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Résumé: La comparaison des fécondités entre reines de
sociétés expérimentales monogynes et polygynes de la fourmi
d'Argentine (/r/domyrmex humilis ) nous a permis de montrer que
les reines des sociétés monogynes pondent significativement plus
d'oeufs que les reines des sociétés polygynes. Dans ce contexte nous
navons pas pu mettre en évidence de dominance ou de hiérarchie
stricte entre les reipes.

Deux hypothéses ont été émises pour expliquer la diminution de
la fécondité qui affecte tqutes les reines en sociétés polygynes:

-. inhibition mutuelle entre reines,
- coordination et efficacité plus faible en sociétés polygynes.

Afin d'intégrer la polygynie dans un cadre évolutif I'hypothese
du "mutualisme” est proposée comme alternative a I'hypothése de la
sélection de parentéle (kin selection).

Mots-clés : Formicidae, [ridemyrmex humilis, polygynie,
monogynie expérimentale, compétition,
dominance, mutualisme, sélection de
parentéle.

Summary: Wmmuwm
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Queen fecundity comparison between queens of experimental
monogynous and polygynous societies of the Argentine ant
(/ridomyrmex humilis ) showed that queens of monogynous
societies lay significantly more €ggs than queens of polygynous
societies. Under this context, we could not demonstrate any
dominance or strict hierarchy among queens.

Two hypothesis have been formulated in order to explain the
reduction of fecundity which affects al] queens in polygynous
societies:

- mutual inhibition between queens,
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-. low coordination and efficiency in polygynous societies
A mutualistic hypothesis is proposed as an alternative to the
kin selection hypothesis for the evolution of polygyny.
Key-words: Formicidae, [ridemyrmex humills, polygyny,
experimental monogyny, competition,
dominance, mutualism, kin selection.

INTRODUCTION

Suivant les modéles conventionels de I'évolution (Fisher, 1930;
wright, 1931; Haldane, 1932), chaque individu bénéficierait d'un
avantage proportionnel & sa capacité de produire un nombre de
descendants fertiles.

Afin  daugmenter cette productivité, une compeétition
intrapsécifique s'établit entre individus.

Au sein du monde animal, les exemples de compétition
intraspécifique sont nombreux. En ce qui concerne les Insectes sociaux,
le nombre de reines présentes dans une société et leur fécondité sont
fortement influencés par cette compétition. Des mécanismes souvent
complexes interviennent dans lz régulation du nombre de reines et de
leur fécondité propre.

Ainsi, chez certaines abeilles eusociales primitives
(Lasioglossum ssp ) et chez certaines guépes eusociales primitives
(Polistes ssp ), les fondatrices coopérent pour former une nouvelle
société. Toutefois au cours du développement du premier couvain, une
agressivité entre fondatrices apparait, conduisant a I'établissement
d'une hiérarchie qui s'exprime par une atrophie des ovaires des
subordonnées (Pardi, 1948; Free, 1955; Gervet, 1956; West-Eberhard,
1969; Michener, 1974). On parle dans ce cas de monogynie
fonctionnelle.

Chez les fourmis, la coexistence de plusieurs reines inséminées,
dont une seule posséde des ovaires fonctionnels a été observée pour 12
premiére fois par Buschinger (1968) chez Leplothorax gredieri.
D'autres exemples furent découverts par la suite chez Myrmecing
graminico/a  (Baroni-Urbani, 1968a), Formicoxenus nitiauius
(Buschinger et Winter, 1976), So/enopsis invicta (Tschinkel et
Howard, 1978) Formicoxenus hirticornis (Buschinger, 1979) ,
Leptothorax provancheri/ (Buschinger et al, 1980). Toutefois les
échantillons examinés nous paraissent trop faibles, voire incomplets
pour étre accepiés tels quels. Seul le travail de Buschinger et Winter



(1976) sur Formicoxenus nrtigulus permet de confirmer l'existence
d'une monogynie fonctionnelle chez certaines especes de fourmis.

