fin
de l'hibernation puis nous avons estimé leur oroduction ovarienne.

METHODES ET THECHNIQUES

Les sociétés sont récoltées sur les Causses du Quercy avant le
15 avril date qui marque nadpituellement le oaeput du nouveau cycle de ponte. Le
jour de la mise en élevage, appelé J=O la reine sst pesée 3 l'aide d'une Ddalance
Wettler sensiple au microgramme. A lz temoérature de l'élevage (27/29°) la ponte
intervient habituellement 2 jours plus tard (J=m2). Le troisieme jour de ponte
soit 3 Js5 on pase i nouveau la reine puis on l'élimine. On pese aussi !'ensemble
des oeufs émis (poids total des oeufs) puis un petit échantillon de nombre connu,
ce qui permet d'obtenir le poids d'un oeuf et partant le nomore d'oeufs émis.
Les oeufs sont ensuite réintroduits dans leur élevage et leur développement est
suivi: les larves sexuées identifiables & 2 35 jours aprés lléclosion grice 3
leur Forme =n poire puis =n dille sont dénombrées et enievées. Les larves d'ouvrigres
sont laissées en place jusqu'd la nymphose.

Nous considérons comme é&levage producteur de sexués tout £levage
dans leguel est apparu au aoins une larve de reine et coame élevage producteur
dioyvridres les &levages ou n'apparaissent que des ouvriéres. tvidemment la notion
d'élevage producteur de sexués recouvre Jes situations tres disparates oulsaque
le pourcentage de larves royales acans le couvain varie de guelgues pour cent
3 100%.

RESULTATS

LE POIDS DES REINES

Les reines de 122 sociétés ont été pesées le jour
de la mise en é&levage (J=0). 85 de ces élevages ont produit
des larves sexuées, 57 des larves ouvriéres. Les reines a2 descen-
dance sexude sont significativement plus lourdes gque leurs homologues
3 descendance uniguement ouvriére (10,17 mg contre $,45 mg)



(tableau I).

Un deuxi2me contrdle du poids a 4té soffectué au
troisiéme jour de la ponte, c'est i dire 2 J=3. Nous avons disposé
de 131 reines, 72 ayant une descendance sexuée 2t 339 une descendance
ouvriére. Les résultats sont encore plus nets Qque le jour de
la sortie d'hibernation: les premidres reines pésent =n moyenne
10,06 mg et les deuxiédmes 83,94 mg (F'" = 15,80) (tableau I).
On peut suivre l'svolution des poids des reines entre J=0 2t
J=3 pour les deux s3éries de reines. Celles 3 descendance sexuée
passent d'un poids de 10,17 mg 2 la sortie d'hibernation 3 10,00
mg lorsqu'elles sont =n pleine activitéd de ponte. EZlles ne mai-
grissent donc pas.

Il en va diffsremment pour les reines A descendance
ouvriére gqui passent d'un poids moyen de 9,45 mg 32 un poids
moyen de 8,36 mg. Ainsi les reines & l'origine d'un couvain
de sexués sont plus lourdes gque Llsur homologues 2 descendance
ouvridre i la fin de l'hibernation. 0De plus, 2lles maintiennent
leur poids au début de la période de reproduction alers gJue
les autres reines maigrissent considérablement, perdant 3,18%
de leur masse ce gui creuse csncore l'scart entre les deux série
de reines.

On peut alors se demander s'il 2xiste des diffirences
morphologiques =2ntre les deux =types de reines. Nous avons donc
mesuré des Sléments chitinisés non soumis 3 des variations physo-
gastriques tels que longueur 2t largeur de la t@te. La somme
de ces deux mesures a 3td3 comparée entre une série de(*)18 reines
3 descendance ouvriére. DJans L2 premisr cas on 20tisnt une moyenne
de 57,2 unitds micrométrigues, 4ans Le deuxisme de 36,4. Ces
deux valeurs ne sont pas significativement différentes (£=0,76).
Les diffirences de poids ne sont donc pas lides A des diffirences
de =zaille ce gui 3urait d'ailleurs impliqué L'existence de lignées
spécialisées dans Lla - reproduction sexuée, ohénoméne difficilement
compatible avec la détermination des castes talle qu'z2lls =st
admise chez les fourmis. Les variations de poids sont donc unique-=
ment lides 3 des factesurs momentanés tal que le degré du développe-
ment ovarien.

CARACTERISTIQUES DE LA PONTE

Jne opremidre vérification a 3té sntreprise 2n 3tapli-
ssant une relation =2ntre le 2oids des reines 12 sroisidme  our
de la ponte (J=3) =2t le poids d'oeufs zondus 3 ces moment du
sycle. Nous avons ainsi disposé de 34 couples de valaurs fourniss
par des reines sans distinction de descendance. La corrélation
se réveéle significative (r ' =0,28).Lorsque// L2 poids zotal 4'oceurfs/
gondus 2n =rois jours (a J=3 oour les deux =yves de reines

\
i
on 10te un avantage au Qrorit des reines 3 descendance sexuée

(3,19 mg contre 2,30) (taplsau I) mais L2 seuil de signification
ast éloigné ( F=1,81; 7' =3,22).

Par contre si Ll'on remente =2n arriére, c'a2st 3
dire si l'on compare les pontes i J=2 donc au premier jour de

ponte les résulzats devis
disposé de 39 3levages, 13 procu T
Les opremiers produisent une moyenne de C,75 =g d'oeuls au cours

de ce premiar jour e jonte alors jue las deuxismes n'an produisent



\

que 0,43 mg (tableau I). Cela signifie que les reines & descendance
sexuée ont une ponte trés rapide au début, c'est a dire une
vitellogenése accélérée. Cette cadence de ponte ne dure pas
puisque vers le troisi2me jour elle se ralentit mais elle est
importante puisqu'elle concerne les tout premiers oeufs pondus
ceux qui ont précisément le plus de chances de donner des larves
sexuées.

La comparaison des poids individuels des oeufs
figure sur les tableau I. Ceux dont la descendance est sexuée
sont significativement plus légers (8,41 wg) que ceux a descendance
ouvriére (8,92 }&g). Il n'est donc pas surprenant gue les reines
3 descendance sexuée qui pondent un poids d'oeufs supérieur
constitué d'oeufs plus légers en émettent davantage . En effec
pour les <trois premiers jours de ponte on trouve en moyenne
358 oeufs dans las élevages & couvain sexué contre 305 dans
les élevages 2 couvain ouvriére.

Descendance Descendance l Signification
2 ¥
Poids des ? 1 J = 0 { 10,17 mg 3,45 mg | P ¢ 0,01
Poids des ? 3 J = 3 10,06 mg 3,94 ng [ ® (0,01
Poids total des oeufs
3,19 mg 2,50 mg NS

pondus 3 J = 3

Poids total des oeufs .
sendus: ¥ F w2 | 0,76 mg 0,43 mg ‘ P¢ 0,01
- v - !

Poids d'un oeuf 3,41 yg 8,92 ye ! ? < 0,01
Nombre d'oeufs pondus 358 305 ! ? <0,08
|
Tableau I

Caractéristiques pondérales des reines 2ot de Leurs

vontes & Lla sortie de L'hibermation en fonmcTion

du devenir des oeufs.

