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AVANT PROPOS 

Voici le volume 3 des "Actes des colloques Insectes Sociaux" 
de la Section française de 1'U.I.E.I.S.. Il correspond aux travaux 
présentés lors de la réunion annuelle de la Section française qui 
s'est tenue du 12 au 14 septembre 1985 à Vaison la Romaine. 

Une soixantaine de nos membres se sont retrouvés sous le 
soleil, au pied du Mont Ventoux. L'organisation et le secrétariat 
local ont été efficacement assurés par le Laboratoire d'Ecologie 
Forestière du Mont Ventoux de l'I.N.R.A. 

Cette assemblée a aussi été placée sous le signe du souvenir. 
En effet, notre assemblée a rendu hommage au professeur Pierre-Paul 
Grassé, décédé en juillet 1985, en raison du rôle essentiel qu'il 
a joué dans la création et la vie de notre association. En intro-
duction à ce volume, un article de Luc Plateaux retrace les grandes 
lignes de la carrière de cet homme éminent, auquel beaucoup d'entre 
nous, à des degrés divers, sont redevables. 

Michel Lepage 
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Actes Coll. Insectes Sociaux, 3 : 3-6 (1986) 

Pierre-Paul GRASSÉ 

Notre fondateur, Pierre-Paul GRASSÉ, est décédé le 9 
juillet 1985 à Rouffillac, commune de Carlux, en Périgord. 

Né à Périgueux le 27 novembre 1895, Pierre-Paul GRASSE 
commence à Bordeaux des études médicales, interrompues par quatre 
années d'une guerre qu'il achève comme médecin auxiliaire. Il 
revient à la médecine en 1918, tout en faisant parallèlement une 
licence de Sciences Naturelles; il part achever celle-ci à Paris 
en 1919. Il obtient, en 1920, un poste d'Assistant de Zoologie a 
la Faculté des Sciences de Montpellier. 

D'abord entomologiste par vocation de jeunesse, il est 
orienté par son Maître Octave Duboscq vers les Protistes, parti-
culièrement les Flagellés symbiotes des Termites. Ses premiers 
travaux concernent donc les Flagellés et divers Insectes non 
sociaux, surtout des Orthoptères. En 1926, sa thèse est une 
"Contribution à l'étude des Flagellés parasites". En 1929, il est 
nommé Professeur de Zoologie générale à la Faculté des Sciences 
de Clermont-Ferrand. Sa première publication sur les Insectes 
sociaux, en 1930, est une contribution de quatorze pages au livre 
Le,5 onlglneA de la Société, intitulée: Les sociétés d'Insectes. 

Ce n'est qu'en 1933 qu'il se met véritablement à l'étu-
de des sociétés d'Insectes. Il va en Afrique rechercher des Ter-
mites, d'abord enProtistologue qui extrait des symbiotes de leur 
panse. Séduit par la biologie sociale de ces Insectes, il se 
tourne de plus en plus vers l'ensemble des questions qu'ils posent 
à l'entomologiste et à 1'éthologiste: systématique, construction 
du nid, alimentation, reproduction, comportement... C'est donc par 
les Protistes symbiotes des Termites qu'il est venu à l'étude des 
sociétés d'Insectes. Cependant, sa première publication sur les 
Insectes africains, en 1934, concerne la Fourmi fileuse Oecophylla 
imaiagctina. Puis viennent, à partir de 1935, de nombreux travaux 
sur les Termites. 

En 1937, P.P. Grassé est nommé Maître de Conférences à 
la Faculté des Sciences de Paris, puis Professeur sans chaire en 
1938. Il est délégué, en 1940, dans la chaire de "Zoologie, Evolu-
tion des Etres Organisés", succédant à Maurice Caullery comme 
Directeur du laboratoire du boulevard Raspail; il est titulaire 
en 1941. Sous sa direction, le laboratoire va connaître un extra-
ordinaire développement, triplant en volume par des constructions 
nouvelles, acquérant les premiers microscopes électroniques de la 
biologie parisienne. En même temps, la recherche s'y développe. 

Les travaux expérimentaux de P.P. Grassé sur des Insec-
tes sociaux concernent tous des Termites. Cependant, il est atten-
tif »fl ' ensemble des Insectes sociaux, comme le montrent de nombreu-
ses publications de synthèse et deux ouvrages généraux, écrits en 
collaboration, sur des Insectes sociaux autres que les Termites 
(&colog<.e. dei Abeille*, en 1942, et lu Ve&poZdei du Traité de 
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Zoologie en 1951). 
Après la guerre de 1939-1945, il entreprend la réalisa-

tion de son monumental Traité de Zoologie, dont il rédige lui-
même de nombreux chapitres, relisant et corrigeant le reste avec 
soin. Parmi les premiers volumes de ce Traité figurent les tomes 
IX et X sur les Insectes, où les sociétés d'Insectes sont mises 
en valeur. 

Comme Directeur du Laboratoire d'Evolution des Etres 
Organisés, il accueille beaucoup de nouveaux chercheurs et va 
progressivement développer les travaux sur les Insectes sociaux. 
C'est ainsi qu'il est amené à devenir l'un des deux fondateurs de 
l'Union Internationale pour l'Etude des Insectes Sociaux. 

Au Congrès international d'Entomologie d'Amsterdam, en 
août 1951, Karl Gôsswald, de Wiirzburg, exprime le regret qu'on 
n'ait point fait une section consacrée à l'étude des Insectes 
sociaux; à cette idée se rallient P.P. Grassé et ses élèves. Une 
réunion hors congrès rassemble à Amsterdam les entomologistes qui 
travaillent sur des Insectes sociaux. Elle aboutit à la création 
du Comité provisoire d'une Union internationale, d'abord conçue 
comme une section de l'Entomologie, mais qui prendra corps et 
autonomie par la vigueur de ses sections allemande et française. 
Cette dernière se constitue dès novembre 1951, sous la présidence 
de P.P. Grassé. Celui-ci écrit aux membres du Comité provisoire 
et à quelques autres, et reçoit de nombreuses réponses favorables 
au projet d'Union internationale. En janvier 1952, la Section 
française décide d'imprimer un Bulletin, publiant des articles 
en allemand, anglais, espagnol, français, italien. En mars 1952, 
cette section comprend 38 membres, parmi lesquels des Belges, 
Luxembourgeois et Néerlandais. En juin 1952, un Symposium inter-
national, siégeant à Paris (notre premier "Congrès") consacre la 
naissance de 1'U.I.E.I.S., avec P.P. Grassé pour Président inter-
national. 

Les quatre premiers numéros du Bulletin sont publiés en 
1952 et 1953, sous la direction de P.P. Grassé, en relation avec 
les Annales de Sciences Naturelles, chez Masson. Ensuite, ce 
Bulletin devient un périodique indépendant, sous le titre: 
In&e.ct&& iOCyiauK, toujours chez Masson. Ainsi, en quelques mois, 
sont créés 11U.I.E.I.S., ses Sections allemande (50 membres, 
présidée par Karl Gôsswald), française (déjà multinationale de 
naissance) et italienne (24 membres, présidée par Carlo Jucci), 
enfin sa revue, polyglotte de fondation. L'U.I.E.I.S. est aujour-
d'hui une société populeuse, comptant des sections sur trois 
continents et s'exprimant par une revue de niveau international 
reconnu par tous; elle reçoit tous les quatre ans l'impulsion de 
son Congrès, siégeant en diverses villes du monde: Paris, juin 
1952 (P.P. Grassé) - Wiirzburg, avril 1955 (K. Gôsswald) - Paris, 
juillet 1957 (P.P. Grassé) - Pavia, septembre 1961 (C. Jucci) -
Toulouse, juillet 1965 (A. Ledoux) - Bern, septembre 1969 
(M. Luscher) - London, septembre 1973 (C.G. Butler) - Wageningen, 
septembre 1977 (J. De Wilde) - Boulder, août 1982 (C.D. Michener) 
- et prochainement Miinchen, août 1986 (H. RembolA). 
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Les recherches de P.P. Crasse et de son école sur les 
Insectes sociaux ou subsociaux l'ont amené à préciser de nouveaux 
concepts. Définissant 1 ' z^QX dz groupe, qui résulte de la stimu-
lation sensorielle exercée par un individu sur son semblable, il 
le distingue de l'effet de masse résultant d'une modification du 
milieu ambiant par l'ensemble des individus réunis. Il appelle 
itimaLi i-Lguii'Lccutiii ceux qui sont déclencheurs d'une réaction 
s'intégrant dans le comportement normal. Il étudie la tëgu.La&Lon 
iOC-iaJLz par laquelle les Termites rétablissent l'équilibre des 
castes dans un groupe social où il est perturbé. Il décrit le 
mécanisme éthologique de la 4icgme-tg.ee, par lequel l'ouvrier de 
Termite "ne dirige pas son travail mais est dirigé par lui":, 
l'état de la construction constitue un ensemble de stimuli signi-
ficatifs simultanés qui guident de façon automatique la poursuite 
instinctive du travail constructeur. La liste complète des travaux 
de P.P. Grassé sera donnée par notre Bulletin intérieur. 

Cet homme possédait une grande vitalité et un dynamisme 
exceptionnel, se passionnant pour de nombreux sujets, et particu-
lièrement pour l'Evolution sur laquelle il faisait un cours. Il 
manifestait, jusque dans son enseignement, une vivacité polémique 
qui séduisait les étudiants, mais n'était pas approuvée de tous. 
Son attitude hostile à Darwin et au néodarwinisme était trop sys-
tématique, même si elle avait le mérite de contester toute théorie 
close sur elle-même, en montrant ses points faibles et en exigeant 
des remises en cause nécessaires à tout progrès. P.P. Grassé fai-
sait autorité par sa large connaissance des êtres vivants. Il ne 
s'agissait point seulement de l'étendue du savoir d'un érudit, 
mais de connaissances approfondies et coordonnées par une réfle-
xion constante. Il était un véritable encyclopédiste du monde 
vivant, le dernier sans doute. 

Beaucoup des nombreux élèves de P.P. Grasse ont connu 
les vigoureux éclats de son caractère périgourdin. Cela ne les 
empêche pas de lui être reconnaissants pour la forte impulsion 
qu'il a donné à leur travail, ainsi qu'à la Biologie française. 
Leur Maître était très exigeant et ce fut à leur grand avantage: 
il voulait l'expérience précise, le mot exact, la phrase claire, 
comme lui-même écrivait. Le champ de ses connaissances était im-
mense et son esprit largement synthétique n'aimait pas voir enclo-
re la réalité dans des thèses trop simplifiées. 

P.P. Grassé laisse derrière lui plusieurs écoles: à côté 
des Protistologues, des Cytologistes, des Vertébristes, des Ento-
mologistes "agronomiques", les Socioentomologistes qui ont été ses 
élèves ont eux-mêmes engendré une descendance abondante. Ce Maître 
est en effet le père ou l'aïeul scientifique d'un grand nombre 
d'entre nous. Les Termitologues sont les plus nombreux et sont 
parfois venus se former auprès de lui depuis des pays voisins, ou 
lointains. La dernière oeuvre de synthèse de P.P. Grassé, achevée 
en 1985, est son T&tmctoZog-La en trois volumes. C'est justement 
par les Termites que notre vieux Maître a vu se constituer à côté 
de lui, durant ses dernières années, une jeune équipe de cher-
cheurs, avec laquelle il avait la joie de prendre le thé quotidien: 
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le responsable de l;équipe était son petit fils scientifique et 
les jeunes ses arrières petits enfants. Cette "fondation" était, 
au soir de sa vie, l'écho de toutes les naissances qu'il avait 
suscitées. 

Luc PLATEAUX, 
Laboratoire d'Evolution des Etres Organisés 

P.S. Sans prétendre reconstituer une généalogie intégrale de ceux 
dont le travail sur les Insectes sociaux procède de P.P. Grasse, 
j'ai tenté de classer ses propres élèves (parfois plus ou moins 
directs) selon leurs spécialités: 
C>Uque£A: Rémy CHAUVIN (élève d'après thèse), Pierre CASSIER, 
Marguerite PAPILLON-TCHELEBI. 
TeAmôtW: Paul BONNEVILLE (â Clermont-Ferrand) , Gaston RICHARD, 
Charles NOIROT, f Martin LUESCHER, Germaine CLÉMENT, f Harro 
BUCHLI, Ahmed KASCHEF (thèse sur autres Insectes), Henri VERRON, 
Jacqueline ROY-NOEL, Jacqueline ALIBERT, Jacqueline KOVOOR, Habib 
ZUBERI, Daniel LEBRUN, Iran GHARAGOZLOU-VAN GINNEKEN, Jean DELI-
GNE, Jacques PASTEELS, Philippe BOYER. 
FouAmci: Rémy CHAUVIN, André LEDOUX, Georges LE MASNE, Madeleine 
BAZIRE-BÈNAZET, Luc PLATEAUX, Bernadette DELAGE-DARCHEN, Jacques 
PASTEELS, Henri VERRON. 
GuépeA: Edouard-Philippe DELEURANCE et, moins directement, ses 
élèves Jacques GERVET et Alain STRAMBI. 
AbexWw: Rémy CHAUVIN et, moins directement, son élève Roger 
DARCHEN. Cécile PLATEAUX-QUÉNU, f Simone KELNER-PILLAULT. 
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Les recherches de P.P. Grassé et de son école sur les 
Insectes sociaux ou subsociaux l'ont amené à préciser de nouveaux 
concepts. Définissant l'e^&t de p-toupe, qui résulte de la stimu-
lation sensorielle exercée par un individu sur son semblable, il 
le distingue de l'effet de masse résultant d'une modification du 
milieu ambiant par l'ensemble des individus réunis. Il appelle 
i-tcmwÙL ii.Qni(si.c.aXÀ.̂ i ceux qui sont déclencheurs d'une réaction 
s'intégrant dans le comportement normal. Il étudie la ligutation 
iOCsLatz par laquelle les Termites rétablissent l'équilibre des 
castes dans un groupe social où il est perturbé. Il décrit le 
mécanisme éthologique de la it-LQmi1Q.il, par lequel l'ouvrier de 
Termite "ne dirige pas son travail mais est dirigé par lui":, 
l'état de la construction constitue un ensemble de stimuli signi-
ficatifs simultanés qui guident de façon automatique la poursuite 
instinctive du travail constructeur. La liste complète des travaux 
de P.P. Grassé sera donnée par notre Bulletin intérieur. 

Cet homme possédait une grande vitalité et un dynamisme 
exceptionnel, se passionnant pour de nombreux sujets, et particu-
lièrement pour l'Evolution sur laquelle il faisait un cours. Il 
manifestait, jusque dans son enseignement, une vivacité polémique 
qui séduisait les étudiants, mais n'était pas approuvée de tous. 
Son attitude hostile à Darwin et au néodarwinisme était trop sys-
tématique, même si elle avait le mérite de contester toute théorie 
close sur elle-même, en montrant ses points faibles et en exigeant 
des remises en cause nécessaires à tout progrès. P.P. Grassé fai-
sait autorité par sa large connaissance des êtres vivants. Il ne 
s'agissait point seulement de l'étendue du savoir d'un érudit, 
mais de connaissances approfondies et coordonnées par une réfle-
xion constante. Il était un véritable encyclopédiste du monde 
vivant, le dernier sans doute. 

Beaucoup des nombreux élèves de P.P. Grassé ont connu 
les vigoureux éclats de son caractère périgourdin. Cela ne les 
empêche pas de lui être reconnaissants pour la forte impulsion 
qu'il a donné à leur travail, ainsi qu'à la Biologie française. 
Leur Maître était très exigeant et ce fut à leur grand avantage: 
il voulait l'expérience précise, le mot exact, la phrase claire, 
comme lui-même écrivait. Le champ de ses connaissances était im-
mense et son esprit largement synthétique n'aimait pas voir enclo-
re la réalité dans des thèses trop simplifiées. 