D'autre part, lors de la fondation, aussi bien chez les guépes et
les abeilles évoluées que chez les fourmis, aucun cas de pléometrose
conduisant a une polygynie primaire n'est connu; toutes les sociétés
subissent un retour a Ia monogynie (Michener, 1964, 1974;
West-Eberhard, 1973).

La monogynie secondaire peut étre soit le résultat de combats
entre reines, qui apparaissent des I'émergence des premiéres ouvriéres
(Gaspar, 1965), soit, plus fréquemment, résuiter de I'éxecution des
reines surnuméraires par les premiéres ouvriéres aduites (voir
Baroni-Urbani, 1968b; Bartz et Holldobler, 1982).

Chez les espéces monogynes, ce sont habituellement les
ouvriéres qui maintiennent 1a monogynie, en exécutant toute nouvelle
reine qui tenterait de s'intégrer. Un tel comportement a été observé
chez les Termites (Lischer, 1952), les Mélipones (Kerr, 1969; Silva et
al,, 1972) et I'abeille domestique (Darchen et Lensky, 1963). Chez les
fourmis nous trouvons de nombreux exemples parmi lesquels nous
pouvons citer Crematogaster scutellarss (Baroni-Urbani et Soulié,
1962), Sphaerocrema striatula (Soulié, 1964), Leptothorax exilis
(Baroni-Urbani, 1966), Plagiolepis  pygmaea (Passera, 1963) et
Solenopsis invicta (Wilson, 1966; Fletcher et Blum, 1983). Chez
certaines espéces de fourmis polygynes, il existe aussi des
éliminations de reines par les ouvriéres; par exemple chez
Iridomyrmex humilis de telles executions ont été observées par
Markin (1970) au début de 12 nouvelle saison de reproduction, de plus
nos observations personnelles sur Formica lugubris vont dans le
méme sens.

Ces exemples montrent clairement I'existence d'une forte
compétition reproductive parmi les reines. Cette compétition peut
s'exercer directement par des combats entre les reines 0uU par une voie
indirecte de nature phéromonale s'exprimant par des modifications
comportementales des ouvrieres.

On pourrait dés lors supposer que Ia monogynie devrait étre Ia
régle de base de I'eusocialiteé.

Longtemps la polygynie a été considérée comme un phénomeéne
rare chez les insectes eusociaux (Wilson, 1971). Toutefois, ces dix
derniéres années ont vu la publication de nombreux travaux f aisant état
de la polygynie. Par exemple 1a Synthese de Buschinger (1974a) montre
que 1a moitié des especes de la myrmeécofaune médio-européenne sont
polygynes (polygynie facuitative oy obligatoire).
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Dans ce contexte, la polygynie pose un probiéme évolutif
complexe: comment expliquer la présence de nombreuses reines
fécondes coexistant au sein d'une méme société ?

Plusieurs travaux ont montré que la fécondité des reines était
inversement proportionnelle a leur nombre présent dans une société
(Richards et Richards, 1951; Michener, 1964; Fletcher et al.,, 1980;
Mercier, 1983). Pour expliquer cette diminution de fécondité, deux
hypothéses ont été émises par Fletcher et Blum (1983):

- chez So/enopsis invicta, les reines des sociétés polygynes
sont, vu leur nombre (parfois plus de 300}, moins nourries, ce
qui entrainerait une réduction de leur fecondite;

- les reines posseéderaient un mécanisme phéromonal inhibant
mutuellement leur fécondité.

Suivant cette deuxiéme hypothése on peut se derander si une
telle inhibition affecte toutes les reines de la méme maniére ou dans
le cas contraire conduit a I'établissement d'une hiérarchie.

Chez Leptothorax curvispinosus , wilson (1974a et b) montre
qu'il y a une oophagie différentielle de certaines reines envers les
oeufs pondus par les autres reines de la méme société. Cependant, les
résultats obtenus semblent plutdt provenir de différences individuelles
que d'une véritable hiérarchie.

Eversham (1984) met en évidence chez Ayrmice rubra des
différences comportementales entre reines, toutefois aucune
modification physiologique (par exemple la fécondité) due 2a
I'interaction entre reines n'a été releveée.