J=0: jowr de lc sortie d'hibermation

J=2: 28me jowr aprés la sortie d'hibermation: premier
Jour de ponte

J=5: 5éme jour aprés la sortie d'hibermation: troisiéme
Jour de ponte



Au total, les $levages A sexués sont caractérisés
par une plus grande fécondité; Lles oeufs sont plus Llégers =2t
ils sont aussi plus nombreux.

Ces résultats traduisent des différences au niveau
de l'ovogenése entre les deux types de reines. Nous avons déja
montré chez 2, pallidula que les altérations de l'ovogenése abou-
tissent a la oponte d'oeufs particuliers (PASSERA et al. 1978):
les reines vierges qui orésentent un ralentissement important
de la vitellogenése émettent des oeurs incapables de se développer:
ce sont des oeufs alimentaires. Il n'est donc pas surprenant
qu'au sein méme des reines ficondées d'autres modifications
de l'ovogenése =ntrainent la ponte d'oceufs dont le devenir diffidre.

I1 faut d'autre part Lles rapprocher des données
obtenues dans le domaine de la pnysiologie hormonale. S3Suzzoni,
1983 a montré que Ll'Smission des oeufs A préorientation ouvridre
3tait margquée par des taux plus 318vés des deux hormones du dévelo-
opement, 2cdystéroides et hormones juvéniles %tant chez l2s reines
pondeuses que dans leurs oeufs. Tout ceci confirme L1'existence
de diffédrences importantes dans Lle déroulement des deux f~types

d'ovogenése, celle conduisant 24 Ll'dmission d'oeufs sexués =t
celle conduisant 2 celle d'ceurfs d'ouvridres.
De plus ce n'est pas la oremiére fois que vitesse

de ponte 2t taille des oeufs sont impliguées dans ls déterminisme
des castes. TLANDERS (1%945), puis GOSSWALD. et BIZR (1953 a,5),
BRIAN(1962) =2t anfin PETERSEN-3RAUN (1977) ont analysé leur
~3le chez des fourmis 2aussi diverses que l2s Tormica Lles Myrmica ou
la fourmi du pharaon. Quant aux raisons Jqui aménent des reines
A présenter une ovogenése plus ou moins rapide, nous ne pouvons
ancore gu'smettre des Aaypotnéses. Pesut -2tre =2xiste-t-il des
diffsrences dans la manidre dont les femelles suoissent la diapause
ovarianne hivernals. Des durédes variables de diapause, =2n liaison
car 2xemple avec l'3ge des reines, gourraient amener ces dernidres
3 présenter des ovalires diversement actif lors de la rupture
d'hibernation.
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FONDATION TETRAGYNE CHEZ EVYLAEUS CALCEATUS (SCOPOLI)
(HYM. HALICTINAE)

par
Cécile PLATEAUX-QUENU

Laboratoire d'Evolution
10S, BSoulevard Raspail, F-75006 Paris
C.N.R.S., R.C.P. a9317

Résumé: Quatre fondatrices d'Zvylaeus calceatus,non
soeurs, ont constitué, =en 3lsvage, une socidté =ti3tragyne dans
laquelle deux résultats importants sont apparus: 1°) Une hiérarchie
sociale s'est instaurée, sans rapport avec la taille des individus
2n présence. 2°) Les auxiliaires ont maintenu sans reldche l'acti-
vité de récolte qui se poursuivait encore lors de Ll'aclosion
de la premiére ouvriére.

Mots—-clés: femelle, auxtiliaire, digynie, Svylaeus
calceatus, Halictinae,ntérarchie sociale, monogynta, D use

orineipale, sSeutl ponaéral de discrimination des sexes,.cétragynie.
Summary: Tetragynous foundation in Zvylaeus calceatus
(Scopoli) (Hym. Halictinae)

Sering foundresses of Zuylaeus calceatus, introduced in
rearing cages , generally establish monogynous societies, seldom
digynous ones This year, such foundresses, which were not sisters,
nave 2xceptionallyset up a tetragynous sociaty.

Two important results must be 2mphasized:

1°) A social aierarchy appeared, composed of a
jueen or e2gg-layer wno never Ioraged, a pgoor rforager with
slightly 2nlarged ovaries, 2 more active Iorager with undeveloped
ovaries(*)This social hierarchy is irreievant %o the size of
the 1individuals, <the Tfoundresses apove- menticned respectively
nholding the following order of size: 2,3,4,1.

2°) The rule is that ¢the ~foundress of 2 monogynous
society of Z., 2alceatus stops working outside the nest arter
hqaving constructed and grovisioned 2a few cells. Thus the nest
cemains shut after the spring grovisionin onase until, some
weeks latar, the newly 2merged w~orkers start. <he summer OJrovisio-
aing ohase. The same thin nappens with 2 digynous societys
In our Fftatragymous scciety, the three auxiliaries went on zathering
oollen uninterruptedly 2ven wnen =the <Tirst worker aatched. They
iooked sexhausted. The number of cells thus constructed was aobove
the one 2all the four Ioundresses would have Ddeen 2aple %o produce
oy themselves.

emale, digyny, Zvylaeus calceatus,

* a very forager with undeveloped ovariss
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INTRODUCTION

Les fondatrices d'Evylaeus calceatus établissent, en
élevage, des sociétés le plus souvent monogynes, plus rarement
digynes. Dans ces sociétés s'instaure une monogynie fonctionnelle,
l'une des fondatrices devenant la pondeuse principale, l'autre
ou auxiliaire jouant le rdle d'ouvriére. Cette année, de telles
fondatrices ont 2xceptionnellement constitué une société tétragyne.

Vingt fondatrices capturées 3 la Mouthe le 8 avril 1983 ont até
lachées, le 11 aveil, dans une cage d'un volume d'un mdtre cube. L2 cage contenait
12 éléments identiques de 37 centimdtres de long, 15 de large et § aillimétres
d'épaisseur; ces &léments étalent remplis de cterre enserrée entre deux parois
vitrées permettant 1'observation des nids souterrains.

4 ¢3té de nombreux nids monogynes, une socidté tétragyne s'est
constituée dads lz 1S aveil 3 la suite de la fusion, en profondeur, de deux nias
ayant des entrées gistinctes. L'aporovisionnement en pollen, commencé le 1§ avril,
2 été suivi, au jour le jour, jusqu'd la destruction du nid, le 10 juin, soit
durant une période totale de 352 jours. Au cours de cette période, 7 journées,
éparses oparmi les jours d'activité, n'ont comporté aucune récolte de pollen.
Il ast donc resté 43 jours de travail effectif . 39 cellules ont été approvisionndes
en 45 jours de récolte, la premidrs cellule 2n 3 jours successifs, les 38 autres,
soit en un seul jour pour 34 d'entre elles, solt en deux jours successifs pour
L d'sntre eslles. Le numéro d'ordre des cellules a été inscrit sur la vitre aui
les recouvraif au fur et 3 mesure de leur apparition. J'ai interrompu !'observation
le jour ol la quarantiéme cellule est apparue.