P.P. Grassé laisse derrière lui plusieurs écoles: à côté 
des Protistologues, des Cytologistes, des Vertébristes, des Ento-
mologistes "agronomiques", les Socioentomologistes qui ont été ses 
élèves ont eux-mêmes engendré une descendance abondante. Ce Maître 
est en effet le père ou l'aïeul scientifique d'un grand nombre 
d'entre nous. Les Termitologues sont les plus nombreux et sont 
parfois venus se former auprès de lui depuis des pays voisins, ou 
lointains. La dernière oeuvre de synthèse de P.P. Grassé, achevée 
en 1985, est son TzAmctoZog-La en trois volumes. C'est justement 
par les Termites que notre vieux Maître a vu se constituer à côté 
de lui, durant ses dernières années, une jeune équipe de cher-
cheurs, avec laquelle il avait la joie de prendre le thé quotidien: 
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le responsable de 1:équipe était son petit fils scientifique et 
les jeunes ses arrières petits enfants. Cette "fondation" était, 
au soir de sa vie, l'écho de toutes les naissances qu'il avait 
suscitées. 

Luc PLATEAUX, 
Laboratoire d'Evolution des Etres Organisés 

P.S. Sans prétendre reconstituer une généalogie intégrale de ceux 
dont le travail sur les Insectes sociaux procède de P.P. Grassé, 
j'ai tenté de classer ses propres élèves (parfois plus ou moins 
directs) selon leurs spécialités: 
CliqueXM Rémy CHAUVIN (élève d'après thèse), Pierre CASSIER, 
Marguerite PAPILLON-TCHELEBI. 
TeAmôtai: Paul BONNEVILLE (à Clermont-Ferrand), Gaston RICHARD, 
Charles NOIROT, | Martin LUESCHER, Germaine CLÉMENT, f Harro 
BUCHLI, Ahmed KASCHEF (thèse sur autres Insectes), Henri VERRON, 
Jacqueline ROY-NOEL, Jacqueline ALIBERT, Jacqueline KOVOOR, Habib 
ZUBERI, Daniel LEBRUN, Iran GHARAGOZLOU-VAN GINNEKEN, Jean DELI-
GNE, Jacques PASTEELS, Philippe BOYER. 
FouAmii: Rémy CHAUVIN, André LEDOUX, Georges LE MASNE, Madeleine 
BAZIRE-BÈNAZET, Luc PLATEAUX, Bernadette DELAGE-DARCHEN, Jacques 
PASTEELS, Henri VERRON. 
GuêpeA: Edouard-Philippe DELEURANCE et, moins directement, ses 
élèves Jacques GERVET et Alain STRAMBI. 
Abe-cttei: Rémy CHAUVIN et, moins directement, son élève Roger 
DARCHEN. Cécile PLATEAUX-QUÉNU, t Simone KELNER-PILLAULT. 
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LES STENOGASTRINAE : UN GROUPE CLE POUR L ETUDE 
DE L'EVOLUTION DU COMPORTEMENT SOCIAL 

CHEZ LES GUÊPES 

p a r 

S t é p h a n o T U R I L L A Z Z I 

Dipartimento di Biologia Animale e Genetica 
dell'Université, Via Romana 17, 

50125 Firenze (Italia) 

RESUME 

Les Stenogastrinae forment un groupe de Vespidés 
tropicaux uniquement au Sud-Est asiatique. Encore peu 
connu du point de vue systématique ce groupe l'est en-
core moins du point de vue éthologique. 

Les affinités systématiques des espèces apparte-
nant aux Stenogastrinae sont controversées ainsi que 
leur appartenance aux Vespidae. 

Chez les Stenogastrinae l'architecture du nid 
est très particulière et on retrouve soit des espèces 
qui bâtissent un nid très simple soit des espèces 
dont le rayon est protégé par un véritable involucre. 
La dimension des colonies est, en tous les cas, très 
limitée. 

Les espèces étudiées jusqu'à présent montrent 
des caractéristiques biologiques et éthologiques qui 
les différencient soit des Vespidae soit des Eumenidae 
et notamment par le comportement de ponte et par la 
production d'une substance d'origine abdominale à plu-
sieurs fonctions. Elles s'en différencient également 
par les méthodes d'élevage du couvain, les méthodes 
de chasse et le patrouillage en vol des mâles. 

L'organisation sociale est assez évoluée et, dans 
certaines colonies de quelques espèces de Parischno-
gaster et Liostenogaster on a observé la présence 
d'une hiérarchie de dominance et une division du tra-
vail pour les femelles, cette dernière étant corre-
lés, dans certains cas, avec la taille de leurs ovai-
res . 
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Chez certaines espèces de Stenogastrinae les femel-
les ont la possibilité de choisir parmi différentes 
stratégies comportamentales selon la situation de la 
colonie, leur potentiel reproductif et peut-être la dis-
ponibilité d'un substrat approprié pour la nidification. 

SUMMARY 

Stenogastrinae wasps: a key group for the study of the 
évolution of social behaviour in wasps. 

The Stenogastrinae are a group of Vespoidea which 
lives exclusively in South East Asia, whose biology and 
taxonomy are as yet little known. Their nest architec-
ture varies from very simple to enveloped constructions 
which always lack a peduncle, and the colony size is 
usually very limited. 

This group présents biological and ethological 
features that differ from those of Vespidae and Eume-
nidae, such as the production of an abdominal sécrétion 
which has several functions, the manner in which the 
eggs are laid and brood is cared for, their foraging 
behaviour and the performance of patrol flights by the 
maies. 

The social organization of some Parischnogaster 
and Liostenogaster species is relatively evolved and 
présents domination hiérarchies correlated to ovaric 
development. In some species the females adopt différ-
ent behavioural stratégies according to the colony si-
tuation, their reproductive potential and - probably -
the available nest substrata. 

Mots clés: Vespoidea, Stenogastrinae, architecture du 
nid, biologie, organisation sociale. 

Key words: Vespoidea, Stenogastrinae, nest architecture 
biology, social organization. 
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Encore assez récemment, la biologie des Stenoga-
strinae était presque inconnue. Les rares travaux sur 
ce groupe concernaient presque exclusivement la systé-
matique. L'étude biologique et éthologique était donc 
souhaitée par tous ceux qui s'intéressaient à l'étude 
de l'évolution du comportement social des insectes 
puisqu'ils espéraient en obtenir de précieuses infor-
mations sur les étapes qui avaient conduits à l'euso-
cialité des guêpes (Wilson, 1971; West Eberhard, 1978). 

Un programme de recherche sur le groupe a été dé-
veloppé au Département de Biologie Animale et Généti-
que de l'Université de Florence et au "Centro di Studio 
per la Faunistica ed Ecologia Tropicali" du C.N.R., et 
a débuté en 1979. 

Ce travail est donc dédié au Professeur Léo Pardi, 
qui a été le concepteur et l'initiateur de ce program-
me, à l'occasion de son soixante dixième anniversaire. 

Je remercie la Section Française de l'Union Inter-
nationale pour l'Etude des Insectes Sociaux, son Prési-
dent, le Prof. Roger Darchen et l'organisateur de l'as-
semblée, le Docteur Guy Demolin, de m'avoir donné le 
grand honneur d'ouvrir le Congrès annuel de la Société. 

LA POSITION SYSTEMATIQUE DES STENOGASTRINAE 

On trouve les premiers écrits sur les guêpes Ste-
nogastrinae chez Guérin-Meneville (1831) qui a effectué 
la description de la première espèce connue, Stenogaster 
fulgipennis, contenue dans le matériel recueilli en 
Nouvelle Guinée, lors d'une de l'expédition du Coquil-
le. Van der Vecht (1975) raconte que Guérin (1838) avait 
changé le nom du genre par Ischnogaster, mais Bequaert 
(1918) et Dover et Rao (1922) avaient définitivement 
repris le premier nom. 

Le premier auteur qui a traité de leur position 
systématique a encore été un français, H. de Saussure, 
dans ses monumentales "Etude sur la famille des Vespi-
dés" (1852-1858). En traitant du genre Ischnogaster et 
de sa place par rapport aux deux tribus des Euméniens 
et des Vespiens, il a constaté que "Ce genre est, par 
tous ses caractères, entièrement intermédiaire entre 
les deux tribus, et que ses moeurs seules obligent à 
les classer dans les Guêpes sociales" . 
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Jusqu'en 1927, toutes les espèces décrites ont été 
classées dans un genre unique, jusqu'à ce que Von Schul-
tes (1927) crée le genre Parischnogaster dans lequel 
ont été comprises quelques espèces de la Région Orienta-
le. Aujourd'hui on compte environ soixante-dix espèces, 
réunies en sept genres. Deux, d'entre eux, Stenogaster 
Guerin et Anischnogaster Van der Vecht avec 17 espèces, 
sont localisés dans la Papouasie alors que les autres 
espèces appartenant aux genres Parischnogaster Von 
Schultes, Metischnogaster Van der Vecht, Holischnogaster 
Van der Vecht, Liostenogaster Van der Vecht et Eusteno-
gaster Van der Vecht sont réparties dans la Région Orien-
tale de l'Inde méridionale aux Philippines, Célèbes, 
Sumba et Flores (Van der Vecht, 1972). 

La position systématique de ces guêpes est, jusqu'à 
présent, assez controversée. En effet présentant un cer-
tain comportement social, elles sont considérées comme 
faisant partie de la sous-famille des Vespidae avec les 
Polistinae et les Vespinae dans la classification de 
Richards (1962). Cependant, elles montrent de grandes 
différences morphologiques et comportamentales par rap-
port aux guêpes qui appartiennent aux deux autres sous-
familles. Spradbery (1975) fournit un tableau qui, bien 
qu'il doive être mis à jour en tenant compte des acqui-
sitions récentes, met en évidence les caractéristiques 
éthologiques uniques de ces guêpes en suggérant l'ori-
gine de ce groupe d'un ancien ancêtre vespoide. 

Richards (1971) constatait déjà que les Stenogastri-
nae étaient très différentes des autres guêpes sociales. 
Il est donc possible qu'elles soient indépendamment is-
sues d'un ancêtre Eumenide solitaire. Van der Vecht 
(1977) en compte 8 principales différences morphologi-
ques. En particulier, les Stenogastrinae ne replient 
pas les ailes dans le sens de la longueur quand elles 
sont au repos, à la différence de tous les autres Di-
ploptera, et elles n'ont pas, comme le Vespinae et les 
Polistinae, des glandules tégumentaires sur le dernier 
sternite gastral. En revanche, le même auteur met en 
évidence les ressemblances morphologiques des Stenoga-
strinae avec les Zéthinae. une sous-famille des Eumeni-
dae. Il en conclue que les Stenogastrinae "are so dif-
férent from the Polistinae and the Vespinae ... that 
a taxon consisting of these three groups cannot be re-
garded as monophyletic". Van der Vecht estime que le 
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Stenogastrinae puisse être considéré comme une famille 
distincte, ou comme une sous-famille des Eumenidae. 
Pardi et Turillazzi sont de cet avis (1982). Enfin le 
même auteur pense qu'il serait préférable de regrouper 
de nouveau les guêpes diploptères dans une seule famil-
le comprenant différentes sous-familles. 

Des 1918 Boquaert proposait cette solution, qui 
est aussi adoptée par Carpenter (1982). Le dernier met 
toutes les guêpes vespoides dans la famille des Vespi-
dae qui est alors composée de six sous-familles, Eupa-
raginae, Masarinae, Eumeninae, Stenogastrinae, Polisti-
nae et Vespinae. 

ARCHITECTURE DU NID 

Les Stenogastrinae habitent la forêt. Toute espè-
ce connue vit dans cette ambiance, du niveau de la mer 
jusqu'aux forêt du mont Kinabalu, Bornéo, à 1600 mètres 
d'hauteur. Les éndroits de nidification les plus sou-
vent mentionnés dans la littérature sont les "overhangs 
of cliffs" existant le long des chemins et des sentiers 
de la forêt, les rives escarpées des torrents et des 
fleuves, cavernes, chutes et, en général, les endroits 
les plus humides et ombragés. 

Quelques espèces samblent particulièrement adaptées 
pour vivre dans les milieux créés par l'homme. Ainsi, 
les espèces vivant dans les cavernes ou dans les endroits 
où les conditions climatiques sont très stables, comme 
celles du groupe auquel appartient Parischnogaster al-
ternata, ou les espèces du genre Liostenogaster, peuvent 
être dicouvertes dans les adductions des eaux, sous la 
voûte des ponts et des galeries et aussi d'autres con-
structions humaines (Yoshikawa et al., 1969; Ohgushi 
et Yamane, 1983; Ohgushi et al., 1983; Turillazzi, 1985b). 
Les nids de Eustenogaster se trouvent aussi bien sur 
les parois des cavernes qu'au plafond des édifices. P. 
mellyi nidifie sur les plafonds des cabanes des villa-
ges à la périphérie de Bogor (Indonésie) tandis que P. 
nigricans serrei a élu domicile sur les arbres en plei-
ne ville (Turillazzi, pers. obs.). 

Yoshikawa et al. (1969) observent que l'architec-
ture du nid des Stenogastrinae a des caractéristiques 
si différentes de celles des autres Vespidae au point 
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que les premiers auteurs les ont utilisés comme indica-
teurs systématiques. Pagden (1958) séparait les Steno-
gastrinae, selon la forme du nid, en 4 groupes, Sakaga-
mi et Yoshikawa (1967) décrivaient une nouvelle espèce 
de Eustenogaster (E. caliptodoma) à cause de la forme 
de son nid si différent de celui de E. micans. Pour la 
même raison, on séparait Parischnogaster alternata de 
P. striatula (Yoshikawa et al., 1969). Des japonais et 
Hansell continuent ces études sur l'architecture des 
nids. 

Tous les nids des Stenogastrinae n'ont pas de pé-
duncule et les substrats d'attache des cellules peuvent 
être plats ou filiformes. Le matériel de construction 
peut être de la boue, du végétal mélangé avec des sécré-
tions salivaires, ou un mélange des deux. On découvre 
même quelquefois dans ces mortiers de la rouille raclée 
de vieilles épave en métal, etc. (Turillazzi, pers. 
obs.). 

Résumons maintenant ce que nous connaissons sur 
les constructions des différents genre de Stenogastri-
nae . 

De tous les Stenogastrinae, les Liostenogaster 
construisent en général des nids avec le plus grand nom-
bre de cellules (L. flavolineata a des nids de 50 à 90 
cellules). Les nids sont constitués par un seul rayon 
en boue implanté sur des substrats plats par l'entremi-
se d'une large socle ou sur des substrats filiformes, 
tels que de petites racines ou de petits rameaux (p. 
ex. L. nltidipennis, Yoshikawa et al., 1969). Le nid 
peut avoir une sorte de pseudoinvolucre incomplet for-
mé par des prolongements des parois des cellules sur 
un côté du rayon chez les L. flavolineata (Fig. 1) 
(Ohgushi et al., 1983; Turillazzi, obs. pers.). Des 
espèces édifient des rayons ayant plusieurs rangées de 
cellules à double couche accrochées à la partie infé-
rieure de grandes feuilles (Fig. 2) (Liostenogaster sp., 

Figs. 1-14. - Nids des Stenogastrinae. Liostenogaster flavoline-
ata (Fig. 1); Liostenogaster sp. (Figs. 2, 3); Stenogaster concin-
na (Fig. 4); Anischnogaster sp. (Fig. 5); Metischnogaster sp. 
(Fig. 6); Holischnogaster gracilipes (Fig. 7); Parischnogaster 
alternata (Fig. 8); P. striatula (Fig. 9); P. nigricans serrei 
(Fig. 10); P. mellyi (Fig. 11); Eustenogaster caliptodoma (Fig. 
12); Eustenogaster sp. (Figs. 13, 14). 
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Yoshikawa et al., 1969), d'autres encore construisent 
des nids en forme de fer de cheval, constitués par des 
rangées de cellules (en matériel végétal) parallèles 
à un substrat plat avec les ouvertures vers le centre 
de la bâtisse (Fig. 3) (Liostenogaster sp., Yoshikawa 
et al., 1969; Ohgushi et al., 1983). Les nids peuvent 
constituer des agglomérations de dizaines d'unité dans 
des grottes, des cavernes, des tuyaux, etc. (Yoshikawa 
et al., 1969; Hansell et al., 1982; Ohgushi et al., 1983; 
Turillazzi, pers. obs.). 