Dés lors, il apparait que dans les sociétés matures d'espéces de
fourmis polygynes aucun Cas de dominance ou de hiérarchie n'a pu, 2
notre connaissance étre démontré clairement.

Afin d'aborder ces problémes, nous avons tenté de résoudre les
questions suivantes chez une espéce de fourmi polygyne: y-a-t'il une
inhibition de la ponte chez les reines et si oui meéne-t'-elle a une
hiérarchie ?

Notre choix s'est porté sur une espéce typiguement polygyne:
Iridomyrmex humilis (Mayr) (Newell, 1909; Markin, 1970) espéce ou
12 tolérance entre individus de différentes sociétés est trés grande
(Newell, 1908; Newell et Barber, 1913; Skaife, 1955).



18 colonies de la fourmi d'Argentine ont été récoitées en novembre 1983 et
mars 1984 en France dens la région comprise entre St-Rephegl et Nice.Ces colonies
ont été maintenues au laboratoire & une température de 279C + 20C avec une humidité
relative de SS% : SZ. L'éclairege est assuré par 13 lumiére naturelle. Chaque
colonie dispose d'eeu et d'esu sucrée. De la nourriture artificielle, distribuée ad
libitum, 8 été préparée selon une recette modifiée de D. J. C. Fletcher (com. pers.).
Des vers de farine sont régulidrement rajoutés a cette diéte.Toutes les colonies ont
été maintenves dans ces conditions standards pendsnt un mois minimum avent le
Gébut de la partie expérimentale.

- Profocol hee

Permi les 18 colonies nous avons sélectionné 7 colonies, qui ont chacune été
scindée en une société polygyne comprenant de S a8 refnes et un groupe de 53 8
sociétés monogynes ( le nombre de sociétés monogynes étent fonction du nombre de
reines dans la société polygyne). Au total 42 reines sont réparties dans les 7
sociétés polygynes et 42 reines dans les 7 groupes de sociétés mom%nes
correspondantes. ?‘ﬂﬂ reine est marquée individuellement(peinture Marktex ) et
dispose de 0.9 cm* d'ouvriéres et de couvain. 10, 20, 30, S0, 80, 120 et 160 jours
aprés le début de I'expérimentation nous procédons & un test doviposition: chaque
reine est pesée (précision de 'ordre de 0.1 mg), puis isolée pendant 14 heures dens
un nid expérimental avant d'étre repiacée dans sa société. Les oeufs pondus pendant
ce laps de temps sont alors dénombrés sous la loupe binoculaire.

Encas de décés dune reine dans une socidté polygyne, une des reines du
groupe des sociétés monogynes correspondentes est tirée au sort et éliminée. A
l'inverse la méme démarche est effectuée lors de la mort d'une reine en société
monogyne. Ainsi le nombre de reines reste identique dens les deux types de sociéiés.

RESULTATS

~Evolution de Ja fécondité et du poids des reines au cours du

lemps

La récondité des reines, en sociétés monogynes et polygynes,
evaluée a I'aide du test d'oviposition (tableau 1) augmente pendant les
80 premiers jours de I'expérience, puis diminue réguliérement au cours
de 80 jours suivants. Un test de t montre qu'une différence
significative existe entre la fécondité des reines en sociétés
monogynes et polygynes. Cette différence apparait dés le S0 jours (4
test d'oviposition). En ce qui concerne le poids des reines (tableau 2),
nous constatons auss! une augmentation Jusqua 80 jours puis une
diminution. Un test de t montre qu'une différence significative entre le
poids des reines des sociétés monogynes et polygynes apparait déja a
partir du 30€ jour.

Afin d'étudier ces interactions, nous avons sélectionné S
sociétés polygynes comprenant encore S reines au minimum aprés 120
jours et comparé les résultats avec le témoin composé des S groupes
de sociétés monogynes correspondantes. L'analyse porte sur les 120
premiers jours de I'expérience.