N apports| Max. ap. | Moy. ap.|N jours oapports| Dev. ov. Rang Rang
pollen ziour 7 jour S$S apoort social |de taille
Quverte 0 0 0 45 0 %| +ee | 2
Oblanche| 72 4 1.6 12 18,8%| .. I 3
Qorangee| 126 7 2,8 5 328%| - " 4
Q rouge | 188 8 | a1 3 48.4%| - v 1
Total | 384 8.5 100 %

1. -Hiérarchie sociale des fondatrices d'une

Trois fondatrices ont pris part, simultanément,
32 la récolte du pollen, se comportant comme l2s ouvriéres
d'une société estivale (fig.i1). Elles ont participé 2 1l'appro-
visionnement du nid de mani2re inégale: la femelle blanche pour
18,8%(72 apports sur 384}, la femelle orangée pour 32,8 % (126
apports sur 384), la femelle rouge pour 48,4 % (186 apports
sur 384) soit presque pour la meitié. La quatridme fondatrice,
marquée en vert, demeurait constamment au aid: je ne l'ai vue
sortir et se nourrir de pollen qu'une seule fois, le 28 avril



vers 13  heures; =lle apparaissait fréquemment i L'sentrée du
nid et s'affairait auprés des cellules. 3i celle-ci n'a pas
contribué a la récolte du pollen (% apports = 0%, N jours sans
approv. = 45), la femelle blanche s'est apbstenue de toute récolte
pendant 12 jours, la femelle orangée pendant 5 jours, la femelle
rouge pendant 3 jours.

Le comportement de la femelle blanche 2tait particulier,
Sortie de bonne heure, =2=n méme <temps que sSes compagnes, =2lle
passait des hneures inactive, posée sur une garoi de la cage
puis =2lle volait longuement =2n cage pour 3e poser de nouveau;
le maximum de sSes apports quotidiens de pollen a 3té de 4, la
moyenne des apports par jour de 1,3, La femelle orangée s'est
montrée plus active, le maximum de ses apports quotidiens &tant
de 7 et la moyenne des apports par jour de 2,3. La femelle rouge
s'ast montrée la plus '"ouvridre" de la société sur le plan de
l'activité, avec un maximum ad'apports quotidiens de 3 =2t une
moyenne de 4,1 apports par jour.

T
26
MW  fonaalrices
rang de taille : 1, 23358 -
niérarchie sociale 2,3 .4 1 -
o
2.5

rouge

g 1

blanche
1mm Q3
et
ee
2a) orang
Q 4
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.
- - = y T4 75 7‘5
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Figure 2.- Taille relative, 2n milliméires (17, Llargewr de la

; L
véte; L4, longuewr de l'atial veloppement 2cvarien des ;fonda-

Irices rormant une 30Ciété
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Ces fondatrices ont toutes été disséquées le 10
juin, dés la confection de 1la gquarantiéme cellule (fig. 2).
La femelle verte montrait des ovaires bien développés avec un
ovocyte mir et plusieurs de belle taille; son corps gras était
de plus, rés abondant. La femelle blanche contenait aussi du
corps gras, mais en moindre abondance; elle avait des ovaires
un peu épaissis avec des corps jaunes bien visibles. Les femelles
orangée et rouge ne renfermaient presque pas de corps gras;
leurs ovaires é&taient non développés et sans <trace de corps
Jjaunes.

L'activité de récolte des quatre fondatrices, nulle
pour la femelle verte, de plus en plus importante pour les femelles
blanche, orangée et rouge, se montre en corrélation négative
avec l'état ovarien (fig. 1). Le rang social est figuré en chiffres
romains: I est la pondeuse principale, II, III, IV sont des
auxiliaires jouant le rdle d'ouvriéres.

Examinant la <taille des <fondatrices en présence
(fig. 2), j'ai noté une dissociation entre celle-ci et la hiérarchie
sociale, la reine (I) se trouvant &tre la deuxiéme par la taille,
l'ouvriére blanche (II} la <troisiéme, 1'ouvriére orangée (III),
de beaucoup la plus petite, la quatriéme par la <taille; enfin
paradoxalement, 1l'ouvriére rouge, la plus grande de <toutes,
se <trouvait &tre la derniére dans la hiérarchie sociale (IV)
donc la plus '"ouvriare'".

Cette disposition particuliére, avec les phénoménes
de dominance sociale qu'elle soutend, pourrait s'expliquer par
l'ordre d'installation des fondatrices dans le nid’ commun, la
plus anciennement implantée £tant la reine tandis que les fonda-
trices surajoutées deviendraient, au fur et 2 mesure de leur
arrivée, des auxiliaires occupant les divers rangs dans la hiérar-
cnie sociale.

Par ailleurs, Zvylaeus calceatus présente normalement
comme la plupart des espéces susociales, une activité de récolte
discontinue: elle est visible d'une part au printemps lorsque
les fondatrices garnissent de pollen les cellules destinées
aux ouvridres accompagnées de gquelgues petits males, d'autre
part en &té gquand les ouvriéres nouvellement é&closes amassent
du pollen dans les cellules destinées aux Sexués Zntre ces
deux périodes d'activité s'intercale une phase de repos pendant
laguells les nids sont fermés et totalement silencieux. Cette
phase de repos dure au minimum tTrois semaines.

Le maximum de cellules obtenues jusqu'alors en
evage dans un nid digyne est de 11, pour la couvée de printemps.
ai donc pensé gque les fondatrices de la société <tétragyne
ompléteraient une vingtaine de cellules au plus puis fermeraient
e

-

leur nid Jusqu'ad 1'éclosion des premiéres ouvriéres. Il n'en

a rien $8té. Quand la cellule 30 est apparue, le 28 mai, soit
37 Jjours apr2s le démarrage de la récolte, j'ai profité d'un
moment opportun, ou les <trois pourvoyeuses se <trouvaient simulta-
nément hors du nid, pour prélever 1l'élément contenant le nid,
l'ouvrir, vider de leur contenu les 14 premiéres cellules et
mettre en élevage le couvain gqu'elles abritaient. Je désirais,
en effet, connaitre le sexe et le poids de chague nymphe incluse

- () Co M



dans sa cellule préalablement numérotée, avant l'éclosion imaginale.
L'ouvriére habitant la cellule 1, orélevée le 28 mnai i l'atat
de nymphe pigmentée, 2ost 3Sclose 2n é&levage le 30 mai, soit deux
jours plus tard.

Aprés mon intervention, j'ai refermé le nid A l'aide
d'une vitre 2t remis en place l'élément dans la cage. Or l'approvi-
sionnement s'est poursuivi, jour aprés jour, jusqu'a ce Qque
Jje 'interrompe définitivement, le 10 juin, aprés Ll'apparition

[

de la quarantiéme cellule (fig. 3).