Pour le genre Stenogaster, nous disposons de la 
description du nid de S. concinna donnée par Spradbery 
(1975). Les nids ont moins de vingt cellules en boue 
et ils ressemblent à une cloche dont la partie supé-
rieure est plus large que l'inférieure (Fig. 4). Le sub-
strat est. formé de petite racines. 

On ne connait pas grand chose sur les nids des 
Anischnogaster. Les nids de certaines espèces ont été 
décrits par Van der Vecht (Van der Vecht, 1972) et ils 
sont en boue. Les cellules sont disposées sur un sub-
strat filiforme et attachées surtout par la base, sur 
une ou plusieurs rangées; les parois des cellules sont, 
pour un seul cas au moins, complètement distinctes 
(Fig. 5). 

Pagden (1962) a décrit le nid de 2 espèces de Me-
tischnogaster (M. cilipennis et M. drewseni). Leur ar-
chitecture est très particulière et les longues cellu-
les sont rangées avec peu de superpositions des parois 
le long des champignons Marasmius (Fig. 6). 

Hansell (Hansell, sous presse a) va nous donner 
prochainement la description du nid des Holischnogaster 
gracilipes. Les guêpes ont les nids suspendus, faits 
d'un seul rayon fait de débris végétaux, des minces ra-
cines à section moyenne d'environ 0.5 mm de diamètre. 
Les nids peuvent avoir 5 4 cellules bien que la moyenne 
du nombre de cellule de plusieurs nids soit 12. Le nid 
est attaché au bord du substrat et les cellules sont 
ajoutées surtout du côté opposé (Fig. 7). 

Chez les Parischnogaster, on retrouve des nids at-
tachés à des substrats plats. De plus, P. alternata 
édifie des prolongements des parois à la première cel-
lule. Ils jouent ainsi un rôle de pseudoinvolucre dans 
lequel s'ouvrent les cellules suivantes (Fig. 8) (Yoshi-
kawa et al., 1969; Ohgushi et Yamane, 1983). Les nids 
attachés à des substrats filiformes sont très communs 
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Yoshikawa et al., 1969), d'autres encore construisent 
des nids en forme de fer de cheval, constitués par des 
rangées de cellules (en matériel végétal) parallèles 
à un substrat plat avec les ouvertures vers le centre 
de la bâtisse (Fig. 3) (Liostenogaster sp., Yoshikawa 
et al., 1969; Ohgushi et al., 1983). Les nids peuvent 
constituer des agglomérations de dizaines d'unité dans 
des grottes, des cavernes, des tuyaux, etc. (Yoshikawa 
et al., 1969; Hansell et al., 1982; Ohgushi et al., 1983; 
Turillazzi, pers. obs.). 

Pour le genre Stenogaster, nous disposons de la 
description du nid de S. concinna donnée par Spradbery 
(1975). Les nids ont moins de vingt cellules en boue 
et ils ressemblent à une cloche dont la partie supé-
rieure est plus large que l'inférieure (Fig. 4). Le sub-
strat est formé de petite racines. 

On ne connait pas grand chose sur les nids des 
Anischnogaster. Les nids de certaines espèces ont été 
décrits par Van der Vecht (Van der Vecht, 1972) et ils 
sont en boue. Les cellules sont disposées sur un sub-
strat filiforme et attachées surtout par la base, sur 
une ou plusieurs rangées; les parois des cellules sont, 
pour un seul cas au moins, complètement distinctes 
(Fig. 5). 

Pagden (1962) a décrit le nid de 2 espèces de Me-
tischnogaster (M. cilipennis et M. drewseni). Leur ar-
chitecture est très particulière et les longues cellu-
les sont rangées avec peu de superpositions des parois 
le long des champignons Marasmius (Fig. 6). 

Hansell (Hansell, sous presse a) va nous donner 
prochainement la déscription du nid des Holischnogaster 
gracilipes. Les guêpes ont les nids suspendus, faits 
d'un seul rayon fait de débris végétaux, des minces ra-
cines à section moyenne d'environ 0.5 mm de diamètre. 
Les nids peuvent avoir 54 cellules bien que la moyenne 
du nombre de cellule de plusieurs nids soit 12. Le nid 
est attaché au bord du substrat et les cellules sont 
ajoutées surtout du côté opposé (Fig. 7). 

Chez les Parischnogaster, on retrouve des nids at-
tachés à des substrats plats. De plus, P. alternata 
édifie des prolongements des parois à la première cel-
lule. Ils jouent ainsi un rôle de pseudoinvolucre dans 
lequel s'ouvrent les cellules suivantes (Fig. 8) (Yoshi-
kawa et al., 1969; Ohgushi et Yamane, 1983). Les nids 
attachés à des substrats filiformes sont très communs 
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et on les retrouve chez le groupe mellyi et le groupe 
jacobsonl mais aussi P. striatula construit ses nids 
avec les cellules disposés en spirale en les attachant 
à des minces racines ou champignons (Fig. 9). P. mellyi 
(Hansell, 1981; Turillazzi, pers. obs.) réunit plusieurs 
cellules en rayons surposés, en utilisant des substrats 
très minces (Fig. 11). P. nigricans serrei (Turillazzi, 
in prep.) dispose une rangée de cellules sur 
des substrats avec un diamètre supérieur en disposant 
sur ceux-ci une barrière à fourmis constituée d'une sub-
stance visqueuse pour défendre la rangée des cellules 
(Fig. 10). Le nid de P. jacobsoni est semblable à celui 
de P. nigricans serrei. Chez quelques Parischnogaster 
les cellules sont disposées sur le côté inférieur des 
feuilles et la barrière à fourmis est fixée sur le pé-
tiole des feuilles. 

Les expressions les plus hautes de l'architecture 
des Stenogastrinae on les rétrouve chez les espèces du 
genre Eustenogaster (Figs. 12-14) (Williams, 1919; Pag-
den, 1958; Yoshikawa et al., 1969; Krombein, 1976; Oh-
gushi et al., 1983, sous presse; Turillazzi, pers. obs.). 
Tout nid est constitué par un seul rayon avec un maxi-
mum de 20-30 cellules, entourées par un involucre en 
forme de poire avec une ouverture infère. Chez toutes 
les espèces, sauf E. caliptodoma (Fig. 12), 1'involucre 
est, en réalité, un pseudoinvolucre constitué là enco-
re par des prolongements des parois des cellules exter-
nes du rayon. Les nids sont installés soit sur des sub-
strats plats, soit sur des substrats filiformes. 

Chez tous les Stenogastrinae la résistance du ma-
tériel est assez faible comparée à celle d'autres guê-
pes sociales. C'est probablement un facteur qui a limi-
té la constitution de colonies de grandes dimensions 
(Hansell, 1985). La quantité de liant qui cimente le 
matériel doit être très réduite ou peut être même ine-
xistant (Ohgushi et al., 1983, pour Liostenogaster fla-
volineata) . 

Ohgushi et al. (1983) ont essayé de classer et de 
tracer les chemins de l'évolution probable des différen-
tes formes de nids construits par ces guêpes (cf. aus-
si Jeanne, 1975, pour les autres Vespidés socials), en 
tenant compte, comme facteurs de pression sélective puis-
sante la prédation des fourmis et des espèces du genre 
Vespa (les guêpes de ce genre sont certainement les plus 
importantes prédatrices des nids de Stenogastrinae) 
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(Williams, 1919; Pagden, 1958; Hansell, 1981; Turillaz-
zi et Pardi, 1982). Selon les auteurs japonais, ces fac-
teurs sélectifs auraient favorisé le choix des milieux, 
comme les parois humides et glissantes des grottes, qui 
limitent la possibilité de prédation des fourmis. Han-
sell (1985a) pense que la construction des nids en boue 
exceptionellement dure, fait par quelques espèces de 
Liostenogaster serait le signe d'une évolution vers une 
défense plus efficace contre les guêpes Vespa. 

Après la découverte et l'utilisation de matériel 
plus léger et toujours sous la pression sélective pré-
citée, quelques espèces ont pu ainsi coloniser des mi-
lieux plus ouverts et moins humides en suspendant les 
nids à des fils très minces et en réunissant les cellu-
les pour constituer des amas très camouflés ou même en 
disposant les cellules sur des substrats filiformes plus 
gros mais defendus par des barrages visqueux (Parischno-
gaster). Cela a de toute façon, entraine la réduction 
des dimensions des colonies. En effet, les grandes co-
lonies auraient perdu les caractéristiques mimétiques 
qui appartiennent aux colonies les plus petites et le 
poids des ensembles constitués par les insectes et leur 
nid n'auraient pu être sostenu par les faibles substrats. 

A l'intérieur de chaque genre, l'évolution de nou-
velles formes et de nouvelles architectures s'est pro-
bablement poursuivie indépendamment. 

Il semble que la construction de barrières à four-
mis constituées d'une substance d'origine abdominale 
se soient développée chez le genre Parischnogaster et 
nous la retrouvon aussi chez Eustenogaster hauxwelli. 
En revanche, celles que l'on retrouve chez les Metisch-
nogaster sont édifiées avec le même matériau que celui 
du nid. Chez quelques espèces du genre Parischnogaster 
et chez Ho1ischnogaster gracilipes, en plus, le matériel 
des vieilles cellules est utilisé pour la construction 
des nouvelles comme chez Belonogaster (Marino Piccioli 
et Pardi, 1978). Ajoutons enfin que chez une espèce de 
Liostenogaster (Ohgushi et al., 1983) deux différents 
stades larvaires peuvent occuper en même temps la même 
cellule. Il en est ainsi dans deux sous-genre de Poli-
stes, Nygmopolistes et Megapolistes (Yamane et Okazawa, 
1977). 

Pour terminer, notons le, Pardi et Turillazzi (1982) 
observent que l'architecture est souvent très hautement 
spécifique et peut représenter un caractère systémati-
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que precieux à condition de se rappeler qu'il 
existe qualquefois une grande variabilité intraspéci-
fique à l'intérieur d'une même espèce en différents 
lieux. Ainsi, d'après les deux auteurs précédents P. 
mellyi construit des nids en forme de rayon à Java et 
à Bali alors qu'en Thailande (Hansell, 1981) cette espè-
ce façonne ses cellules en ligne. 

CARACTERISTIQUES BIOLOGIQUES 

Les Stenogastrinae ont toujours étonné leurs obser-
vateurs par le nombre des comportements vraiment carac-
téristiques et particuliers qu'elles présentent. Déjà 
Williams avait observé leur vol silencieux et plané, 
très précis pour se déplacer dans l'enchevêtrement du 
milieu forestier et leur habitude de ramasser des mou-
cherons et d'autres petits insectes, en les arrachant 
des toiles d'araignées (Williams, 1828). Le même auteur 
avait constaté le premier que les oeufs et les petites 
larves étaient pourvues d'une substance gélatineuse qui 
probablement devait servir de nourriture (Williams, 
1919) et avait avancé l'hypothèse qu'elle serait d'ori-
gine végétale. Pagden (1958) aussi a constaté l'existen-
ce de cette même substance et a supposé qu'elle était 
d'origine animale (insectes régurgités). En revanche, 
Iwata (1967) puis Spradbery (1975), ont émis l'hypothè-
se qu'elle était sécrétée par les guêpes elles mêmes. 
En fait Jacobson (1935) avait déjà vu et décrit la pro-
duction abdominale de cette substance par les femelles. 
Il lui attribuait une valeur trophique et pensait même 
que les barrières à fourmis du nid étaient simplement 
des réserves de nourriture larvaire. 

Hansell (1982), Turillazzi et Pardi (1982), Saka-
gami et Yamane (1983) ont décrit avec précision le com-
portement de production de cette substance chez p. mel-
iXi e t P. nigricans serrei: la guêpe plie son abdomen 
véntralement et recueille, en s'aidant avec de ses pat-
tes antérieures et de ses pièces buccales, une pelote 
de sécrétion au fur et à mesure qu'elle est émise au 
bout de l'abdomen. Ces auteurs ont observé que la sub-
stance n'est pas seulement donnée aux oeufs et aux lar-
ves les plus petites, mais qu'elle est recueillie, tout 
de suite, avant et après la déposition de l'oeuf. 
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Le comportement de ponte chez les Stenogastrinae 
est vraiment unique parmi toutes les Vespoidea (Turil-
lazzi, in press ). Chez les Parischnogaster la guêpe 
recueille un peu de substance qu'elle garde dans ses 
pièces buccales, puis elle courbe de nouveau son abdo-
men vers sa bouche afin de fixer son oeuf qu'elle pond 
sur la substance sur son côté concave. La guêpe peut 
ainsi manoeuvrer son oeuf sans le toucher directement 
avec les pièces buccales et le déposer sur le fond de 
la cellule. L'oeuf est fixé dans la cellule grâce à une 
sécrétion visqueuse qui se trouve sur son côté convex. 
La guêpe recueille ensuite un peu de substance abdomi-
nale qu'elle met sur le côté concave de l'oeuf. 

Tous les auteurs précédents, excepté Hansell (1982), 
n'avaient pas mis en doute la fonction trophique de cet-
te substance dont la production est confirmée dans cinq 
genres (Hansell, 1982). Mais quelques observations ré-
centes (Turillazzi, 1985c) indiquent que la fonction 
trophique est très improbable, au moins chez Parischno-
gaster, pour les différentes raisons suivantes: 1) sa 
composition protéique est nulle ou presque nulle, 2) el-
le n'est consommée ni par les adultes ni par les espè-
ces de fourmis qui l'ont goûtée, 3) les larves se nou-
rissent avec des gouttes de liquide régurgité par les 
adultes et avec de la nourriture solide, 4) on ne voit 
pas de raisons valables pour qu'une nourriture soit four-
nie au moins une semaine avant l'éclosion de l'oeuf chez 
des espèces où les adultes prennent toujours soin du 
couvain. La substance a, au contraire, d'autres fonctions 
importantes: 1) elle est utilisée par les femelles, com-
me on a vu, pour manoeuvrer l'oeuf, 2) elle devient le 
substrat sur lequel la jeune larve, qui sort complète-
ment du chorion, peut se placer, bouger et se nourrir, 
en adhérant au fond de la cellule et 3) le support sur 
lequel sont entassés les réserves de nourriture liqui-
de (et parfois solide pour quelques espèces) de la co-
lonie. Chez quelques Parischnogaster, la substance est 
probablement identique à celle qui est utilisée pour 
construire les barrières à fourmi des nids. 

Les barrières à fourmis, on l'a vu, sont des bar-
rages de matériaux visqueux qui, chez quelques espèces 
de Stenogastrinae, sont disposés sur le support du nid 
entre la rangée des cellules et le point d'attache du 
support de façon à isoler les cellules du reste du sub-
strat. Si le dernier a deux points d'attache, les bar-
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rages sont construits de chaque cOté des rangées de cel-
lules. D'après des expériences conduites en nature, on 
a vu que ces barrières sont efficaces contre les four-
mis. Seules quelques grosses espèces peuvent les fran-
chir avec une certaine difficulté. La barrière chez P. 
nigricans serrei est placée, tout de suite, après la 
construction de la première cellule et elle est dévelop-
pée et renouvelée tous les jours au point d'acquéir des 
formes typiques en relation avec la section du substrat, 
sur lequel se trouve le nid: les supports les plus min-
ces présentent des barrières à la forme d'anneaux con-
tinus alors que les substrats plus larges entraînent 
la construction d'anneaux mamelonnée. Cette barrière 
est édifiée surtout l'après-midi et le soir. Chez Pa-
rischnogaster nigricans serrei (Turillazzi et Pardi, 
1981) la substance sort en très petites gouttes au bout 
de l'abdomen des femelles et est recueillie par les pat-
tes postérieures, passée très vite aux médianes et, en-
suite, appliquée avec les pièces buccales sur les stra-
tes préexistantes de la substance sur le substrats. 

Bien que les mouvements de récolte de la substan-
ce de la barrière et de la substance gélatineuse utili-
sée pour les oeufs soient un peu différents les uns des 
autres, je suis porté à croire que les deux substances 
recueillies sont au moins pour une bonne partie, iden-
tiques et viennent, toutes les deux, de la glande du 
Dufour (cf. Hansell, 1982). 