[



Nbre de jours Nbrede Nbre doeufs

Nbre de  Nbre d'oeufs Fm  Test
aprés ledébut reines  pondus/reine  reines pondus/reine Fp de t
de l'expérience (mono) (momo) =Fpy (poly)  (poly) =Fp
10 42 45+ 49 42 35245 129 NS
20 2 56139 42 45 + 45 124 NS
30 2 69 +50 42 68156 1.01 NS
50 a2 155 + 82 2 9.7 £ 8.1 160 P<0.002
80 38 226 £+ 99 38 115 +89 196 P<0.001
120 33 1586 2 108 33 8383 190 P<0.001
160 28 6.1 257 28 3229 191 P<0.02
Jablesy 1. Résultats o€tsillés des lests doviposition.
Nbre de jours Nbre ce Poids des Nbre de Poids des Test
aprés ledébut  reines reines reines  reines de t
de I'expérience  (mono) (mono)  (poly)  (poly)
10 42 3.5:05 42 34105 NS
20 42 3.7:05 42 35106 NS
20 12 2.9:0.5 42 3.7:04 P<0.05
S0 42 4.2:05 42 38104 P<0.001
80 38 44104 38 39105 P<0.001
120 33 4.2:0.5 33 38105 P<0.001
160 28 39104 28 35104 P<0.001

Tablesy 2 Résulists détsillés des poids des reines (mg).

Le but est de tester I'existence d'une hiérarchie entre reines;
ainsi nous déterminons pour chaque société polygyne et pour chacun
des 6 tests la reine la plus féconde ( tableau 3 ).

Bien que dans les sociétés polygynes certaines reines se
retrouvent fréguemment “meilleure pondeuse”, il n'est pas possible de
conclure a I'existence d'une hiérarchie, puisque le méme phénomene se
retrouve dans les groupes de sociétés monogynes. Les differences
observées entre reines sont vraisemblablement d'ordre physiologique.
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Teblesu 3: Recherche des reines ‘meilleures pondeuses* e chague
Soclété  polygyne (F p =~ @p) 8l g chaque groupe ok socistés
monogynes - correspondantes  (f,, - @,,) lors des 6 lests
dovipasition (10, 20, 30... 120 Jours).  Chague letire

dsigne une reine, la derniére colonne  indigue Je nombre ce
lests ou une méme reine & ét5 o plus féconde.

120 [
100
Nbre d'ceufs S0 1 ¢
pondus
i *
° B .
40 \8\ .
°
20+ o ﬁ\ ©
o \\g
0 ' 2

0 1 2 3 4 5

Echelle de classement des reines

Figure 1: Nombre d'oeufs pondus par les reines des sociétés
polygynes (symboles ouverts) et Jes reines oes socielés
monogynes  (symboles fermés) au cours des 6 lests en
fonction de leur classement au sein o Jeur société

Afin d'affiner notre analyse, les taux de ponte de toutes les reines
ont été pris en considération: nous avons calculé le nombre d'oeufs
pondus sur I'ensemble des 6 tests d'oviposition et étabii dans chaque
société polygyne et dans chaque groupe de sociétés monogynes
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un classement des reines allant del a S ( rang! = meilleure
pondeuse). Lorsquune société polygyne et son groupe de sociétés
monogynes correspondant possedent plus de S reines, une moyenne des
oeufs pondus par les “reines intermédiaires” est établie et utilisée
comme résultat de rang 3 (figure 1).

En comparant le nombre d'oeufs pondus par les reines des sociétés
polygynes nous constatons une forte différence entre les reines
"meilleures pondeuses™ (rang 1) et les "mauvaises pondeuses” (rang S).
Relevons de plus I'existence d'une relation linéaire en fonction du
classement (n = 25, r = 0.81). Cependant nous obtenons des résultats
similaires dans les groupes de sociétés monogynes, ce Qui ne nous
permet pas de conclure a I'existence d'une hiérarchie.

D'autre part 5i I'on compare les sociétés monogynes et polygynes,
on remarque que les reines des sociétés polygynes pondent moins
d'oeufs que les reines des sociétés monogynes occupant un méme rang;
la diminution de fécondité affecte donc foutes les reines . Afin
d'éliminer cette différence globale de ponte dans la comparaison entre
les deux types de sociétés, nous avons exprimé la contribution des
reines en pourcent (les reines des sociétés polygynes par rapport a
ensemble des reines en sociétés polygynes, idem pour les reines des
sociétés monogynes).