Figure 3.- Nid tétragyne
comprenant 40 celiules-

, 31 je ne l'avais retirde
de sa c¢elluls aymohe sigmentde le 28 mai, serai:s

sclose dans un nid ouvert 2t 2n Iour i'approvisionnement 32

Jue je n'ai jamais ooservé auparavant chez I.ozlceartus ni chez au-
cun Zuyigeus. Les premidres ouvriires 3closes auraisnt vraisemola-
olament 2ris le relais de L'apcrovisionnement 2n sollsn 2t se
eraient peu i geu substituées aux auxiliaires . L'approvisionnement
! i se seraient donc i

3

Las

ont nanifesté
jours apgrsés
i0 normals-

olus actives,
ié les

L2 début de
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ment cesser l'approvisionnement, des signes manifestes de "fatigue",
trainant dans lz cage, restant longtemps immobiles sur les fleurs,
volant mal et, pour la femelle rouge, faisant une partie de
ses voyages de récclte en marchant et non au vol (2 tel point
que j'avais disposé 2 méme le sol un petit tas de pollen ou
elle allait s'approvisionner).

La figure 4 1indique le couvain produit dans cette
société. Habituellement, gquelgues méles sont produits les premiers,
sur de petits pains d'abeille, suivis par des ouvriéres nettement
plus nomoreuses. Ici, les madles et les ouvridres alternent.
L'infestation du couvain par Lles Nématodes ne m'a, hélas, pas
permis d'obtenir, & l'état de nymphes, le couvain au complet
mais seulement un bon tiers de ce couvain (14 nymphes vivantes
sur 39 cellules approvisionnées). Le poids moyen des ouvrigres
est de 32,43 mg, celui des miles de 26,26 mg. Je constate une
fois de plus gqu'il existe ici, comme dans chaque sSoc1été, un
seuil pondéral de discrimination des sexes. Ce seuil apparait
nettement sur le graphique ou un mile et une ouvriére peésent
exactement le méme poids (29,56 mg) et se trouvent ainsi 2 cheval
sur ce seuil.

Cc
A :males
®  ouvrieres
a5 -6 & C: cellules .
C 33 2-6. A gates d'approv.

S P poids des nymphes

' en mg . &

! S seuil ponderal de
€31:30°84 A ! discrim.ges sexes
c29 265 A

|

1
C 24 20-5 @

1

|

]

18 13183 . *

1
g 3 ' o °

|

|
C7 29-4] A |
CS 26-4]

8 4 Ry .
ct 21-1- 4,_? - T P
20 258 30 s a0

Figure ¢.- Premidre couvée (sexe ev poids des nymphes.
de la soctété tétraguyne.

Puisque je connais le nombre d'apports de pollen
constituant chagque pain d'abeille, je puis, sans grand risgue
G'erreur, connaitre le sexe des nymphes non recensées. Du début
de la récolte (18 avril) jusgu'au jour de ma premiére intervention



dans le nid (28 mai) qui correspond, i deux jours prés, i l'sclosion
de la premidre ouvriére, 29 cellules ont é&té complétdes qui
auraient contenu & mdles 2t 23 ouvridres, so0it un peu plus de
20% de mdles. Le couvain s=ffectivement &levé me montre en =rfet
que, pour un total de 5 A4 3 apports de pollenf*)'obtisns une
ouvriére. Ce chiffre de 23 ouvriéres est considéraols =2t permet
de pressentir l'ampleur de la société estivale gui aurait résulté
d'une telle association. Dans cette 2stimation, je laisse volontai-
rement de cdté Lles aymphes produites aprés mon intervention
du 28 mai, pensant que Ll'Sclosion d'une premiédre ouvridre dans
le nid d'origine aurait pu modifier le processus d'approvisionnement
2t la caste des individus i 3clore.

Dans Ll'examen de «cette société tétragyne, ~formée
de fondatrices non soeurs, deux résultats sont donc apparus:

I Une hiérarchie sociale 3'sst instaurée, apparemment
sans rapport avec la taille des individus 2n présence.

II L'activité de récolte, normalement disccntinue,
'est poursuivie de fagon continuells au moins jusqu'd l'i3closion
e la premiére ouvridre. Le nomore de cellulss ainsi complétées
st supérieur 3 celui gque Ll'a2nsemble des fondatrices auraient
u produire en solitaires.

0 W oow

* j'obtiens un mdle tandis que gour un total de 3 A 13 apports,
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POLYGYNIE ET POLYMORPHISME DES SEXUES CHEZ
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Résumé: La majorité (19 sur 27) des sccidtéds de
Vasutitermes princeps  de Nouvelle-Guinée sont polygynes. Les
sexués fonctionnels sont de deux types: des imagos normaux issus
de nymphes du stade V 2t des imagos preécoces issus de aymphes
du stade IV. Il =2xiste une relation inverse =ntre le nombre
de sexuds ot le degré de physogastrie des reines. Aucune corrélation
n'est observée entre le volume ftotal des reines ot la taille
des nids. Les deux types de sexués apparaissent comme sSexués
de remplacement dans des sociétés rendues orphelines. Au moment
de Ll'essaimage, certaines sociétés contisnnent un nomore considé-
rable d'ailds i ailes courtes, issus de nymphes IV, parfois
2n mélange avec des 21lés normaux.

é
é

Mots-clés: Tzrmites, Vasutizermes, oolymorphisme,
sexués de remplacement, polygynie.

Summary: Polygyny and Polymorphism of sexuals in
Vasutitermes princeps (Desneux).

Twenty-seven colonies with a2t lsast one gueen werse
collected and dissected. Nineteen of cthem were oolygynous: they
contained from 3 to 77 physogastric first-form (imaginal) queens.
Reproductives can oe distributed amongstT Two dlometrical categories.
The ones are similar ©to primary imagoes. The others, smaller,
have undergone 2 shortened aymphal develooment: they are issued
from the ~fourth naymphal instar, instead of the fifth. The wings
of corresponding alates are about 30% shorter =h those of
aormal imagoes, 5Sut <they are normally constitued: wing vein
and suture are well marked. They must be considered as orecocious
adults, b5Sut not 2as neotenics. 3oth sexual forms may be found
cogether in a nest. 3Soth categories of remplacement reproductives
have oeen ootained arter one month in orphaned 7eSTS and laboratory
rearings. Those reproductives also could colonize buds in polycalic
colonies. During cthe swarming season, some nests contain large
quantiti2s oI short-winged alates.

Key-words: Termiczs, Yasuciizrmes, »volygyny, polymor—
DhAtsm, secondary reproduction.

* isoirant iy “onas National 3eige de la 3ecnarcne 3ciancifigue (FARS)
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INTRODUCTION

La polygynie se rencontre dans divers genres chez
les Termitidae. Souvent, les sexués multiples sont des néoténiques,
qui peuvent provenir de nymphes de différents stades ou d'ouvriers
(NOIROT, 1956). Dans les autres cas, ils sont dérivés d'imagos
ailés. Chez certaines espéces, les imagos qui deviennent fon-

tionnels au sein de leur colonie d'origine ne se pigmentent
gue partiellement; souvent leurs ailes sont 1irréguliérement
déchirées 3 1z bpase. Ce sont des pseudimagos (GRASSE, 1349).
Chez les Termitidae, de tels individus ont été rencontrés dans
les genres Termes, Faracapricermes, et Pericapritermes (HILL, 1942),
Anoplotermes (KAISER, 1958),Cubicermes (BOUILLON et MATHOT, 1964).
Chez les Nasutitermitinae, les <trois types de sexués multiples
ont été signalés: ergatoldes (BATHELLIER, 1927; THORNE et NOIROT,
1982), nymphcides (NOIROT, 1956), imaginaux (THORNE, 1982).
La polygynie impliguant des adultoides (imagoes ou pseudimagos)
est trés fréquente chez Nasutitermes princeps . De plus, ces sexués,
sont l'objet d'un dimorpnisme inédit. Ces deux points feront
l'objet de la présente communication.