Du côté des larves et des nymphes, on découvre en-
core des comportements très caractéristiques propres 
aux Stenogastrinae. Les larves, encore petites, s'atta-
chent à la masse de substance gélatineuse qui est accrue 
et renouvelée de temps en temps par les femelles adul-
tes; elles s'enroulent ensuite en anneau ventralement 
dans la cellule, en se poussant contre les parois avec 
le dos. Les adultes, apportant la nouritture, chatouil-
lent la partie véntrale de la larve. L'anneau s'ouvre 
légèrement et accueille la masse de nourriture qui est 
ensuite consommée lentement. La nourriture, qui n'est 
pas encore consommée, dans un deuxième temps, peut être 
reprise par les adultes pour leur propre consommation, 
ou transférée aux autres larves. Comme la nourriture 
est imbibée de sécrétions larvaires (il parait humide), 
les adultes accomplissent probablement une sorte de tro-
phallaxie indirecte larve-adulte. 
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Hansell (1982) et Turillazzi (1985d) ont montré 
que a) les stades larvaires sont seulement au nombre 
de quatre, alors que les Vespinae, les Polistinae et 
les Eumenidae en ont cinq, b) les larves de Stenogastri-
nae ne filent pas un cocon complet et c) la cellule est 
operculée par les adultes chez quelques espèces tandis 
que chez d'autres elle est seulement partiellement fer-
mée (Eustenogaster et Stenogaster, quelques Parischno-
gaster) lorsque la larve est mûre. 

La position de la nymphe recourbée sur elle-même 
avec la pointe de son abdomen touchant presque les piè-
ces buccales, est très typique des Stenogastrinae. Le 
sac péritrophique larvaire est expulsé tout près l'ouver-
ture alvéolaire. Les adultes extraient facilement le 
meconium larvaire si la cellule est ouverte. Chez les 
espèces où les cellules sont fermées, les opercules sont 
percés et refermés après l'extraction. Cette élimination 
du sac péritrophique par les adultes se trouve aussi 
chez quelques Polistinae du nouveau et vieux monde (Ro-
palidia, Van der Vecht, 1962; Belonogaster, Marino plc-
cioli, 1966; Parapolybia et Polybioides, Jeanne, 1980), 
mais elle est effectuée du côté postérieur de la cellu-
le à l'endroit où la larve émet le sac fécal. On ne sait 
si le meconium est éliminé pour des raisons hygiéniques 
(cf. les genres cités plus haut) ou pour permettre sim-
plement la sortie de l'imago. 

Les mâles sont souvent en concurrence avec la cou-
vain lorsq'ils agressent les butineuses pour leur arra-
cher la nourriture qu'elles rapportent, pour voler aux 
larves dans les cellules la nourriture qu'elles n'ont 
pas encore consommée, ou pour manger les oeufs. Ils sont 
tolérés quelques jours sur les nids et sont chassés vio-
lemment par les femelles (Turillazzi, pers. obs. sur 
P. mellyi). Ils peuvent alors aller former des groupe-
ments unisexuels. Ceux-ci ont été observés chez Euste-
nogaster micans (Williams, 1919), Stenogaster concinna 
et Anischnogaster iridipennis (Spradbery, 19-75), Parisch-
nogaster mellyi (Turillazzi, 1983 a et b) et Holischno-
gaster gracilipes (Hansell, in press b). Les mâles de 
quelques genres et espèces patrouillent en des éndroits 
bien définis de la forêt. Ce comportement a été décrit 
pour la première fois par Pagden (1962) chez Metischno-
gaster cilipennis et M. drewseni. Chez P. mellyi et P. 
nigricans serrei ce comportement est effectué pendant" 
des heures déterminées de la journée, heures différen-
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tes pour les deux espèces. Les maies, en vol plané, res-
tent immobiles en des points bien déterminés et visibles 
du paysage, et découvrent, de temps en temps, trois ban-
des blanches qu'ils portent sur leurs tergites abdomi-
nales. Si un autre maie arrive au même éndroit, cette ex-
hibition est prolongée et les deux mâles se jettent 
l'un sur l'autre, l'un ou-dessus, l'autre, au-dessous, 
jusqu'à ce que l'un d'entre eux abandonne et parte cher-
cher une autre place. Si l'exhibition continue au-delà 
d'un certain temps, le vol des deux protagonistes se 
transforme en un duel aérien ascendant avec des chocs 
violents (Turillazzi, 1983 a et b). L'exibition des ban-
des clanches est, peut être, associées à l'émission de 
quelques sécrétions. En effet, sur le troisième tergi-
te gastral, situé au-dessus de ceux qui ont les bandes 
blanches, débouchent plusieurs glandules, dont la struc-
ture particulière a été décrite par Turillazzi et Cal-
loni (1983). Ce comportement est peut être une composan-
te du comportement de reproduction de ces espèces. Rap-
pelions à ce sujet que chez Metischnogaster (Pagden., 
1962), chez Parischnogaster nigricans serrei (Turillaz-
zi, 1983a) et chez P. mellyi (Turillazzi, pers. obs.) 
les accouplements, ou essais d'accouplement, ont été 
observés seulement pendant le vol des maies. 

Les mâles de Liostenogaster. volant aussi en pa-
trouille, semblent marquer leurs perchoirs de repos 
avec des frottements de leurs tergites abdominals (Tu-
rillazzi et Samuel, in prep.). chez d'autres guêpes so-
ciales, les mâles marquent aussi des perchoirs de leur 
environnement. Le comportement est commun chez différen-
tes espèces de Polistes (Turillazzi et Cervo, 1982) et 
de Mischocyttarus (Jeanne et Castellon Bermudez, 1980). 

ORGANISATION SOCIALE 

Williams considérait que certaines espèces de Ste-
nogastrinae étaient sociales et d'autres non. Cette con-
sidération était dictée surtout par le nombre des ani-
maux observés sur les nids des différentes espèces étu-
diées par Williams aux Philippines, mais les observations 
sur le comportement social de ces guêpes étaient très 
limitées dans les travaux des premiers auteurs. La seule 
interaction rapportée par Williams se référé à un échan-
ge de nourriture parmi les femelles des Liostenogaster 
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varipinctus (Williams, 1928). Pagden en rapporte une 
autre entre deux femelles de Metischnogaster cilipennis 
(Pagden, 1962). Iwata (1967) a observé d'autres chez 
ses guêpes mais n'a donné aucune observation éthologi-
que. Bref, même avec les informations de Yoshikawa et 
autres (1969) on connait peu de choses sur le comporte-
ment et l'organisation sociale des Stenogastrinae. 

Les chercheurs japonais ont regardé une espèce non 
identifiée de Parischnogaster (peut être du groups jacob-
soni) et P. striatula. Chez la première espèce, quelques 
heures d'observation sur une colonie composée de six 
femelles, ont permis de relever la présence d'une divi-
sion du travail et des interactions démontrant l'exis-
tence d'une hiérarchie de dominaneedu type lineaire sem-
blable à celui décrit chez les Polistes (Pardi, 1942). A 
la dissection les femelles ont montré des dimensions 
ovariennes en corrélation avec leur degré hiérarchique. 
Des six femelles, seules celles qui étaient nées depuis 
peu de temps n'étaient pas fécondées. La femelle domi-
nante était celle qui avait les ovaires les plus grands, 
mais la deuxième femelle dans la hiérarchie avrait pu 
pondre. Chez P. striatula les auteurs japonais n'ont 
pas trouvé de hiérarchies mais ont observé un échange 
incessant des individus entre les colonies voisines. 
Ils en ont conclu que chaque femelle pouvait prendre 
soins de plusieurs nids. Ces remarquent n'ont toutefois 
pas été confirmées par Hansell qui a travaillé avec la 
même espèce (Hansell, 1984). 

Spradbery (1975) a un peu étudié les colonies de 
Stenogaster concinna. Selon lui, S. concinna se trouve 
à un stade subsocial. Les nids sont fondés par une seule 
fondatrice dont les filles restent quelques temps sur 
le nid. Il ne nous donne aucune précision sur l'aide 
apportée à la mère par les filles. Il nous dit malgré 
tout quelque part qu'il n'existe pas de soins parentaux 
coopératifs. 

Les premières observations un peu plus précises 
sur l'organisation sociale ont été faites sur des espè-
ces très communes nidifiant près des hommes tels que 
P. mellyi (Hansell, 1982, 1983; Sakagami et Yamane, 
1983; Yamane et al., 1983Ï et P. nigricans serrei (Par-
di et Turillazzi, 1981; Turillazzi et Pardi, 1982; Tu-
rillazzi, 1982, 1985a). Chez des colonies de P. mellyi, 
Hansell (1983) découvre une "senior female" grâce au 
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pourcentage (presque 100%) de temps qu'elle passe sur 
le nid et à sa position de repos, au-dessus de toutes 
les autres femelles. Sa seule activité externe semble 
être celle de recueillir du matériel pour la construc-
tion du nid. Malgré tout, Hansell, ne relève aucune hié-
rarchie de dominance lineaire, et aucune femelle dominan-
te. Les interactions parmi les autres femelles du nid 
sont rares et très douces et il parait donc improbable 
qu'une femelle puisse arriver à inhiber le dévéloppement 
ovarien des autres avec des comportéments aggressifs. 

Yamane et Sakagami (1983) confirment la plupart 
des observations de Hansell, mais ils font remarquer 
toutes les pontes observées ont été accomplies par les 
femelles alpha et qu'on a jamais vu prendre les autres 
femelles. 

Chez P. nigricans serrei, Turillazzi et Pardi (1982) 
retrouvent une situation comparable à celle trouvé par 
Yoshikawa et al. (1969). Il y a une hiérarchie essentiel-
lement lineaire en corrélation avec le degré de dévelop-
pement ovarien des femelles et une division du travail 
liée avec les positions hiérarchiques. Les aggressions 
consistent souvent en rapides mouvements en direction 
des subalternes suivis quelquefois par de faibles coups 
des antennes sur la tête de l'individu subordonné qui 
se couche légèrement et régurgite une goutte de liqui-
de qui est sucée par le dominant. La femelle alpha res-
te presque toujours sur le nid, patrouille et défend 
le nid, même contre les femelles étrangères de la même 
espèce mais d'une autre colonie. Les femelles du rang 
inférieur sont souvent absentes du nid et recueillent 
de la nourriture et du matériel de construction. Les 
femelles sont presque toutes fécondées entre le ving-
tième et le cinquantième jour après l'éclosion (Turil-
lazzi, 1985a). Leurs ovaires se développent avec l'âge. 
Comme chez P. mellyi (Yamane et al., 1984) les jeunes 
femelles peuvent choisir 1) de rester sur le nid de la 
mère en qualité de subordonnée aidant la femelle alpha, 
2) de fonder un nouveau nid, 3) d'usurper un nid déjà 
commencé, 4) de s'unir à un autre colonie (Turillazzi, 
1985a). Une fois, Turillazzi et Pardi (1982) ont obser-
vé la disparition et le remplacement d'une femelle al-
pha. La femelle qui l'a succédée la suivait immédiate-
ment dans la hiérarchie. L'augmentation du développement 
ovarien de la femelle alpha, en corrélation avec l'aug-
mentation du développement de la colonie (Turillazzi, 
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1985a)laisse penser que la femelle alpha est favori-
sée par l'aide apportée par ses filles, ou par d'autres 
femelles associées. Plus la colonie devient puissante 
et plus les individus de rang élevé sont à même de pon-
dre. Il est probable que les premières filles ont ten-
dance à rester dans la colonie parce qu'elles ont la 
possibilité de remplacer leur mère morte accidentelle-
ment. En revanche, les femelles nées dans une colonie 
mûre préfèrent probablement créer une nouvelle colonie 
ou usurper un nid au stade juvénile. Ce dernier phéno-
mène est particulièrement commun et j'ai eu l'occasion 
de constater que les femelles usurpatrices suppriment, 
habituellement, les oeufs et les petites larves, mais 
elles laissent vivre et élevent les larves les plus 
grosses. Elles ne touchent pas aux cellules operculées 
(P. mellyi, Turillazzi, pers. obs.). Il faudrait pour-
suivre ces observations. 

Récemment j'ai eu la possibilité d'étudier des 
bourgades de colonies de Parischnogaster alternata en 
Malaisie. Les nids sont alors parfois très près les uns 
des autres (moins que 20 centimètres). Elles peuvent 
comprendre une cinquantaine de nids sur une surface de 
environ dix mètres carrés, accrochés à un édifice cimen-
té. Chez cette espèce, contrairement à toutes les autres 
espèces de Parischnogaster étudiées jusqu'à maintenant, 
une ou plusieures femelles, rejoignent alors la fonda-
trice à un stade précoce du développement de la colo-
nie, au moment de la construction de la première ou 
deuxième cellule (fondation associative du nid) (Turil-
lazzi, 1985b). Parmi les femelles associées les inte-
ractions sont très peu nombreuses et il est impossible 
de découvrir une hiérarchie de dominance, ou une divi-
sion bien definie du travail. Les associations sont 
peut être défensives en face des prédateurs (vue aussi 
la forme particulière du nid qui le rend sans défense 
aux premiers stades du développement), ou en force des 
femelles non apparentés de la même espèce (cf. la théo-
rie de Gamboa, 1978). Nous on ne connait pas quelle est 
la contribution à la ponte et l'avenir de chacune de 
ces femelles associées. Il est intéressant de noter que 
la pourcentage des femelles fécondées et à même de pon-
dre chez les colonies les plus mûres est plus important 
que chez d'autres espèces (Yoshikawa et al., 1969; Tu-
rillazzi, sous presse). Nous pouvons nous rendre compte 
de l'importance du phénomène, en comparant les porcen-
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tages des femelles fécondées (FF) et qui peuvent pondre 
(PEL) retrouvées chez P. alternata (FF = 84.7%, PEL = 
51.4%; N = 144) et P. nigricans serrei (FF = 61.7 %, 
PEL = 37%; N = 230) (Pc 0.001 et PC0.01; X* test) . Après 
l'émergence des premiers images, les interactions entre 
les femelles sont très faibles et rares en comparaison 
de celles qui ont relevées chez P. mellyi. Au contrai-
re les jeunes individus peuvent être assez actifs dans 
leurs quêtes d'échange trophallactiques avec des indi-
vidus plus âgées. L'individuation d'une femelle leader 
cause des problèmes aussi, parce que la division au tra-
vail est seulement touchée. Il y a des femelles qui ne 
abandonnent jamais le nid et d'autres qui s'occupent 
de 1'approvisionement, mais cela ne parait pas être en 
relation avec les dimensions ovariennes: les femelles 
plus âgées ainsi que les plus jeunes passent beaucoup 
de temps sur le nid alors que les femelles qui sont d'un 
âge moyen vont fourrager. 

Plusieurs femelles de Liostenogaster flavolineata 
(Hansell et al., 1982) semblent fonder ensemble de nou-
velles colonies. Les auteurs parlent ici de hiérarchies 
linéaires de dominance à trois niveaux avec une femel-
le alpha dominante reconnaissable par son comportement, 
son séjour permanent sur son nid et son rôle de pondeuse. 

Il existerait une division de travail chez Holisch-
nogaster gracilipes (Hansell, sous presse). On sait en-
core qu'une ou deux femelles peuvent pondre ensemble. 
En revanche, on ignore s'il éxiste une hiérarchie du 
dominance. 

Chez les espèces étudiées jusqu'à maintenant, on 
retrouve des colonies composées d'un nombre de femelles 
supérieur à sept ou huit unités (accompagnées par un 
nombre différent de mâles). Le nombre de femelles retrou-
vées dans un nid de Eustenogaster (Williams, 1919; Krom-
bein, 1976; Ohgushi et al., 1983; Turillazzi, pers. obs.) 
ne dépasse jamais les quatre. Bien que des espèces de 
ce genre n'aient pas été encore étudiées finement, Han-
sell (in litteris), en se référant à E. caliptodoma, par-
le de "very mild and polite interactions" parmi les fe-
melles présentes dans le même nid. 