97 0
o]
€1 & >
7 0
€t ‘; e t 0
0‘“‘-.__\ -4y o]
Contribution S 1 *? S 2\ N
relative des , | . : T
reines o la Py N s
ponte (&) 31 -
24 < \g\\ 5
o 5 S
1 & RS
0 | ' ' : &
o 1 2 2 4 S

Echelle de classement des reines

Figure 2: lgem figure 1, mais Je nombre doeufs pondus est
exprimé en pourcent du nombre lote! doeuls ponaus

Nous constatons (figure 2) que la contribution des reines "bonnes
pondeuses™ des sociétés polygynes est plus élevée que celle des
sociétés monogynes. L'inverse se produisant pour les reines “mauvaises
pondeuses”.
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Une analyse statistique comparant les droites de régression ne
montre cependant aucune différence significative (t caic. = 1.990; dl =
46).

Nous avons effectué une deuxiéme comparaison entre les
fécondités des reines des deux types, non plus en établissant un
classement de la fécondité sur I'ensemble des 6 tests d'oviposition,
mais en établissant un classement lors de chaque test. Puis nous avons
additionné, sur les 6 tests, le nombre d'oeufs pondus en fonction de ce
classement. Nous considérons dans ce cas les reines selon un
classement variable au cours du temps (figure 3).

140 *
3
1201 W *
100 8 T~.3
| ’
i 2 *
Nbre d'oeufs 20 ~— 8
pondus O T~ N
. Py g ] "
&0 ¥ “\\ Q \s\ 'Y
g 3> “"*._
401 T . 5
o 2 \K > \\\
20 -~ -3
; 3
0+ + E
a 1 2 3

Echelle de classement des reines

Flgure 3: ldem figure 1, mais les remes sont classees selon un
classement  varisble pour chague test d'oviposition
(vaoir texte)

Une telle analyse permet de fortement diminuer les variances et
de mettre en évidence de facon significative une différence entre les
pentes des droites de régression des contributions relatives des reines
a la ponte (figure 4) (tcacl. = 2.470; dl = 46; P<0.02).
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Figure 4: idem figure 2, méais les reines sont classees selon un
classement verisble pour chaque lest doviposition.

DISCUSSION

L'augmentation du poids et de la fécondité pendant les 80
premiers jours de I'expérimentation, puis leurs diminutions lors des
80 jours suivants sont vraisemblalblement le refiet d'un cycle interne,
les reines ayant besoin d'un repos physiologique (Benois, 1973).

Bartels (1983) a aussi tenté de mettre en évidence des
différences dans la production de couvain entre sociétés monogynes et
polygynes chez la fourmi d'Argentine. De plus dans son
expérimentation, il nourrit ses sociétés avec trois diétes différentes:
pauvre, intermédiaire et riche. Il n'obtient des différences
significatives qu'avec les deux premiéres diétes citées. | conclut que
Ja production des reines des sociétés polygynes n'est inf érieure a celle
des reines des sociétés monogynes que si la nourriture est limitée.
Ceci parait étre en contradiction avec nos résultats, notre diéte
pouvant étre considérée comme riche (dans nos expériences , les reines
pondent 3 & 4 fois plus d'ceufs ).



Un examen attentif de ses résultats montre que la production
d'oeufs par reines en sociéteé monogyne est deux fois plus importante
que celle des reines des sociétés polygynes. Cependant la faible taille
de ses échantillons ne lui permet pas de mettre en évidence cette
différence de f agon significative. Nous pouvons conclure que quelle que
soit la diéte, la productivité du couvain et la fécondité des reines est
supérieure en sociétés monogynes . Cette différence se retrouve aussi
lorsque I'on considére le poids des dif férentes reines (voir tableau 2).

La comparaison des fécondités entre reines d'une méme société
N'a pas permis de mettre en évidence une hiérarchie entre ces reines.
Cependant I'examen des f igures 2 et 4 montre que les différences de
fécondité relative entre reines des societés polygynes sont plus
élevées que celles existant entre reines des sociétés monogynes. Une
telle différence pourrait s'expliquer de la fagon suivante: les reines
"bonnes pondeuses” des sociétés monogynes sont plus proches du seuil
physiologique de fécondité maximale, si bien que les différences entre
"bonnes” et “"mauvaises pondeuses” sont moins importantes que dans
les sociétés polygynes.