N.princeps est l'un des termites les plus communs
dans les plantations de cocotiers qui couvrent la cdte nord-
est de la Nouvelle-Guinée. C'est une espéce arboricole: les
nids, situés 3 une hauteur variable sur les troncs des cocotiers
peuvent atteindre des dimensions considérables [jusqu'zd 340
dm3). Ils sont parfois polycaliques. La cellule royale, fortement
épaissie, est appliquée contre le tronc. Dans les nids polygynes,
nous trouvons souvent un nodule royal formé de plusieurs cellules
superposeées.

RESULTATS

Frégquence de la polygynie

Nous avons récolté 27 nids pourvus de sexués Ifon-
ctionnels. Parmi ceux-ci, 8 é&taient monogynes. Les 18 autres
contenaient de 3 2 77 reines physogastres. Tous les nids fortement
polygynes étaient également polyandres. Ils pouvaient contenir
jusqu'a 81 méles. Tous les sexués récoltés possédent des &Scailles
alaires (partie basale de 1l'aile, qui subsiste aprés cassure
de cells-ci ): ce sont des imagos. Ils présentent cependant une
grande variété de taille, de physogastrie, de pigmentation.

Dimorphisme des sexués

Cette variabilité se manifeste au sein méme de
certaines colonies. Deux formes de sexués se distinguent netiement,
tant chez les miles que chez les femelles. A l'oeil, les '"petits"
sexués se reconnaissent 2 leurs petits yeux et leur pigmentation
plus claire. Un tel dimorphisme se rencontre dans 5 des 19 colonies
polygynes.

En figure 1, nous comparons les mensurations moyennes
des reines dans 27 colonies. Chaque société y estreprésentée par
son point moyen, sauf lorsque les sexués sont dimorphigues.
Dans ce cas, les mensurations moyennes des grandes 2t des petites
reines figurent séparément, et leur numéro de référence est



indiqué. Sur l'ensemble des nids, nous constatons la répartition
des données en deux nuages de points. Il sxiste donc effectivement
au sein de Ll'espéce deux formes distinctes de sexués. Ces deux
formes seront désignées par ''grands " =2t ''petits'" sexués. Ces
qualificatifs se rapportent aux dimensions des sclérites (téte,
pronotum) sont sans relation avec, notamment, la physogastrie.

Quinze nids, dont 8 monogynes, contenaient uniquement
des grandes reines; 7 nids, dont 1 monogyne, ne contenaient
que des petites reines; 5 nids abritaient les deux formes.

X NIDS MONQGYNES
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Tigure !: Dimensions moyemnes des reines

Caractéristiques de la polygynie chez N.orinceps.

I1 existe une corrélation négative antre le nombre
de reines =2t lsur shysogastrie moyenne. Comme mesure de la physo-
gastri2, nous avons utilisé la distance séparant la2 oremier
du septiéme <tergite apbdominal. Le coefficient de corrélation
non paramétrique de S3Spearman (r 1956) vaut -0,32

'y

{? € 0,001). Lorsque Lles deux formes conaoitent 2u sein d'une
méme socidté, leur ohysogastris n'sst pas significativement
différente. . Les reines sont d4'autant moins Pnhysogastres qu'2lles

' 1

sont nombreuses. 11 a'y 2 pas de reliaticn nette 3ntre l2 nomore

ou la ohysogastrie des reines 2t la forme i laquelle =1l2s appar-
tiennent.

IL a'y a pas de corrélation =2ntre l2 volume du

5] (rg= 0,35-N.5.). Si l'on ne

nes dans un petit nid, on

ie reines dans un cras

aid

et le volume totali des 1
trouve jamais un 3rand volume de re
Jeut =en revanche =:rouver un peci
grand aid.
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Par contre, le nombre de mdles est significativement
corrélé au nombre de femelles (rg=0,46-P < 0,05). Le sex-ratio
global est proche de 1: le rapport nomore total de males/nombre
total de femelles vaut 1,088. Au sein d'une cclonie, le sex-
ratio peut varier de 0,17 (1 méle/6 femelles) i 8,75 (35 méles/
4 femelles).Dans 6 cas sur 17, il est compris entre 0,8 et 1,2S.
Qui plus est, la concordance est excellente entre le type de
midles et le type de femelles. Les nids qui ne contiennent qu'une
forme de femelles contiennent la méme forme de males. Dans 3
des 5 nids ou les femelles sont dimorphigues, les médles le sont
aussi; dans l'un des deux autres, nous avons =trouvé gQue guatre
petits méles, dans l'autre un seul.

Origine des deux formes de sexués

On trouve dans certains nids, et parfois en proportion
trés importante, des 2ilés 2 ailes anormalement courtes. Quolque
de moitié moins longues gque chez les ailés normaux , les ailes
de ces individus sont habituellement bien formées, les nervures
nettes, la ligne de dénhiscence bien marquée. La pigmentation
est sensiblement é&quivalente 2 celle des ailés normaux. Mais
par leurs mensurations, ils sont similaires aux petits sexués
fonctionnels gue nous venons de rencontrer.

Chez Nasutitermes, les imagos sont normalement dérivés
du cinguidme stade nymphal. Chez N.princeps, ¢'est indiscutablement
le cas pour les ailés normaux, a ailes longues. EZn mettant en
parallile les mensurations des nympnes des deux derniers stades,
des ailés des deux formes, et des sexués fonctionnels, nous
pouvons inférer gque les ailés 2 ailes courtes dérivent de nymphes
du guatri2me stade ayant subi une mue imaginale anticipée. Cette
hypothése est corrooorée par le fait que dans les colonies gui
contiennent une forte proportion de jeunes ailés 2 ailes courtes
on <=rouve de nomoreuses nymphes du quatriéme stade préparant
la mue imaginale: l'aile plissée de l'imago apparalt par transpa-
rence i l'intérieur de son fourreau.

Conditions d'apparition des sexués

Des expériences ont &té ~réalisées sur des nids
orphelins: un gros morceau de nid, ne contenant pas de trace
de cellule royale ni de sexués fonctionnels, fut recueilli dans
un sac en plastique et placé au pied d'un arore dans le voisinage
du laboratoire. Des nymphes A4gées et des ailés normaux étaient
présents. Les termites eurent t3t fait de percer le sac et de
former des colonnes d'exploration, puis
d'émigration, et de se réinstaller dans un morceau de DoOils mors
3 proximité. Ouvert deux mois plus tard, le nid réinstallé abrictait
4 femelles fortement physogastres 2t 35 males, tous de la pe-
zite forme. Des paquets d'oeufs était présents. Deux autres
nids, rendus orphelins, ont é&té <craités de lz méme facon. Un
mois plus tard, les deux nids, gquoique partiellement envahis
par les fourmis, avaient cependant formé des sexués de remplacement:
34 femelles gqui présentaient un début de physogastrie, dont
3 petites, pour l'un, et deux femelles déj& netTement physogastres,
une petite et une grande, pour l'autre. Les deux nids contenaient
de nombreux males désailés.