Toutes les colonies de Stenogastrinae (sauf celles 
de S. concinna) connues jusqu'ici ont donc atteint l'eu-
socialité puisqu'elles satisfont les trois conditions 
(Wilson, 1971) d'avoir des chevauchements de générations, 
des soins coopératifs de la progéniture et une plus ou 
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moins nette division du travail. Elles sont au niveau 
évolutif que West Eberhard (1978) a donné comme "a rudi-
mentary-caste-containing stage". A l'intérieur du même 
genre Parischnogaster, nous retrouvons des espèces ayant 
une organisation sociale apparemment plus ou moins dé-
veloppée. Il semble que P. alternata forme les colonies 
les plus primitives avec plusieurs femelles équipoten-
tielles du point de vue reproductif. P. mellyi présen-
te des colonies où la suprématie d'une seule femelle 
(senior) sur toutes les autres (probablement ses descen-
dants) est assez nette et, parfois, une hiérarchie de 
dominance linéaire est reconnaissable. Chez P. nigricans 
serrei, on relève facilement, pendant les interactions 
entre les différentes femelles, des rituels de dominance-
soumission qui sont assez semblables à ceux qu'on con-
naît déjà chez d'autres insectes sociaux. L'organisation 
sociale de Liostenogaster flavolineata est comparable 
à celle de P. nigricans. 

Tant chez L. flavolineata (Hansell et al., 1982) 
que chez P. nigricans serrei (Turillazzi, 1985a), la 
succession des femelles différentes à la conduite de 
la colonie est une chose très commune. Chez P. nigricans 
les femelles aux ovaires plus développés s'accouplent 
avant celles qui ont de petits ovaires. Ce phénomène 
est peut être une première condition pour l'apparition 
d'ouvrières stériles lorsque la période de virginité 
se prolonge longtemps. 

Il parait certainement intéressant, selon moi, le 
polyéthisme temporel qu'on retrouve chez toutes les espè-
ces et la possibilité pour les différents individus de 
suivre des stratégies différentes, selon, évidemment, 
la situation coloniale, son propre potentiel reproduc-
tif ou aussi la disponibilité des endroits de nidifi-
cation. 

CONCLUSION 

Comme nous venons de le voir les connaissances que 
nous avons sur les Stenogastrinae sont encore très li-
mitées. Ces guêpes sont nettement différenciées par rap-
port aux autres guêpes sociales soit du point de vue 
morphologique, du point de vue biologique et du compor-
tement. Elles présentent une morphologie et un compor-
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tement uniques en ce qui concerne les larves, une pro-
duction d'une sécrétion caractéristique ayant différen-
tes fonctions, des types particuliers d'architecture 
du nid, des méthodes de chasse et d'organisation socia-
le. Les caractéristiques biologiques et comportamenta-
les aussi développées que celles des autres guêpes so-
ciales, surtout pour ce qui concerne les soins des cou-
vains et l'organisation sociale, doivent être considé-
rées comme des convergences et/ou des parallèlismes at-
teints séparément (Pardi et Turillazzi, 1982). Celles-
là comprennent l'approvisionnement progressif des lar-
ves, une probable trophallaxie larve-adulte, l'extrac-
tion de la périthrophique larvaire, la formation de hié-
rarchies de dominance avec des rituels plus ou moins 
évidents et la division du travail. Les dimensions co-
loniales réduites, le mimétisme des nids avec le milieu, 
les habitudes peu aggressives de toute les espèces et 
les méthodes de chasse peuvent être considérés comme 
des adaptations particulières au milieu forestier et 
au mode d'action des prédateurs. 

A l'intérieur du groupe, nous retrouvons plusieurs 
degrés d'organisation sociale, mais on n'a pas encore 
découvert d'espèce totalement solitaire, d'espèce ayant 
des castes évidentes même simplement au niveau du com-
portement, ou d'espèce n'ayant qu'une seule femelle pon-
deuse à l'intérieur des colonies adultes. Bien qu'il 
soit encore prématuré de faire des hypotheses sur l'ori-
gine de la socialité dans ce groupe, les grandes bour-
gades de nids et la fondation de colonies près de cel-
les des parents, qu'on retrouve chez Parischnogaster, 
Liostenogaster, et Stenogaster permettraient d'imaginer 
que les Stenogastrinae auraient suivi la voie évoluti-
ve allant de l'agrégation de plusieurs femelles sur un 
seul nid à la fondation aplométrotique. Parmi tous ces 
sept genres, Eustenogaster serait, peut être, la plus 
énigmatique, à cause de son niveau social très primitif 
et de l'architecture très évoluée de son nid. La possi-
bilité, pour chaque nouveau né, de suivre des stratégies 
différentes de comportement selon les facteurs contin-
gents, et le poliéthisme temporel atteint par quelques 
individus, parait caractéristique. Tous les chercheurs 
sont d'accord pour retenir que les Stenogastrinae ont 
évolués indépendamment des autres guêpes et que les con-
naissances acquises pour ce groupe peuvent nous faire 



40 

penser çjue l'hypothèse de la "polyginous family" de West 
Eberhard (1978) est actuellement la plus valable pour 
expliquer l'évolution social suivie par ces guêpes. 

Remerciements. - Je remercie Monsieur le Professeur 
Roger Darchen pour la revision du texte. 
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Summary: a comparison of hiérarchie behaviours of différent 
species of Ropalidln. 
R. cincta's hierarchy is characterized by energetic and 
stereotyped behaviours. Some of them are only displayed by the 
queens. The equilibrium of the Society is well secured by a 
system of communications which leaves no place to improvisation. 
On the contrary, S. guttatipennis's population is less 
constrained by the queen's prioacy: the workers often refuse 
exchanges with the queen and the ones between the workers are 
more exchanges of equal insects than exchanges of dominant-
dominated wasps. The members of the society are less enlisted in 
the collective tasks by a strict system of communications. 

Then we have observed 2 différent social structures. 
At last, we compare our results to the ones obtained by other 
colleagues on the same genus. 

Key-words: wasps, Ropalidia, hierarchy, communication,évolution. 

Vers 1970,1a lecture des travaux concernant les Ropalidia était 
vite effectuée. On ne connaissait alors que les publications de 
ROUBAUD (1916), de PARDI (194S), de DAVIS (1966),d'IVATA (1969), 
de RICHARDS (1971), de GADGIL (1974) et de DARCHEN (1976). 
XALYSHEV (1966), EVAKS, VEST-EBERHARD (1970), IVATA (1971) et 
SPRADBERY (1973) tous, en quelques lignes seulement, nous avait 
résumé l'essentiel du peu que l'on connaissait en ce domaine. 
Suffisamment malgré tout pour laisser deviner qu'un champ de 
recherches sur les Vespides avait été négligé au grand dam de la 
connaissance de l'évolution sociale de l'ensemble des Vespides. 

Les observations de ces dernières années en revanche 
nous apportent maintenant assez de données pour tenter d'établir 
un début de synthèse de nos connaissances actuelles sur la 
hiérarchie entre les individus de ces sociétés. 
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I - HISTORIQUE. 

BEQUAERT <1918) compte 135 espèces de Ropalidia de 
par le monde. VAH DER VECHT (1962) n'en accepte que 90.quoiqu'il 
en soit,ce n'est pas la demi-douzaine de monographies connues 
maintenant qui nous permettra d'avoir une réponse exhaustive à 
la question que nous nous posons ici. Nous ne prétendons que 
poser des repères de directions pour nos futures observations. 

Que savons-nous déjà sur la biologie sociale des 
Ropalidia ? Deux phénomènes importants sont apparus dans la 
constitution des sociétés stables qui mèneront à celles des 
Polistlnae supérieures comme Polybia et Stelopolybia-, les 
femelles fécondées et pondeuses, que nous appelons des reines, 
vivent suffisamment longtemps pour assister à la naissance de 
leur progéniture et pour se faire aider par elle. Elles vont 
désormais rester sur le nid) et vaauer aux occupations 
nécessaires au développement des oeufs et des larves. C'est un 
pas énorme franchi dans cette évolution sociale. Les femelles 
des Vespides plus primitifs, quelques Stenogastrinae,quelques 
Synagrls , des Eumenidae se contentaient d'amasser de la 
nourriture auprès de leur oeufs ou bien de nourrir directement 
ou indirectement leurs larves et de disparaître avant leur 
naissance. Ropalidia à l'instar des Belonogaster et des Polybia 
africains, laisse apparaître au sein de la société un début de 
formation de castes (certaines ouvrières n'ayant que des ovaires 
filiformes),de trophallaxie entre tous les individus (adultes et 
larves) et même d'une certaine division du travail puisque les 
guêpes les plus dominantes vont moins que les dominées à la 
récolte de la nourriture et des matériaux de construction. 

II _ KETHODE DE TRAVAIL. 

Les nids observés étaient toujours a portée de main 
de l'expérimentateur. Les insectes pouvaient être ainsi 
facilement marqués par une tache de peinture sur le thorax 
permettant de les individualiser. Cela d'autant plus facilement 
que les colonies de Ropalidia ne comptent guère plus d'une 
trentaine d'individus. 

A l'occasion de ces marquages,deux observations 
importantes se sont imposées comme réglés générales, 1) les 
mâles, toujours dominés, ne séjournent que peu de temps dans la 
société. Ils s'évadent sans retour. Ils sont toujours peu 
nombreux sur le nid, 2) beaucoup de femelles disparaissent aussi 
au cours des observations, témoin l'absence définitive de 
plusieurs individus marqués. La prédation par les araignées et 
les oiseaux ne doit pas être étrangère à ce phenomène. 
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III - RAPPEL des observations effectuées sur 
Ropalidla cincta. 

1) La structure de la colonie. 

Le tableau I ci-joint établi d'après 6 colonies 
nous montre que chacune des colonies observees ne comprend 
qu'une seule reine fécondee et pondeuse,entourée de mâles rares 
et de femelles dont les ovaires sont plus ou moins développés 
mais dont la spermatheque est vide. 

Il y a lieu cependant d'apporter plusieurs 
précisions que ce tableau ne laisse pas apparaître. Outre la 
reine, les jeunes sociétés (1,4 et 6) ne possèdent aucune 
femelle aux ovaires développes. Pourtant, à côté des femelles 
aux ovaires filiformes, on découvre que certaines ont des 
ovarioles qui contiennent,dans le germarium ou dans le calice, 
quelques ovocytes très petits et transparents et des corps 
jaunes. On le sait, le phénomène est la preuve d'une 
dégénérescence des ovocytes et des cellules vitellines. La 
castration provoquée par la reine ne serait pas uniforme sur 
tous les individus ou bien, comme chez les fourmis ou les 
abeilles, elle serait progressive, liée à l'âge. Des 
observations supplémentaires seraient nécessaires pour établir 
une corrélation possible entre l'ige des ouvrières, la dimension 
de leurs ovaires et la durée de leur séjour sur le nid. Dans les 
vieilles colonies (2 et 5), des femelles montrent des ovaires 
qui peuvent presque atteindre la taille de ceux de la reine 
féconde et contenir des oeufs et des corps jaunes. Cependant, à 
part les reines fécondées, nous n'avons jamais vu ces femelles 
pondre dans des cellules au sein des colonies bien stabilisées. 

2) La hiérarchie chez Ropalidia cincta. 

Ces comportements de dominance apparaissent lors des 
échanges de nourriture et de matériau de construction ou encore 
au moment de la trophallaxie entre les individus. 

L'individu dominant doit se placer dans une position 
supérieure à celle du dominé. La réalisation de cette condition 
peut s'effectuer de diverses manières. Cependant, 2 attitudes 
sont le plus souvent adoptées: elles le sont surtout par la 
reine ou par une femelle à la suite d'un orphelinage. 

La première attitude de dominance, la plus 
caractéristique, est certainement celle où la reine se précipite 
sur un individu,lui saute sur le thorax, le déséquilibre au 
point de l'amener à rester suspendue par les pattes arrière, la 
supportant ainsi à califourchon sur sa tête et son thorax 
tournes vers le sol. L'attouchement des antennes cesse alors et 
les échanges s'amorcent. Cette attitude peut durer plusieurs 
secondes. 

La deuxième attitude, sans être aussi 
démonstratrice, est tout de même très remarquable. La reine 
grimpe à cheval sur le thorax de l'une de ses guêpes le plus 
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agilement et le plus rapidement possible, car dans ce 
comportement comme dans le précédent, les dominés semblent 
souvent opposer une résistance active à ces traitements brutaux 
de la reine. 

Tous ces comportements, comme les suivants,sont 
toujours précédés d'un jeu d'antennes que nous n'avons pu 
étudier parce que nous ne possédions pas le matériel 
indispensable pour ce genre de travail. 

Il existe encore d'autres attitudes qui sont le 
signe indiscutable de la dominance d'un individu sur l'autre. 
Sous renvoyons à une publication antérieure pour leurs 
descriptions (Darchen,1978). 

3) Le type de hiérarchie dans la société de 
Ropalidia cincta. 

Est-ce une hiérarchie linéaire, triangulaire ou 
complexe? Ce problème qui mériterait une étude en soi. 
Cependant, nous pouvons déjà répondre en partie à cette 
question. En bref, il est clair que la hiérarchie des Ropalidia 
est beaucoup plus complexe que celles qui ont été décrites pour 
les Vespides par divers auteurs. 

Le schéma ci-Joint résume les résultats de nos 
observations (fig.l). 

t) Les comportements en usage lors de la réalisation 
de tâches communautaires. 

Chez Sopalldia cincta,la. hiérarchie transparait 
encore lors du nourrissement des larves et des échanges 
réciproques entre les larves et les adultes. 

Lorsque les nourrices viennent de recevoir de la 
nourriture solide arrachée à une butineuse et partagée à 
l'entour, Elles la triturent de façon à obtenir une pâte molle. 
Puis brusquement, lorsque cette préparation alimentaire est bien 
élaborée, la reine ou une autre femelle émet de fortes 
vibrations grâce à un mouvement intense des ailes. Pendant cette 
émission sonore, le corps de la guêpe est soulevé sur les pattes 
tendues. Ce signal déclenche, chez les ouvrières, le 
nourrissement des larves avec la pâte alimentaire qui vient 
d'être préparée. 

Les comportements d'échange de matériaux de 
construction sont semblables à ceux que nous venons de décrire. 

IV - LE COMPORTEMENT DE ROPAL IDIA GUTTA TIFENSIS. 

1) La structure de la colonie-

Hous n'avons eu l'occasion d'observer qu'un seul nid 
de cette espèce pendant plusieurs semaines et d'en disséquer 
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tous les Individus. Le tableau II ci-Joint nous donne le résumé 
de notre analyse. 

Comme chez Ropalidia cincta, il n'y a qu'une seule 
reine fécondée au sein de la colonie de Ropalidia guttatipennls, 
de plus on y découvre encore une seule femelle aux ovaires 
développés mais sans sperme dans la spermathèque et 6 ouvrières 
aux ovaires filiformes. RICHARDS a pu constater le même 
phénomene dans l'unique colonie de la même espèce qu'il a 
disséquée. En revanche, toujours avec Ropalidia guttatipennls, 
ROUBAUD a écrit que, dans les 2 nids qu'il a analysés, il y 
avait respectivement 4 et 5 femelles aux ovaires développés pour 
2 ouvrières. Il ne semble pas avoir recherché l'état des 
spermathèques. Ce qui est une assez grave lacune. 

2) La hiérarchie chez Ropalidia guttatipennls. 

Il apparaît immédiatement que la symbolique de la 
dominance est beaucoup moins marquée chez Ropalidia 
guttatipennis que chez Ropalidia cincta. 

La reine existante ou la future reine qui tente de 
supplanter toutes ses consoeurs après un orphelinage se tient à 
cheval presqu ' uniquement sur la tête de sa consoeur. Les 2 
insectes ont le corps tourné verticalement vers le bas du rayon 
mais, à aucun moment, la reine ne se renverse, pattes en l'air, 
comme chez Ropalidia cincta. 

Il y a d'autres exemples d'attitude hiérarchique. La 
dominante se place à côté et dans le même sens que la dominée 
légèrement couchée tourne sa tête sous celle de la dominante. Il 
y a alors un échange trophallactique au profit de la dominante. 

La dominante peut aussi aborder la dominée. La 
dominée se trouve donc à ce moment là parallèle au rayon, tête 
tounée vers le sol. La dominante lui monte sur la tète et le 
thorax. 

Enfin, il peut encore arriver que la plus forte 
grimpe rapidement par derrière sur la tête et le thorax de la 
plus faible et se courbe de façon à échanger des produits 
alimentaires en la prenant par dessous la tête. 