Bartels (1983) a tenté une approche de cette question et bien que
ses échantillons soient trop faibles pour tirer des conclusions
certaines, il avait déja pressenti que les interactions entre reines ne
sont pas un facteur majeur des différences de f écondité.

Ces résultats nous aménent a formuler deux hypothéses afin
d'expliquer les différences de fécondité et de poids entre les reines
des sociétés monogynes et polygynes.

Compte tenu du fait que la réduction de la fécondité affecte
toutes les reines des sociétés polygynes et qu'il n'existe pas de
dominance ou de hiérarchie stricte, nous pouvons envisager:

- une inhibition mutuelle de 1a fécondité entre reines; cette
inhibition serait de nature phéromonale, aucune agressivité entre
reines n'ayant jamais été observée (Bartels, 1983; observations
personelles),

- Une coordination et efficacité réduite des ouvriéres en
sociétés polygynes; plusieurs auteurs (Brian, 1950, 1957; Michener,
1964) ont montré que chez les Insectes sociaux, I'efficacité des
ouvriéres était inversément propertionnelle & 1a taille des sociéteés.
Dans nos expériences, les sociétés polygynes étant plus populeuses, un
phénoméne semblable pourrait se retrouver. De plus, la présence de
plusieurs reines, dans une méme société, pourrait aussi pertuber



certaines régulations sociales et étre la cause de Ia diminution
de I'efficacité et de la coordination des ouvriéres.

Chez la fourmi d'Argentine, la fécondité des reines n'est pas
véritablement influencée par une inhibition compétitive. Comme une
telle compétition n'a @ notre connaissance jamais été démontrée chez
une espéce de fourmis strictement polygyne, nous pouvons tenter
d'intégrer la polygynie dans un contexte évolutif basé sur les deux
propositions suivantes: sélection de parentéle ("kin selection”) et
mutualisme.

Suivant la théorie de Hamilton (1964 a), intitulée par la suite
"kin selection” (Maynard Smith, 1964), la polygynie serait expliquable
si les reines étaient apparentées (Hamilton, 1964 b; Wilson, 1966,
1971; Holldobler et Wilson, 1977). En ce qui concerne les fourmis,
plusieurs travaux ont tenté de mettre en évidence le degré de parenté
entre reines de sociétés polygynes (Craig et Crozier, 1979; Pamilo et
Varvio-Aho, 1979; Pamilo, 1981, 1982; Pearson, 1982, 1983). Ces
études montrent que les reines sont souvent apparentées, mais qu'il ne
s'agit pas d'une régle absolue.

Une autre tentative serait de considérer 1a polygynie non pas
comme la résultante d'actes "altruistes”, mais plutdt de mutualisme.
en effet dans certains milieux, les avantages sélectifs de la polygynie
semblent nombreux pour certaines espéces (Holldobler et Wilson,
1977). Une telle hypothése n'est envisageable que si la polygynie est
une acquisition secondaire, ce qui sembe bien étre le cas chez les
fourmis (Wilson, 1974b; Brian, 1983). Cependant comme I'ont relevé
Rosengren et Pamilo (1983), pourquoi ne pas imaginer que certaines
reines redeviennent "égoistes” en ne produisant plus que des sexués par
exemple. De telles sociétés comprenant plusieurs reines “égoistes”
seraient moins fonctionnelles. Dés lors il est vraisembiable qu'une
forte sélection agissant au niveau de la colonie ou de la population,
sélection envisagée par Sturtevant (1938), puis discutée par Oster et
wilson (1978) et Crozier (1979) s'opérerait contre ces nouvelles
sociétes. |1 est évident que ces deux théories, sélection de parentéle et
mutualisme, ne sont pas exclusives, leur importance relative pouvant
fortement varier d'une espéce a l'autre et méme au sein d'une espece
lorsqu'elle occupe des milieux différents.
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