Deux 2levages ont &té réalisés dans de grands aquariums,




Des morceaux de nids, contenant des nymphes 2t des ailds, ainsi
que des morceaux de bois mort ont &té déposés sur un fond de
sable humide. Les termites quittdrent rapidement les fragments
de nid pour s'installer dans les morceaux de bois. Ouvert un
mois plus tard,les deux. é&levages abritaient 4 femelles i l'abdomen
légérement dilaté. L'un contenait 3 mdles, Ll'autre 4. Ici encore,
les deux formes de sexués Staient représentées.

CONCLUSIONS

Sur 8 sociétés monogynes, 7 contenaient de grands
sexués, certainement dérivés d4'ailés normaux. [l s'agit probablement
de sexués qui ont Iondé une colonie aprés 2ssaimage. La orésence
dans un nid d'une seule petite f{e2melle, fortement physogastre,
peut s'expliquer de deux manisres:

-I1 s'agirait d'un sexué de rempliacement. Ceci =2st tout a fait
plausible: si un nid peut renfermer trois reines de remplacement,
pourgquol pas une seules?

-I1 s'agirait d'une ~fondatrice, dérivée d'un 2ssaimant 3 ailes
courtes. zIn laboratoire, les sexués a ailes courtes sont capaoles
de ~former des tandems =2t d'sntamer la fondation d'une société.
Toutefois, ils paraissent totalement incapables de wvoler, ce
qui va A l'encontre de cette hypothése.

Nous avons wvu que des ailds pouvaient devenir des
reproducteurs fonctionnels au sein de laur colonie d'origine.
C'est le mode de formation de socistés polygynes le mieux documentsé.
Chez Y. orinceps, grands =t petits sexués peuvent y prendre parc.
3eaucoup de petits sexués sont des pseudimagos, mais d'autres
sont parfaitement pigmentds =2t lsurs ailss cont 3té orisées le
long de La ligne de <éhiscence. Ces sexués peuvent se différencier
2n remplacement ou =n suppléance de reproducteurs déraillants.
Ils pourraient 3galement assurer la reproducticn apres migration
dans un bourgeon de la colonie mére, dans le cas de socistés
polycaliques. La fondation de colonies 2n commun 2ar 2lusisurs
couples d'essaimants, ou L'adoption d'ailés =23ssaimants gzar des
colonies =sxistantes, ne peuvent 3tre 2xclues, »sien 3Jue rien
ne plaide 2n faveur de ces hypothéses.

La relation entre la physogastrie a2t l2 nombre
de femelles geut donner lisu i deux interprétations:

-La physogastrie des reines de remplacement se développe d'a
moins rapidement qu'e iles sont 2lus nomoreuses 32 se diffédren
4 cause de la compétition interindividuelle. Ceci sembi2 avoir
Scé l= cas dans Les a2xpériances sur nids orphelins: =n un méme
laps de temps, nous cbtenons dans une socistéd 2 famellas nettement
ohysogastres, dans L'autre 34 fsmelles 2 l'abdomen lLi3gérement
dilaté.

-4 mesure 3jue les reines deviennent de olus 2n olus ghysogastres,
lsur nombre se réduit par mortalizé nacurelle ou compétition.
Caci expliquerait la mauvaise corrélation =2ntre la dimension
des nids =2t l2 volume des reines. A <erme, une socidté pourraits
2n arriver a ne plus contenir Jqu'une seuls reine de remplacement,
de l'une ou l'autre forme [monogynie seccondaire). Les deux aypothé-
ses 2nvisagées ne s'2xcluent pas nécessairement. Un compromis
ast %out A fait possible 2ntre l2s deux Etandances.
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Enfin, terminons par une remarque importante: des
nids, apparemment bien portants 2t pourvus de reproducteurs
fonctionnels, renferment =en guantité trés importante des ailés
dérivés de nymphes du guatriéme stade, bien pigmentés, 2 ailes
courtes mais parfaitement constituées. La fonction et les conditions
d'apparition de ces ailés restent 2 élucider.

Remerciements: Ce travail a été réalisé grice & un crédit du Foncs de la Recherche
fondamentale Collective (F.R.F.C.), n° 2900582.
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EVOLUTION COMPAREE DES TAUX DE L'HORMONE JUVENILE ET DES
ECDYSTEROIDES CIRCULANTS CHEZ LES PRENYMPHES REINES ET OUVRIERES
DE DEUX ESPECES DE BOURDONS (BOMBUS HYPNORUM, S0OMBUS TERRESTRIS).

PaE; o
A. STRAMBI, C. STRAMBI, P.-F. ROSELER*, I. ROSELER*.
CNRS-INP 5, B8P 71, F-13277-Marsaille cedex 3 (France)
*lool. Inst. [I, Réntgenring 10, O 37 Wirzburg (RFA).

Résumé: A 1'aide de dosages radioimmunologiques,
nous avons 2tudié les caux des =cdystercides 2t de la JH circulants
au cours de la orénymphose de deux =spéces de 3ourdons. Leas
variations temporelles =t guantitatives des concentrations sont
discutées 2=n rapport avec la biologie des 2spéces =t la dé&termina-
tion des castes.

Mots-clés: dosages radioimmunologiques, zcdystaroides,
hormone juvénile, 3ombus.

Summary: Fluctuations of juvenile hormone and escdy-
sterolds titres in workers and gqueens prepupae of two: species
of Bombus (B. hypnorum, B8.terrestris)

The titres of juvenile normone III and of Ecdysteroids
were measured throughout prepupal development of 3ZJomdus zerrestris
and 3omous hypnorum. The oprecision of the radioimmuno. assays
allowed us to determine the lavels of both hormones from a single
animal hnaemolympn sample. The concentraticns of Dodoth hormones
show a clear peak, the timing oI which vary according to the
caste. Concentrations and time sequences are discussed in relacion
TO species biology and caste specificity.

2 Xey-words: radioimmunoassays, 2cdystaroids, juventile
normone, prepuvae , 3ombus.

INTRODUCTION

Chez les Abeilles sociales, la fecrmation des castes
2st lide A des modulations hormonales. Des taux 3lavés d4'Hormones
juvéniles (JH) pendant les derniers stades larvaires semblant
3tre 1impliqués dans L2 déveloopement des reines (DE WILDE ot
BEETSMA , 1982). L'application de JH peut induire la différencia-
Zion dans l2 sens reine cnez l2s apeillss ASENCOT ot LZINSKY,
1976; GOEWIZ =t 3EETSMA, 1375; COPIJUN =2t al., 1979}, les Melipones
(VELTHUIS et VELTHUIS-XLUPPEL, 1973) =2t les 3ourdons [(RCSELER,
1375, 1377). Ce dernier 2utsur a2 1is 2n 3vidence deux mécanismes
i renciation des castes:

Chez 3ombus aupnorwm, la  dévelopcpement des  larves
vers l'une ou l'autre caste 2st induli= par la quantité de nourrisure

regue durant 12 dernisr sctade larvaire, 2n geut Jenser Jue ia

prise de nourriture 2ntraine la oreduction de Jd. L'application

ie JH 3 des larves du dernisr stade 2t méme des prénymphes 3gées

de moins de 24 neures sntraine leur développement dans L2 sens
st

reine. Chez Jomous z2rrestrisc'a sendant L2 oremier stade
larvaire qu'a lisu la détermination des castes. La diffsrenciation
dans l2 sens ouvrisre ne 9 ni par la quantitéd

Le 2éveloopement
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dans le sens reine peut 3tre influencé vers la voie ouvriére
par la présence d'une reine <trés dominante dans la société,
et ce, jusque pendant le dernier stade larvaire.