Mais la dominance de la reine et des femelles de 
rangs intermédiaires n'est que relative: les butineuses refusent 
souvent de partager la nourriture ou le matériau de construction 
rapportés au nid. Les femelles qui séjournent sur le nid 
n'acceptent pas toujours l'échange de nourriture. Ces refus sont 
rares chez Ropalidia cincta. En revanche, les femelles acceptent 
plus volontiers d'effectuer des échanges face A face et 
horizontaux.Il existe même chez Ropalidia guttatipennis un 
comportement particulier d'échanges, lorsque les 2 individus se 
dressent face à face presque verticalement sur la paire de 
pattes arriéres. De plus les échanges entre 3 femelles ne sont 
pas rares. 

Au moment d'un 11orphelinage, toutes les tentatives 
de dominance sont plus fréquentes et plus violentes. Hais, en 
règle générale, il semble bien que les échanges "égalitalres" 
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soient plus fréquents et plus variés chez Ropalidia 
guttatipennis que chez Ropalidia cincta. 

Ajoutons encore que, chez les 2 espèces, la durée du 
séjour sur le nid est fonction de la situation hiérarchique des 
individus: la reine ne quitte le nid que pour defequer. Les 
ouvrières sont presque toujours en voyage. Les dominantes sur 
le nid se précipitent au devant des butineuses pour essayer 
d'accaparer le butin. 

Enfin, il est important de noter que, dans les 2 
espèces principales étudiées ici, les attitudes de dominance 
entre femelles et mâles reflètent celles qui s'établissent entre 
les femelles: chez Ropalidia cincta, les dominances vigoureuses 
sont prépondérantes, chez Ropalidia guttatipennis, elles sont 
minoritaires comparées aux attitudes égalitaires. 

3) Le type de hiérarchie chez-Ropalidia 

Il est indéfinissable dans la mesure où 1) les 
individus marqués de ma colonie ont très rapidement disparu du 
nid, 2) la dominance est beaucoup moins marquée et beaucoup plus 
rare que chez Ropalidia cincta, 3) les refus d'échanges de 
nourriture, de matériau de construction et de trophallaxie sont 
fréquents, et 4) les rapports, dits égalitaires, sont monnaie 
courante. Je ne puis que conclure qu'il y a des comportements de 
dominance certains et que ces comportements sont le fait de peu 
d'individus, toujours les mêmes, la reine par exemple ou celle 
qui la remplacera lors d'un orphellnage expérimental. En effet, 
dans le nid particulier observé, on assistait qu'à une ou deux 
attitudes de dominance vigoureuse par heure. C'est peu! Il en 
était tout autrement lorqu'une ouvrière essayait de s'imposer 
comme reine après orphelinage: la plus active cavalcadait sans 
arrêt sur le nid à la recherches d'individus mâles ou femelles 
qu'elle pouvait bousculer ou chevaucher. 

La hiérarchie chez Ropalidia guttatipennis existe 
donc mais d'une manière diffuse. Dans notre nid, seuls 
apparaissaient la dominance linéaire de l'individu 2 sur 
1'individu 4. 

Un autre phénomène expérimental mériterait d'être 
reproduit. En effet, lh30 après le retrait de la reine a (2) de 
la société, j'ai tenté de la réintroduire alors que la reine 0 
(4) faisait déjà une campagne ardente pour prendre la tête de la 
petite société . Après 3 ou 4 minutes de "surprise", due à la 
reconnaissance de son ancienne reine, caractérisée par un repos 
dans sa cavalcade, la future reine (0) attaqua l'intruse du 
moment. Le combat ne dura que quelques secondes car la femelle a 
vaincue quitta le nid au profit de 1'ex-femelle B qui repris son 
manège de dominance. 

4) I.es comportements en usage lors de la réalisation 

Toutes les manifestations comportementales décrites 
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pour Ropalidia cincta lors des échanges entre adultes et larves 
sont réduites ou inexistantes chez Ropalidia guttatipennis. Lors 
des régurgitations ou des nourrissements des adultes aux larves, 
les femelles ne synchronisent pas leurs mouvements par des 
battements d'ailes intenses: chaque individu opère de manière 
individuelle. Les très faibles signaux sonores émis quelquefois 
par les femelles qui récoltent le liquide qui sourd de la bouche 
des larves ne sont plus recruteurs pour les autres ouvrières qui 
travaillent alors quand bon leur chante. 

Ainsi concordent toutes nos observations sur les 2 
espèces de Ropalidia. La société de Ropalidia cincta est très 
structurée, la hiérarchie y est nettement affirmée par des 
attitudes énergiques sinon violentes dont certaines sont propres 
à la reine, la bonne marche de la colonie est assurée par un 
système de communication assez complexe qui laisse peu de place 
à l'improvisation. En revanche, dans une population de Ropalidia 
guttatipennis, la primauté de la reine, sans être véritablement 
contestée, est moins contraignante pour les subordonnés qui 
peuvent refuser facilement un échange de nourriture ou de fibres 
végétales. Les échanges entre ouvrières s'accompagnent plutôt de 
comportements d'individus hiérarchiquement égaux qui ne sont pas 
embrigadés dans des tâches collectives synchronisées par un 
strict système de communication. 

En bref, nous avons bien 2 structures sociales qui 
mériteraient encore d'être analysées finement. 

V - LES SOCIETES D'AUTRES ESPECES DE ROPALIDIA. 

Sur la centaine d'espèces de Ropalidia reconnues, 7 
ou 8 ont été étudiées. C'est-à-dire qu'il existe encore pas mal 
de travail pour les prochains vespidologues. 

1) La structure des sociétés 
Le tableau III ci-joint résume les observations 

obtenues à la suite de dissections des ovaires des individus des 
colonies de 3 espèces. 

La grosse différence qui apparait immédiatement 
entre ce tableau et le précédent est la fréquence des sociétés 
polygynes aux Indes et au Japon. 

Kalheureusement, les observations des différents 
travaux cités dans ce tableau pèchent par 2 graves défauts, I) 
les auteurs nous laissent dans l'ignorance sur l'état des 
ovaires et des spermathéques des femelles: ces détails 
importants nous auraient éclaire sur les comportements des 
différents individus des sociétés, 2) on aurait aime connaitre 
le devenir des oeufs pondus par les femelles non-dominantes. Ne 
sont-ils pas manges ultérieurement par la femelle a qui 
marquerait ainsi une nouvelle fois sa primauté? J'ai observé ce 
phénomène sur un gros nid de Poliste africain. 
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71 T,ft hiérarchie chez ces espèces. 

GADAGKAR ET JOSHI distinguent 3 groupes d'individus 
chez Ropalidia cyathifornis en fonction de leur occupation 
principale dans le nid, celui des guerrières, celui des 
nourrices et celui des butineuses. Chacun d'entre eux est 
caractérisé par des comportements de dominance assez nombreux. 
Ils citent les suivants: l'escalade du dominé pour s'installer 
sur la tête et mordre les appendices situés autour de la bouche, 
la fixation sur la tête du dominé pendant plusieurs minutes, la 
fixation près d'un individu pour saisir la patte ou une antenne, 
la course en direction des subordonnés et la morsure d'un 
appendice du corps. Or, les femelles pondeuses font toujours 
partie du groupe dominant des guerrières. Ce sont elles surtout 
qui manifestent le comportement que nous venons de décrire. 
Elles s'absentent peu du nid. En revanche, les nourrices sont 
plus calmes et, étonnement, c'est au milieu d'elles que les 
guêpes trouveront leur reine de remplacement si cela s'avère 
nécessaire au cours de la vie de la société. Enfin, les 
butineuses passent presque tout leur temps à l'extérieur du nid 
â la recherche de la nourriture. 

Les mêmes auteurs ont découvert des castes 
semblables chez Ropalidia marginata mais, ici, ce sont les 
nourrices qui restent le plus sur le nid. Les guerrières ont 
plutôt tendance à s'affronter entre elles qu'à s'attaquer aux 
autres castes. Les comportements de dominance ressemblent assez 
â ceux de l'espèce précédente. 

Enfin, KOJIKA décrit 2 types de comportement 
hiérarchique.Il y a d'abord le "pecking" que je traduis par 
"petite menace" durant lequel l'insecte se précipite 
soudainement vers la tête ou le thorax du dominé et s'arrête 
brusquement pour ne le toucher qu'avec l'extrémité de ses 
antennes. Généralement,le dominé se retire. Il y a aussi le 
"mounting" ou escalade du dominé par le dominant qui lèche le 
corps de son rival sans le mordre. Ces 2 comportements sont 
exprimés avant tout par la reine en face de ses subordonnées, et 
quelquefois seulement par les dominées entre elles. Enfin, comme 
ITO KOJIKA décrit un comportement qu'il ne classe pas parmi 
ceux de dominance, le "baiser" ou le partage de la nourriture. 

1.C type de hiérarchie dPB sociétés. 

En général, les différents auteurs n'ont 
particulièrement pas attaché une grosse importance à ce 
problème. GADAGKAR et JOSHI nous donnent des schémas 
hiérarchiques résumant leurs observations sur 2 espèces de 
Ropalidia, marginata et cyathifornis. 

Dans la colonie de Ropalidia cyathiformis étudiée, 5 
femelles sur 10 pondent mais 2 surtout dominent toutes les 
autres par une plus grande production d'oeufs. La hiérarchie 
est plutôt lineaire. Il en est de même chez Ropalidia marginata 
qui fonde aussi des sociétés polygynes. 
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En revanche, la hiérarchie de Ropalidia fasclata, qui 
fonde des sociétés monogynes, ressemble assez A celle de 
Ropalidia cincta,en ce sens que le statut de la reine, dans une 
colonie bien établie, est stable, tandis que celui des 
subordonnées est plutôt flexible. 

VI - DISCUSSION ET CONCLUSION. 

Nous avons observé 2 types de colonies du même genre 
assez différents. Leurs biologies sont semblables mais les-
divers comportements souvent comparables différent par 
l'intensité et la fréquence de leur réalisation: chez Ropalidia 
cincta, les attitudes de dominance ou de soumission se 
manifestent plus souvent que chez Ropalidia guttatipennis; 
certaines sont même très spécifiques. En revanche, chez cette 
dernière, les individus de la société semblent plus libres de 
leurs mouvements, plus libre de refuser ou d'accepter un échange 
ou un don. Le travail des membres de la société de Ropalidia 
cincta est orchestré par tout un rituel sonore, vibratoire et 
gestuel, celui des membres de la société Ropalidia 
guttatipennis est laissé au gré des circonstances, le retour 
d'une butineuses chargée de nourriture ou d'une butineuse 
ramenant de la pâte de bois, la nécessité d'allonger une cellule 
ou de nourrir quelques larves affamées, le besoin du liquide 
sécrété et distribué par les larves des cellules. 

On voit déjà tout ce que nous apporterait les 
nouvelles monographies concernant les Ropalidia qui, nous le 
savons maintenant, fondent des sociétés par une association de 
femelles multiples, ou par une seule reine et même par 
essaimage. 

En bref, autant d'espèces étudiées autant de 
diversités comportementales. Mais, parmi toutes les espèces 
observées, il semble bien que, jusqu'ici, ce soit Ropalidia 
cincta qui nous montre une structure de la société réglée par 
tout un code assez rigide de comportements. La lecture des 
travaux étrangers, mes propres observations sur d'autres espèces 
n'auraient pu laisser imaginer l'existence de tels rapports 
entre les individus du genre Ropalidia. Une nouvelle fois 
encore, notre analyse nous invite à emmagasiner davantage de 
données sur ce groupe clé des Vespides. 
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Résume: On propose Ici une comparaison des comportements de 
dominance de différentes espèces de Ropalidia. 
La sociétés de R, cincta est très structurée, la hiérarchie y 
est nettement affirmée par des attitudes énergiques sinon 
violentes dont certaines sont propres à la reine, la bonne 
marche de la société est assurée par un système de 
communication assez complexe qui laisse peu de place i 
1 'improvisation. 
En revanche, dans une population de R. guttatipennis, la 
primauté de la reine est moins contraignante pour les 
subordonnées qui peuvent refuser facilement un échange de 
nourriture ou de fibres végétales. Les échanges entre ouvrières 
s'accompagnent plutôt de comportements d'individus 
hiérarchiquement égaux qui ne sont pas embrigadés dans des 
tâches collectives synchronisées par un strict système de 
communication. 
En bref, nous avons bien 2 structures sociales assez 
diffférentes. 
Sous comparons enfin nos observations À celles qui ont été 
obtenues avec d'autres espèces de Ropalidia par d'autres 
collègues. 
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Fig.1, l'ordre hiérarchique à l'intérieur d'une colonie 
de R. cincta. 9R = reine; I, 2, 3, ... = guêpes marquées; 
x, x, ... = guêpes non marquées; le signe = Indique une 
égalité dans la hiérarchie sociale. 



Tableau I - Analyse de la population et du développement ovarien des 
femelles de 6 colonies 

0 + C? Nymphes Larve s Oeufs 
•o •H Ovaires Ovaire s Ovaire s 
c dévelojpés. développés. peu ou pas 
3 Date Sperma thè- Sperma thè- développés. Nombre Nombre Nombre Nombre 
V que pleine que vide. Sperma thè- d1 indi-
o Nbre d1 in- Nbre d1 in- que vide. vidus 
•0) dividus dividus Nbre d'in-
E dividus 
Z 
1 18/10/69 1 0 3 0 0 19 23 
2 18/10/69 1 4 14 0 17 62 50 
3 19/12/69 1 0 0 0 0 0 0 
4 25/01/70 1 0 0 0 2 1 0 
5 28/04/72 1 3 9 5 33 68 55 
6 30/08/7'l 1 0 2 0 6 6 7 
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Tableau II - Structure des colonies de 
R. ^uttatipennis observée par divers 
auteurs. 

Au teurs Structure de la colonie 

Darchen 1 seule (j> et plusieurs ouvrières 

Richards 1 seule 0 et plusieurs ouvrières 

Roubaud Plusieurs reines 



Tableau III - Structure des colonies de différentes espèces 
de Ropalidia. 

Auteurs Espèces Structure de la colonie 

Gadgil 
Gadagkar 

H. marginata 1 ou plusieurs <j> dans le nid 
(3 à 4 est commun) 
Plusieurs peuvent pondre. 
Ensuite ? 

Gadagkar R. cyatiformis Plusieurs 0 dans le nid + 
Plusieurs peuvent pondre. 
Ensuite ? 

Itô R. i'asciata Fondation des colonies par 
une seule reine ou plusieurs. 
Ensuite ? 
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ETUDE MORPHOLOGIQUE DES GLANDES TARSALES 
CHEZ LA GUÊPE POLISTF? ANNIII ARTS ( L . ) 

( V e s p i d a e , P o 1 i s t i n a e ) 

p a r 

O o h a n B I L L E N 

Limburgs Universitair Centrum, SBM, 
B-3610 Diepenbeek (Belgique) 

et 

Zoôlogish Instituut K.U. Leuven, 
Naamsestraat 59, 

B-3000 Leuven (Belgique) 

Résumé : Une glande tarsale se trouve dans le dernier 
article tar3al de chaque des 6 pattes chez tous les individus de 
Polistes œinularis examinés. L'épithélium glandulaire est formé 
d'une invagination de 1'épithélium épldermlque vers 1'intérieur du 
basitarse. Le réservoir de la glande se poursuit dans l'arolium, 
qui est une structure entièrement cutlculaire. Cette glande 
sécrète probablement des substances permettant l'adhérence sur de3 
substrats lisses. L'ultrastructure révèle des cellules denses aux 
électrons avec de nombreuses mitochondries, et un ergastoplasme 
assez bien développé dans la région basale et périnucléaire. La 
membrane plasmlque apicale montre de nombreuses microvillosités. 
La cuticule s'est probablement séparée par délamination, la partie 
endocuticulaire couvrant 1'épithélium de la glande, la partie 
épicuticulaire formant un sac cuticulaire ventral en relation avec 
l'articulation entre le tarse et l'arolium. 

Mots-clés : morphologie, ultrastructure, glande tar-
sale, Polistes annularis, organe adhésif. 

Summary : Morphology of the tar3al glands ln the Wasp, 
PolLbtU aywLLtaAÀA (L.) (Vespidae, Polistinae) 

Tarsal glands are found ln the last tarsal segment of 
ail 6 legs in the wasp Polistes annularis. Each gland consists of 
a large sac lined with an épithélium of secretory cells. The 
glandular épithélium is to be considered as an infolded extension 
of the epidermis. Its reservoir ls continuous with the lumen of 
the arolium, which itself is an entlrely cuticular structure. 
Therefore, the tarsal glands most probably are the source of 
substances secreted to enhance successful adhésion to smooth 
surfaces. Thousands of tenent hairs covering the arolium are 
believed to contribute ln providing the adhesive forces involved. 

(*) : chargé de recherches du F.N.R.S. (Belgique) 



52 

Ultrastructurally, the electron-dense secretory cells contain many 
3mall mitochondria along with a fairly well developed rough 
endoplasmic reticulum. The apioal cell membrane is modlfied into 
a distinct microvillar border. Cuticular delamination probably 
occurs during the pupal stage and résulta in the endocuticular 
layers only to cover the glandular eplthellum. The epicuticular 
layers constitute the cuticular sac whlch is associated with the 
ventral articulation slit between the last tarsal segment and the 
arolium. 

Key-words : morphology, ultrastructure, tarsal gland, 
Polistes annularis, adhesive organ. 

INTRODUCTION 

Les glandes exocrines des insectes sociaux jouent un 
rôle primordial dans la communication par la production des 
phéromones. Conformément à leur fonction dans la digestion tant 
individuelle que sociale ("primer pheromones"), ou dans la 
production des phéromones d'alarme ou de piste, on retrouve ces 
glandes surtout dans la tête et dans l'abdomen. Des glandes 
thoraciques sont beaucoup plus rares : la glande métapleurale est 
une particularité existant seulement chez les fourmis, tandis que 
la glande labiale ou salivaire, malgré sa position dans le 
prothorax, sensu stricto doit être considérée comme une glande 
céphalique. 

Les structures glandulaires dans les pattes chez les 
insectes sociaux ont été peu étudiées jusqu'à présent. Parmi les 
fourmis, des glandes tibiales n'ont été signalées que chez des 
espèces du genre Crematogaster (PASTEELS et al. , 1970; BILLEN, 
1984). Parmi les abeilles, des glandes tarsales ont été décrites 
par ARNHART (1923) chez Apis mellifera et par CRUZ LANDIM & 
STAURENGO (1965) chez les abeilles méliponines. Des travaux très 
récentes par LENSKY et al. (1984, 1985), parus au cours de la 
rédaction de la présente contribution, nous renseignent 3ur la 
biologie et l'ultrastructure des glandes tarsales de l'abeille 
mellifique. Parmi les guêpes, nos recherches ont révélé 
indépendemment l'existence de glandes tarsales, dont nous 
présentons ici la morphologie chez Polistes annularis (L.). 

MATERIEL ET METHODES 

La reine et les ouvrières examinées proviennent d'un 
petit nid de Polistes annularis récolté tout près du campus de 
l'université de Georgia à Athens (U.S.A). Les guêpes ont été 
tuées par submersion instantanée dans l'azote liquide. Les tarses 
des 6 pattes ont été fixés dans le glutaraldéhyde à 2% dans du 
tampon cacodylate 0.15 M à pH 7,4 pendant 4 heures à 4«C. Une 
post-fixation (1 heure à 4°C) suit, dans le tétroxyde d'osmium à 
2% dans le même tampon. Les coupes incluses dans l'araldite sont 
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contrastées à l'acétate d'uranyle puis au citrate de plomb, et 
examinées à l'aide d'un microscope électronique Philips EM tOO. 
Les dessins présentés ici sont basés sur des sections semi-fines 
colorées au bleu de méthylène. 

RESULTATS 
1. morphologie générale de la glande tarsale 

Chez toutes les guêpes examinées, aussi bien chez la 
reine que chez les ouvrières, les glandes tarsales se trouvent 
dans le dernier article tarsal des 3 paires de pattes, sans aucune 
différence de taille ou de développement entre ces 3 
localisations. Des sections semi-fines du dernier article du 
tarse montrent la glande assez étendue, comme un grand sac dont la 
paroi épaisse correspond à l'épithélium glandulaire. Une couche 
cutlculaire constitue le revêtement apical de l'épithélium. Dans 
la région la plus distale, qui s'étend le plus loin du côté 
dorsal, l'épithélium se recourbe et rejoint l'épithélium 
épidermique (Fig. 1). L'aspect de la glande en coupes 
transversales par conséquent peut varier considérablement selon le 
niveau de la section : circulaire dans la région proximale du 

200 jum 

Fig. 1. Section longitudinale du dernier article tarsal chez l ' 
ouvrière de Polistes annularis dessinée d'après une coupe serni-
fme (patte médiane). Ar = arolium ; Eg - épithêlium glandulai-
re ; Pr - plaque retractrice de l'arolium ; R = réservoir ; Se 
- sac cuticulaire. A, B et C indiquent le niveau des sections 
transversales des figures 2 et 3. 
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tarse (Fig. 2A), ou seulement avec l'épithélium glandulaire du 
côté dorsal dans la région distale (Fig. 2B et 3). Dans cette 
dernière région, la partie ventrale du tarse est occupée par la 
large plaque retractrice de l'arolium sous laquelle se trouve 
d'ailleurs le sac cuticulaire associé avec l'articulation ventrale 
entre le dernier article du tarse et l'arolium (Fig. 1). 

La continuité entre l'épithélium de la glande tarsale 
et l'épithélium épldermlque décrite ci-dessus fait de l'arolium 
une structure exceptionelle, vu qu' elle est entièrement 
cuticulaire et dépourvue de cellules épidermiques (confirmé par 
microscopie électronique à transmission). La lumière de la glande 
se prolonge dans l'intérieur de l'arolium (Fig. 1). De cette 
manière, il apparaît que la glande tarsale n'a pas de contact 
direct avec le milieu extérieur : d'une part, il n'existe pas de 
micropores dans l'arolium, d'autre part 11 y a la barrière 
cuticulaire continue entre la plaque retractrice de l'arolium et 
la partie distale et ventrale du tarse. 

2. ultrastructure de l'épithélium glandulaire 

L'épithélium de la glande tarsale est composé de 
cellules cylindriques d'environ 40 um de hauteur. Leur cytoplasme 
est dense aux électrons. Les noyaux arrondis ou allongés, d'un 
diamètre moyen de 7,5 um, sont situés un peu au dessous du centre 
des cellules (Fig. 4). Ils contiennent souvent des nucléoles très 
nets. Les cellules se caractérisent par la présence de 
nombreuses mitochondrles de petite taille et arrondies ainsi que 
par de très nombreuses petites vésicules peu denses aux électrons, 
qu'on rencontre surtout dans la région apicale (Fig. 5). 
L'ergastoplasme assez bien développé est localisé autour du noyau 
et dans la région basale de la cellule. 

La membrane plasmique apicale se différencie en de 
nombreuses microvlllosités serrées qui se poursuivent le long des 
plis locals qui pénètrent dans l'épithélium (Figs. 4, 5). La 
cuticule couvrant l'épithélium ne contient que des fibrilles 
endocuticulaires sans délimitation apicale très nette. Dans la 
partie basale des cellules, la membrane plasmique forme des 
invaginations assez nombreuses. Dans cette région se trouvent des 
citernes d'ergastoplasme ainsi que des petites mitochondrles (Fig. 
6 ) . 

Quelques fines trachéoles sont observées sous la 
membrane basale très mince qui entoure l'épithélium, leur nombre 
étant pourtant très limité. Des fibres musculaires n'ont jamais 
été décelées dans cette partie des tarses. 

Fia 2 (-; Sections transversales à travers la glande tarsale^ aux 
* niveaux indiqués (pattes postérieures de l'ouvrière) . Abrévia-
tions, voir fig. 1. 
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DISCUSSION 

La présence de glandes tarsales et leur rôle dans la 
production des substances adhéslves ont été étudiées 
particulièrement chez les Diptères (HASENFUSS, 1977; STORK, 
1983; WALKER et al., 1985). L'organe adhésif chez ces insectes se 
compose essentiellement de milliers de soies microscopiques qui se 
trouvent sur les deux pulvilles, et dans lesquelles sont sécrétées 
les substances lipidiques produites par la glande tarsale. 

Parmi le Hyménoptères, et jusqu'à présent, des glandes 
tarsales ont été signalées seulement chez les Apldae (ARNHART, 
1923; CRUZ LANDIM & STAURENGO, 1965; LENSKY et al., 1985). Nous 
les avons trouvées également chez les guêpes sociales (Vespidae) 
ainsi que solitaires (Sphecidae, Chrysididae, Eumenldae, 
Mutillidae, Pompilidae). L'organisation morphologique du dernier 
article tarsal des Hyménoptères ressemble beaucoup à celle des 
Diptères, 1'arolium étant l'homologue des pulvilles. Un rôle des 
glandes tarsales d a n 3 le système adhésif semble d'autant plus 
évident qu'elles sont présentes dans les 6 pattes tant chez les 
ouvrières et les reines que chez les mâles. Leur sécrétion chez 
Apis mellifera pourrait Indiquer une fonction comme glande cirlère 
(CHAUVIN, 1962). Le dépôt de substances huileuses au cours des 
déplacements des abeilles a été observé par LENSKY et a£.(1984). 
En outre, la sécrétion des glandes tarsales de la reine chez A. 
mellifera révèle un effet inhibitoire synergique avec celui des 
glandes mandibulaires sur la construction de3 cupules et des loges 
royales (LENSKY & SLABEZKI, 1981). Aucun autre rôle dans le 
comportement social de l'abeille melllfique n'a pu être indiqué 
(LENSKY et al., 1984). 

Fig. 3. Section transversale à travers la région distale d'une 
patte postérieure de l'ouvrière (niveau C de la fig. 1). Eg -
épithélium glandulaire ; Pr - plaque retractrice de l'arolium. 
(coupe semi-fine) Cx 330) 

Figs. 4 à 6. Aspects ultrastructuraux de la glande tarsale chez 
l'ouvrière de Polistes annularis : 

4. Détail de l'épithélium glandulaire. Cx 3.250) 

5. Détail de la région apicale avec les microvillosités entou-
rant les plis locale (*). La cuticule ne contient que des 
fibres endocuticulaires. Cx 7.000) 

6. Vue de la région basale montrant les nombreuses mitochon-
dries petites et quelques citernes d'ergastoplasme. 

Cx 6.600) 

ER = ergastoplasme ; fe - fibres endocuticulaires ; M - mito-
chondries ; mv - microvillosités ; N = noyau. 





59 

La glande, que nous avons examinée chez Polistes 
annularis, consiste en un sac qui occupe la plus grande partie du 
dernier article tarsal. Sa paroi est formée par les cellules 
glandulaires qui ont l'aspect d'un tissu sécréteur : les 
nombreuses mitochondries, les invaginations basales et les 
microvillosités apicales suggèrent un transport de substances 
tandis que le développement de 1'ergastoplasme indique que la 
sécrétion serait au moins partiellement de nature protélque. Les 
aspects ultrastructuraux en général correspondent aux descriptions 
de la structure fine des glandes tarsales d'Apis mellifeva (LENSKY 
et al., 1985). 

Une particularité de ces glandes, tant chez Apis que 
chez Polistes, est la composition de la cuticule couvrant 
l'épithélium glandulaire, qui ne contient que des fibres 
endocuticulaires. Selon LENSKY et al. (1985), 1'épicuticule se 
serait séparée de 1'endocuticule par délamination après la mue 
imaglnale, formant ainsi le sac cuticulaire qui s'ouvre par la 
fente articulaire entre le dernier article tarsal et l'arolium. 
Une telle délamination en effet peut expliquer cette formation car 
il n'existe pas de cellules épidermlques associées à ce sac - et à 
l'arolium en général - comme on aurait pu l'attendre. Chez 
Polistes, pourtant, le sac cuticulaire existe déjà avant la mue 
imaglnale. Une délamination cuticulaire chez Polistes se 
déroulerait donc plus tôt que chez l'abeille. 

LENSKY et al. (1985) considèrent le sac cuticulaire 
comme le réservoir de la glande tarsale chez A. mellifera, Nous 
préférons plutôt considérer l'espace très étendu et entouré par 
1'épithélium glandulaire comme le réservoir, du moins d'un point 
de vue fonctionnel. Même si la sécrétion quitte la glande par la 
fente articulaire ventrale, elle a été stockée dans cette espace, 
qui se continue d'ailleurs dans l'intérieur de l'arolium. En 
plus, cette disposition est conforme à une fonction comme organe 
adhésif. La sécrétion glandulaire adhésive serait éliminée à 
travers les milliers de soies adhésives qui tapissent la surface 
externe de l'arolium (CRUZ LANDIM & STAURENCO, 1965). Le 
mécanisme précis de ce processus reste pourtant à découvrir, car 
il n'éxiste pas de pores cuticulaires qui permettent une sécrétion 
directe (LENSKY et al., 1985; WALKER et al., 1985). Déplus, les 
forces qui font passer la sécrétion dans l'arolium - ou dans le 
sac cuticulaire - sont Inconnues car il n'y a pas de fibres 
musculaires entourant la glande. De cette manière, aussi le dépôt 
de sécrétion à travers la fente articulaire semble plus au moins 
incontrôlable à cause de la taille considérable de celle-ci. Une 
telle sécrétion existe néanmoins chez l'abeille mellifique, où les 
taux de sécrétion des reines sont 13 fois plus élevés que chez les 
ouvrières (LENSKY et al., (198H). Le dépôt continu de sécrétion 
semble conforme à son rôle de marquage chez la reine, qui 
s'ajouterait à son rôle dans l'adhérence à des surfaces lisses 
(LENSKY & SLABEZKI, 1981). 



60 

REMERCIEMENTS 

Je tiens à exprimer ma gratitude à E. Plaum pour 
l'aide dans la préparation des coupes microscopiques, au Prof. M. 
Van Poucke et au Dr. G. Delye pour la discussion du manuscrit, et 
à H. Zurings qui a dactylographié ce texte. 

REFERENCES 

ARNHART L., 1923. Das Krallenglied der Honlgbiene. Arah. Bienenk., 
5, 37-86. 

BILLEN J.P.J., 198t. Morphology of the Tlblal Gland ln the Ant 
Crematogaster soutellaris. Naturwissensohaften • 71, 
321-325. 

CHAUVIN R., 1962. Sur l'Epagine e et sur les Glandes Tarsales 
d'Arnhart. Ins. Sociaux, 9, 1-5. 

CRUZ LANDIM C., STAURENGO M.A., 1965. Glande Tarsale des Abeilles 
sans Aiguillon. Proo. 5th Intern. Conaress IUSSI , 
Toulouse, 219-225. 

HASENFUSS I., 1977. Die Herkunft der AdhâsionsflUssigkeit bel 
Insekten. Zoomorphologie , 87, 51-61. 

LENSKY Y., SLABEZKI Y., 1981. The Inhibiting Effect of the Queen 
Bee ( Apis mellifera L.) Foot-print Pheromone on the 
Construction of Swarming Queen Cups. J. Inseat 
Physiol., 27, 313~323. 

LENSKY Y., CASSIER P., FINKEL A., TEESHBEE A., SCHLESINGER R. , 
DELORME-JOULIE C., LEVINSOHN M., 1984. Les Glandes 
tarsales de l'abeille melllfique (.Apis mellifera L. ) 
reines, ouvrières et faux-bourdons (Hymenoptera, 
Apidae). II. Rôle biologique. Ann. Soi. Nat. Zool. , 
Paris, 6, 167-175. 

LENSKY Y., CASSIER P., FINKEL A., DELORME-JOULIE C., LEVINSOHN M. 
1985. The fine structure of the tarsal glands of the 
honeybee Apis mellifera L. (Hymenoptera). Cell Tissue 
Res., 2t0, 153-158. 

PASTEELS J.M., CREWE R.M., BLUM M.S., 1970. Etude histologique et 
examen au microscope électronique à balayage de la 
glande sécrétant la phéromone de piste chez deux 
Crematogaster nord-américains (Formicldae, Myrmicinae) 
C.R. Acad. Sa. Paris, 271D, 835-838. 