Il est 1intéressant de connaitre l'influence des
ecdysteroides et des JH, les deux grandes familles d'hormones
du développement chez les insectes, sur la détermination des
castes. Dans un premier temps, on peut rechercher des corrélations
temporelles entr les variations des hormones circulantes et
certains aspects du développement. Chez les Hyménoptéres sociaux,
de telles recherches ont été faites chez l'Abeille (CQPIJN et al.,
1979 ; WIRTZ, 1973; LENSKY et al., 1978; REMBOLD, 1876; REMBOLD
et HAGENGUTH, 1980) et, en ce qui concerne les seuls ecdysteroides:
chez deux espéces de Fourmis SUZZCNI et al., 1980, 1983). Les

résultats de ces 1investigations montrent gque les reines ont
des taux de JH plus élevés au dernier stade larvaireimais les
courbes obtenues par les différents auteurs ont des profils
malaisément comparabies procablement 2 cause des différences
dans les méthodes (Galleriaz test, dosage radioimmunologique,
dosage physico-chimigue), dans les échantillons (hémolymohe
ou broyats totaux) ou méme dans l'unité 2 laquelle les <Taux
d'normones sont rapportés: (poids, volume ou bdien nomore d'animaux).
Des différences entre castes ont &té également montrées qui
concernent les ecdystéroides. Déja & l'aide du test Dbiologigue
Galleria, RUSELER,(1877) avait trouvé un taux de JH plus élevé
dans les prénymphes de reines de Jombus hypnorwn, <Tandlis que chez
Bombus terrestris il observait, au contraire, un taux trés légére-
ment plus élevé chez les prénymphes ouvriéres.

Pour améliorer notre compréhension des interactions
entre déterminisme des castes et activité hormonale, nous avons
mesuré les taux de JH et d'ecdysterolides circulants pendant
le développement prénymphal (c'est & dire depuis le filage du
cocon jusgu'd la mue nymphale)} des deux castes femelles des
deux espéces de Bourdons précitées Des méthodes radioimmunclogiques
ont &té smoloyées pour déterminer les JH (STRAMBI et al., 1981)
et les ecdystéroldes (DE REGGI et al., 1975) 2 partir d'un
méme échantillon d'hémolymphe provenant d'une seule prénymphe.

MATERIEL ET METHODES

Bourdons: Chaque colonie est élevée 3 partir d'une relne et =maintenue en cage
3 286-30° C. Un contrdle du couvain est effectué au moins & Fols par jour pour
noter les larves qui commence 3 filer, les cocons sont sarqués individuellement
par des points de couleur.

Hémolymohe: £lle es: collectde st son volume mesuré dans un capillaire de verre
apres incision du vaisseau dorsal et immédiatement :onqelée.-'ﬂél°17'9"€ de
arénymphes procnes de Lz aue nvmpnale contenant ou matériel celliulaire provenant
ge l'hystolyse aes tissus 2st ¢'apord centrifugée 3 0° C 2t 5000 RPM.

Ixtraczion: A cnagque échantillon d'némolympne soit environ 30 3 150 pl suivant
12 caille des larves on 2joute environ trois fois son volume gJe méthanol. Aoris
sonication, le mélange est lavé trols fois par de l'hexane. Aprés chague centrifuga-
tion, l'épiphase hexane sst ctransférée dans un tube de verre. L'hAypophase Metnanoi-
sau lavée trois fois 3 1'nexane sst transférée dans un tube d'Eppengor? et ivaporie.
Aprés reprise par du zampon citrate 0,1 M (pH 6.1) et ajout d'un dérivé marqué
3 1125 I, les schantillons sont incubés contredes anticorps anti-ecdysone suivant



la aéthodede de Reggi ec all 197S). Les 2xcraits hexane sont :raitds par la aéthode
de Stramoi 2t al. (1981). Apris svaooration 30us azota, 2t reprise par du dioxane
sulfurique, les 3chantillons sont incubés i 40°C pendant 16h. de fagon i transformer
la JH en sa Forme diol par rupture du groupement =2poxy. Las diols sont repris
par l'hexane. Les ohases hexane sont lavées par une solucion de soude (0,01 N)
2t déposées sur une plaque de chromatographis 2n couche aince. La plaque sst
iéveloooée par un amélange nexana/dioxane (7/3) les bandes correspondant 3 la
aigration des diols sont 3Jludes par de l'acstone. Cecte dernidre, dilude 3 L'eauy,
ast lyoohilisée. Le lyoohilisat a2st respris au tampon citrace 0,01 ¥, dont une
1liguote additionnée de dérivé narqué 3 1'125 [ seara incuoée avec des anticorps
anti-JH. Aorés que le Josage ait 3cd affectué, les restes de chague schantillon
de tampon contenant s2nccre de la JH-diol ont 3cé lavés 3 l'hexane =2t zous les
axtraits d'une néme 2spéce ont ité aélangés, désséchés puls repris gar un adlange
acetonitrile/sau (1/1) avant d4'Stre analysés osar HPLC sur colonne Merck 3P 18
(25 ca/0.4 ca, caille des oarticules Swa) avec un gradienc linéaire de CH3CN/H20
(de 45% 3 55% 20 30 an) suivi par une purge de CH3CN (1 al/an pendant !0 an). Nous a-
tons collecté une Ffraction par ainute soit 2u total 40 fractions par ichantillon
(un dchantillon pour chague 2spéce) aqui oant 3té soumises chacune 3 un dosage
radioimmunologique.

RESULTATS

Bombus terrestris: {(fig. 1 =t 2) Le stade crénymphal 2st chez
les ouvriéres plus court 4'snviron 3 heures que chez les reines.
Scdystéroides: dans Lles deux castes le taux des scdystéroldes
circulants 2st bdas au moment du filage du cocon. Chez lss ouvriires,
2s faux s'accroissent aprés 10 heures et atteignent un pic
i 40 heures. Chez Ll2s reines, la montde de la courbe ne commence
guére gue vers 2C 2 30 naeures, le pic 3 lisu aprés 30 heures.
Dans les deux castes, les taux 4'=2cdystéroides retompent adruptement
2t sont trés bas au moment de la mue nympnale.

JH: Les variations dans les =taux de JH sont <=rés parallédles
32 celles des GEZcdystéroides . Chez les ouvridres, l2 zaux commence
3 s'slever opendant les 10 premidres neures =2t atteint un maximum
4 40 heures. Dans L'hémolymone des reines, la montde =st retardée
2t le pic n'a lieu gue vers 50 A 70 heures. Les valeurs des

pics sont trés voisines chez l2s suvrisdres 2t les reines.

| ¢

Sombus hypnorum: [(Fig. 3 =2t 1) L2 stade prénympnail 23St olus
court que dans l's2spéce ogrécédents, mais on Srouve Sgalement
ine durée de dévelcopement olus longue chez l2s orénymphes de
reines jque chez la3s orénymohes 4'ouvriiares.

Zcdystérolides: <Chez Lles ouvrisre l2 Taux des 2cdystéroic
circulants s5'3ldve significativement vers la 7eme heur° o

culminer 3 30 f2eurses. Chez l2s reines de cet 3ge lsas dystéroides
sont =2ncore 2n Juantitéd <rés faiple, lsur Saux ne commence 3
s'dlever gue vers 40 heures l2 pic doit 3tre localisé wvers la

30 2me neuxe.
JH: C'2st dés aprés le Tilage du cocon gue les rtaux de JH commencent

4 s'dlever dans las deux <castes. La variapilisd des mesures
tndividuelles 2st plus zrande zue chez 3cmbu~ s2rvresiyrs 2T nous in-
terdit d'attribuer 3 un 3ge orécis ls pic de JH des ouvrisdres. 2ar

-
contre, chez le reines, 12 21ic 2st assez Dien localiisé apres
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5¢G heures; il est plus tardif et atteint des valeurs supérieures
32 ce que l'on a pu mesurer chez les ouvriéres.

JH et ecdystéroides décroissent 2 la fin du stade
dans les deux castes.
Caractérisation de la JH de Bombus.

La séparation par HPLC des diols suivie d'une analyse
radioimmunologique de toutes les fractions, la comparaison des
chromatogrammes ainsi obtenus au chromatogramme <témoin ou l'on
met en évidence les temps de rétention des diols <tritiés des
JH I, II et III, permettent de caractériser les produits immunoré-
actifs des deux espéces. La figure 5 montre clairement que les
seuls produits immunoréactifs détectés comigrent avec le diol
de la JH EII (Ci6). (fig.3).

e
4] Cy Cy  Cy
i) 1 P
'H JH diols
$4 -
‘
3 Bombus
- terrestris
A &
i
a 14
s P 30 | L o,
i -
54
o
1 Bombus
2] hypnorum
H
£
= 14
> 1 - —
3 ®© % x b4 n % “w

traction number
igure 5: Séparation par HPLC des JE de .'hémclumphe de 3ombus
terrestris et de 3Jombus hypnorwn. Comparaison avec aes
margueurs triciés chromatograpniés dans les  mémes
conditions.

Nous n'avons pas détecté d'immunoréactivité dan
les fractions comigrant avec les diols de JH de poids moluculaire
plus éleve Cl7, <C£18). Le mélange préalable des échantillons
provenant pour chaqgue espéce, des deux castes et prélevés cout
au long du stade permet d'affirmer, puisqu'on ne <trouve gu'un
seul dérivé, qu'aucune différence qualitative n'existe entre
les castes ni dans le décours temporel.

Les prénymphes des deux espéces de 3cmbus 2tudigdes ici
ne contiennent donc gue de la JH III tant chez les reines
que chez les ouvriéres.



DISCUSSION

REMBOLD et HAGENGUTH (1980) par une méthode physico-
chimique ¢trouvent la JH III tout au long du développement de
l'Abeille. Zn 1978, LENSKY et al.affirmaient la présence simultanée
des JH I 2t III, leur dosage chez les prénymphes rendait compte
de 3 fois plus de JH III que de JH I chez les reines, de 4 fois
plus de JH I que de JH III chez les ouvridres. Chez las autres
Apidae que sont les 3ourdons, nous n'avons déceld que de la
JH III. Les faux de JH et d'scdystéroides montrent un pic =tris
net au cours du stade prénymphal des deux castes chez les deux
aspéces. Les normones circulantes disparaissent vers la fin
du stade. De tels pics précédant la mue nymphale on 2té décrits
chez les Lépidoptéres (LAGUEUX et al.,1976; VARJAS =t al., 1975;
HSIA0 et HSIAO, 1977; MAUCHAMP et al., 1980), chez Ll'abeille
(REMBOLD =t HAGENGUTH, 1980) ou la décroissance des ftaux avant
la mue nymphale n'a pas $té clairement montrée. La signification
foncticonnelle de ces pics n'ast pas connue.

Dans les deux sspéces de 3ourdons, i1l =2xiste des
différences dans les variations =temporelles des zaux de JH =t
d'escdystéroides. Les taux de JH commencent 3 augmenter oplus
t8t que les taux d'ecdystérolides tandis que L2 pic de JH se
situe quelques heures plus tard que le p2ic d'acdystéroides.
Dans les deux 2spéces, les deux hormones varient suivant un
schéma ¢trés voisin, ce qui indigue une coordination trés orécise
entre les hormones dans l2 développement de la prénymphe.

On ne peut pas comparer ce phénoméne avec ce gqu'il
advient chez Ll'Abeille car, pendant &tout Lle stade orénymohal,
seuls3 3chantillons ont 3téd dosés pour l2s deux castes par IEMBOLD
2t HAGENGUTH (1980) =2t un seul point par caste par LENSKY =t
al. (1378). Chez las Lépidoptédres, l'augmentaticn des 2cdystéroides
orécéde la retombée des JH. Mais on ne connait rien sur des
concentrations hormonales critiques capables d'induire des diffsé-
rences dans le développement, pas plus qu'on ne sait si l2 phénoméne
important 2st le pic ou l'accroissement jui L2 srécéde.

De nos résultats, on peut zonckure que l'accroissement
ju caux de JH pourrait dans un premier <temps activer le zénome
tandis sue les =2cdystiroides =2ntraineraient la fsranscription
ju orogramme induits par la JH comme cela 2 3td proposé par KRISHNA-
XUMARAN (1280). Dans L2 développement morphogénétique on pense
que la JH stimule l'a2xpression des génes larvaires; dans 1l'optigue
de la différenciation des castes, la JH induirait la physio-
logies reproductrice 2t ls comportement de reine comme L'a montré
RCSELZR (1277) sour 3Jcmbus 2ypnorum Des diffdrences spécifiques des
sastes =2axistent oour las deux hormones. Chez les ouvrisres,
augmenter plus 3t gJque

n iy

l2s taux des deux normones commencent

w W

chez les reines 2t le pic se situe wvers l2 milisu du stade prénym-

ohal, tandis que chez les reines il 2 lisu 2aviron trente heures

plus tard soit vers les 2/3 ou lss 3/4 de la durse du stade.
% b

Cette dirfférence rerflite sans doute un programme temporel spécifigque
des castes a2t li leur diffirenciation. Les <Zzaux maximum <es
deux naormones sont Zu mnéme ordre de grandeur chez l2s reines
et les ouvridres de 3ombus serrestr+is. chez 3cmbus Aypnorumlie 3ic de

JH =2st olus 3lavé chez l12s reines que chez las ouvridres, ce
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qui avait été montré grice 2 un test biologique par ROSELER
(1977). Cela pourrait &tre rapproché du fait que des preénymphes
de Bombus hypnorwn engagées dans la différenciation en ouvriéres
peuvent %tre orientées vers la caste reine par l'application
de JH (ROSELER, 1976,1977).
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