STORK N.E., 1983. How does the housefly hold on to your window ? 
Antenna, 7, 20-23. 

WALKER G., YULE A.B., RATCLIFFE J., 1985. The adhesive organ of 
the blowfly, Calliphora vomitoria : a functional 
approach (Diptera : Calliphoridae). J. Zool., Lond. 
(A), 205, 297-307. 



61 

Actes Coll. Insectes Sociaux, 3 : 61-71 (1986) 

COMPORTEMENT D ' A P I S MELLIFFRA VAR, ADANSON1 

DANS DEUX MIL IEUX DIFFERENTS 

DE SAVANE ARBOREE OUEST-AFRICAINE 

p a r 

D a n i e l l e L O B R E A U - C A L L E N 

Laboratoire de Taxonomie et d'Ecologie des Flores Tropicales, 
U.A. 218 CNRS 

et 

Laboratoire de Phytomorphologie de 1'EPHE, 
Muséum National d'Histoire Naturelle, 
16 rue Buffon, 75005 Paris (France) 

Résumé 

L'étude comparative de miels de "mosaïque de forêt 
ombrophile planitaire guinéo-congoiaise et de formations herbeuses 
secondaires" (Centrafrique), et de "forêt claire" (Burkina Faso) 
permet de mettre en évidence que les abeilles récoltent de préférence 
le pollen et le nectar des arbres lorsque leurs fleurs présentent 
suffisamment de caractères attractifs, donc durant la saison 
sèche et le début de celle des pluies. Lors de la seconde moitié 
de cette dernière, pendant qu'il n'y a pratiquement pas de 
floraisons, les provisions de la ruche sont largement utilisées 
pour l'élevage du couvain. Plus tard lorsque de nouvelles floraisons 
arrivent, essentiellement celles des herbacées, ces dernières 
dont abondamment butinées. Les pollens et les nectars frais 
de qualités alimentaires les meilleures sont consommés en priorité, 
sans doute après un bref stockage. Les autres sont délaissés 
et se retrouvent dans les miels étudiés (Graminées) 

Mots clés 

Miel - Forêt / Savane - Pollen - Arbres / Herbacées 
Apis mellifera var. adansoni - Comportement-Ouest-Africain. 
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Summary 

9ehaviour of Apis mellifera var. adansoni in two 
différent formations of the west african arboreal savanna. 

The comparative studies of Guineo Cûngolian honies 
of mosaic lowland rain forest, secondary grassland (Centrafrique) 
and of indifferentiated Sudanion woodland (Burkina Faso) show 
that the bees collect preferential ly pollen and/or nectar of trees, 
if their flowers have enough attractive characters, therefore 
during the dry season and at the beginning of the wet one. 
During the second half of this last one, there are no flowers, 
and the reserves are largely used for the food supply of breeding 
larvas. Later, when the new flowers arrive, essentially the 
herbaceous one, the latter are much visited. The fresh pollen 
and nectar of the best dictary quality are consumed first perhaps 
after a short storage. The others are left by bees and can be fund 
in the honies under research. 

Key words 

Honey - Forest / Savanna - Pollen - Trees / Grasses -
Apis mellifica var. adansoni - Behaviour - West Africa 



63 

La biologie de l'abeille africaine Apis mellifera var. 
adansoni ne peut bien se comprendre que par la connaissance 
de son comportement vis à vis de la végétation située à proximité 
des nids et des types floraux butinés tant pour le nectar que 
pour le pollen. Or les fleurs mel Iitophi les des savanes ouest-
africaines recensées jusqu'à maintenant sont peu nombreuses 
(Douhet, 1970, 1979 ; Sowunmi, 1974 ; Gadbin, 1980 ; Crâne 
& al., 1984). 

Aussi était-il intéressant de faire une analyse compara-
tive du contenu pollinique de quelques miels provenant de deux 
régions ouest-africaines de climat comparable car n'ayant qu'une 
seule saison des pluies mais de longueur différente, régions 
caractérisées par une végétation de savane parfois mélangée 
avec la forêt. 

Les échantillons de miel étudiés proviennent pour 
cinq d'entre eux, du Burkina Faso, région de Ouagadougou et 
de Ouahigouya, et pour les trois autres de Centrafrique vers 
Bangui. ̂  Dans ce dernier pays, les arbres dont abondants car 
la végétation est une mosaïque de forêt ombrophile planitaire 
guinéo-congolaise et de quelques formations herbeuses secondaires 
(White, 1983) alors que dans le premier pays, les herbacées 
sont au contraire dominantes puisqu'il s'agit d'une forêt claire 
soudanienne indifférenciée (White, 1983). 

Matériel et méthodes. 

Les huit échantillons étudiés m'ont été confiés par 
J. LOUVEAUX (INRA) que je remercie très vivement. Ils résultent 
d'une apiculture traditionnelle africaine. Après deux ou trois 
ans d'élevage et au début de la saison des pluies (courant 
mars), le miel mélangé aux réserves de pollen est extrait par 
pression de l'ensemble des rayons. A partir de 20 g de miel, 
le pollen est isolé par lessivages et concentrations selon la 
tehcnique de LOUVEAUX & al. 1970. Il est ensuite acétolysé (LOBREAU-
CALLEN & CALLEN, 1982). 

Résultats. 

Les analyses polliniques des huit échantillons de 
miels sont résumées dans les tableaux I et I I où les pollens 
des arbres ont été séparés, dans la mesure du possible, de 
ceux des herbacées. Dans tous les cas, les pollens des arbres 
sont très largement dominants sur ceux des herbacées. C'est 
ce choix en végétaux que je vais tenter d' interpréter dans la 
discussion qui suit, sans oublier auparavant de rechercher les 
caractères morphologiques floraux attractifs pour les abeilles. 
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Familles et Genres identifiés 
par le pollen 

Pourcentages de pollen 
pour chaque échantillon 

TAXONS DE SAVANE : 
ARBRES & LIANES LIGNEUSES 

Rubiaceae : 
Crossopteryx febrifuga 
Nauclea sp. 

Leguminosae, Mimosoideae : 
Albizia sp. 
Acacia sp. 

Leguminosae, Papi I ionoideae 
Pterocarpus sp. 

Meliacea (cf Khaya) 
Myrtaceae 
Olacaceae (Ximenia) 
Salvadoraceae 

40,0 
3,1 

0,7 

1,7 
0,4 

0,6 

1,3 

+ 

HERBACEES : 
Leguminosae, Pap i l ionoi deae 

Cf Tephrosia sp. 
Poaceae 

TAXONS DE FORET OU DE SAVANE SELON LES ESPECES 
ARBRES ù LIANES LIGNEUSES : 

Anacardiaceae (Lannea, Mangifera) 29,4 
0,2 ChrysobaIanaceae (Parinari ) 

Combretacae^Melastomataceae p.p. 
Capparidaceae 
Leguminosae, Mimosoideae : 

Parkia sp. 
Rutaceae (Citrus) 
Tiliaceae p.p. 

1 6 , 0 

1,6 

79,8 
0,3 
1 ,3 

0,3 
0,4 
0,2 

HERBACEES 
Lamiaceae 
Melastomataceae p.p. et Tilicaceae p.p. : cf. ci-dessus 
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Familles et Genres identifiés Pourcentages de pollens pour 
par le pollen chaque échantillon 

A B C 

TAXONS DE FORET OU DE LISIERE 
ARBRES OU LIANES LIGNEUSES : 

Rubiaceae (Tarenna, Pavetta, 23,5 2,0 cf. Dictyandra... . ) 
type Morinda 10,2 3,4 23,2 
Leguminosae, Mimosoideae : 

Entada sp. 1.1 3,0 14,3 
Bignoniaceae _ 0,2 _ 
Euphorb iaceae 

(cf. Alchornea) _ 0,9 _ 
Cf. Flacourtiaceae 0,9 _ 
1 rvinghiaceae (Irvinghia) 0,6 0,5 + 
Malpighiaceae 

(Flabellaria paniculata) + _ 
Moraceae (Ficus spi.) 0,4 0,5 0,7 
Sapindaceae 0,7 
Arecaceae (dont Phoenix) 4,4 0.4 

HERBACEES : 
Euphorbiaceae (Ricimus) 

- + - — 

1 ndétermi né 
- 1,3 -

Tableau I : Résultat des analyses polliniques des miels 
de mosaïque de forêt ombrophile planitaire guinéo-congolaise 
et de formations herbeuses secondaires de Centrafr-ique. 

Nombre total des pollens identifiés : échantillon A : 1223, 
échantillon B : 1750, échantillon C : 802. 
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Familles et genres identifiés Pourcentages de pol lens 
par le pollen pour chaque échantillon 

D E F G H 

ARBRES & LIANES LIGNEUSES 
Sapotaceae (dont Butyrospermum 77,2 10,6 56,4 38,9 28,1 
Meliaceae (dont Khaya ) 
Anacardiaceae (Lannea, 0,2 9,2 29,8 3,4 68,4 
Mangifera ) 
Leguminosae, Mimosoideae : 

Parkia biglobosa - + 2,6 5,5 1,5 
Entada spp. - - 2,6 
Acacia spp. - 0,1 _ _ + 

Myrtaceae (Sygygi um, Eucal ypt us - - - 50,2 -

cugen i a ) 
Combretaceae 14,7 69,1 1 ,6 _ 1 ,3 
Rubiaceae : 

Crossopteryx febrifuqa 2,1 0,6 2,2 + + 
Nauclea sp. - _ 0,4 - _ 

Bombacaceae (Bombax, Ceiba) 2,4 + _ + 
cf. Cochlospermaceae + - - _ 
Euphorbiaceae (cf. Discogly- - - 1,5 - + 
premna) 
Leguminosae, Caesalpinioideae : 

Burkea africana 0,1 _ 2,2 _ _ 
Pi 1 iostigma sp . 0,6 - - _ _ 
Isoberlinia doka _ _ + _ _ 
Delonix sp. - - _ 1,5 _ 

Olacaceae (Ximenia) _ 1 ,9 1,5 + 
Salvadoraceae (Dobera) _ _ _ 0,4 
Sapindaceae (cf Blighia) + + + 
Stercul iaceae 3,4 _ _ _ _ 
Arecaceae (Phoenix) + - -

ARBRES OU HERBACEES SELON LES ESPECES. 

Ti 1 iaceae 0,4 
Cappari daceae - 4,3 4,1 -

HERBACEES 
Amaranthaceae _ _ + + 
Cactaceae _ + _ _ _ 
Cucurbitaceae (Cucumis) _ _ _ + _ 
Leguminosaei Papi 1 ionoideae _ _ 0,5 _ _ 
Ma 1vaceae _ _ _ + 
Poaceae (Graminées) - 1 ,6 0,3 - 0,4 

Tableau II : Résultats des analyses polliniques des miels de 
forêt claire du Burkina Faso. 

Nombre total des pollens identifiés : échantillons D : 1310, 
E : 1335, F : 1335, G : 549, H : 679. 
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Discussion des résultats. 

Les caractères des fleurs butinées. 

Qu'il s'agisse des échantillons de Centrafrique ou 
du Burkina Faso, la morphologie des fleurs les plus abondamment 
visitées par les abeilles est comparable. En effet les fleurs 
butinées sont groupées en inflorçscentes de teinte claire, relative-
ment importantes et se détachent du feuillage en étant bien 
éclairées par le soleil (ex. Fleurs blanches ou blanchâtres : 
Butyrospermum, Lannea, Mangifera, Flabellaria, Nauclea, Pari-
n a r i • Syzygium, jaunes : Entada, ) et odorantes. Ces inflores-
cences sont parfois groupées en glomérules blancs (Nauclea) 
ou en capitules rouges (Parkia biglobosa) de grandes dimensions 
très fortement odorants à l'ouverture des fleurs le soir, mais 
faiblement le lendemain. 

La plupart des fleurs sont odorantes, ont un disque 
ou des nectaires à l'exception toutefois de certains genres tel 
Coch I ospermum qui ne fournit que du pollen en abondance, mais 
pas de nectar. Cette structure florale correspond à une adaptation 
au butinage par certaines abeilles solitaires attirées par les 
grandes dimensions des fleurs dont la couleur jaune vif réfléchit 
les rayons ultra-violets. Dans certains cas, les étamines constituent 
un caractere attractif par leurs couleurs et leurs dimensions 
(rouge chez Parkia biglosa, blanche chez Nauclea. Syzygium 

Le choix de la strate végétale pour le butinage. 

1°- Les miels de mosaïque de forêt ombrophile planitaire 
et de quelques formations herbeuses secondaires de Centrafrique 
Les pollens d'arbres et d'arbustes recencés appartiennent à 
deux types de formations végétales. Les uns, les plus nombreux 
sont de foret ou de lisière, les autres de savane, milieu où 
sont pratiquées les cultures, notamment de manguiers, cotonniers 
ricin. ... ' 

Les ruchers correspondant aux miels étudiés reflètent 
parfaitement bien ces différents milieux : l'échantillon A est 
particulièrement riche en pollen de forêt ombrophile (Irvinghia, 
arbre _ de foret primaire, Flabellaria paniculata, graP^i Ml^e 
de foret, nombreuses Rubiaceae de lisière et de sous bois ) 
et pourrait bien provenir d'un rucher situé dans la lisière de 
la foret ; l'échantillon B dans lequel les pollens de Mangifera 
| n d l c a et d ' arbres de la forêt ombrophile sont abondants, est 
issu d'un elevage localisé à proximité d'un verger à mangues 
et de la foret ; quant à l'échantillon C, plus riche en pollen 
d arbres de_ savane que les autres, il fut récolté à partir d'un 
rucher situe en pleine savane, assez loin de la limite forêt 
savane. 
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En Centrafrique, les floraisons des arbres de forêt 
sont étalées sur la plus grande partie de l'année avec toutefois 
un arrêt durant la seconde moitié de la saison des pluies et 
le début de la saison sèche. En savane, les arbres sont principale-
ment fleuris durant les deux premiers tiers de la saison sèche. 
Dans ces deux formations, il existe donc une succession dans 
la floraison des arbres, ceux de forêt relayant ceux de savane 
avec toutefois une brève période de repos, durant la seconde 
moitié de la saison des pluies. Par ailleurs, vers la fin de 
cette dernière, les herbacées sont fleuries à leur tour et il 
faut attendre la saison sèche pour retrouver les premiers arbres 
de la savane en fleurs. 

C'est cette alternance de floraisons des arbres qui 
est retrouvée dans les miels; mais comme les herbacées manquent, 
c'est à dire approximativement les récoltes des mois de novembre 
et décembre, le spectre poil inique est par conséquent presque 
annuel. Cette rareté des herbacées est surprenante, bien que 
ces dernières soient plus nombreuses dans l'échantillon C où 
les pollens d'arbres de savane sont relativement plus abondants. 

L 'ensemble de ces observations montre donc que les 
abeilles récoltent le plus possible leur pollen sur les arbres 
en négligeant apparemment les herbacées; d'autre part, lorsque 
les arbres sont trop éloignés des ruches les abeilles modifient 
leur comportement et butinent aussi les fleurs des herbacées 
en l'absence de celles des arbres. 

Mais quel est le comportement de ces abeilles durant 
les saisons où la nature n'offre pratiquement pas de floraisons 
ou seulement celles des herbacées, sachant qu'elles doivent 
approvisionner régulièrement le couvain. Cette même question 
se pose t-elle pour les Apides d'autres formations végétales?. 

2°- Les miels de forêt claire du Burkina Faso. 
Dans les régions d'origine des miels étudiés, la végétation 

a été profondément modifiée par les cultures. C'est ainsi que 
certains arbres sont privilégiés par rapport à d'autres, souvent 
pour des raisons d'économie traditionnelle (Sapotaceae, Butyrosper-
num parkii, le Karité; Khaya senegalensis, l'acajou ; Anacar-
diaceae, Lannea spp. ; Mimosoideae, Parkia biglobosa, le néré). 
Sont également abondants car résistants aux feux de brousse 
et souvent maintenus dans des haies ou autres formations secondaires 
les Myrtaceae (Syzygium) , les Rubiaceae (Crossopteryx fabrifuga, 
Nauclea spp.), CaesaIpinioideae (Piliostigma sp.), Mimosoideae 
(Acacia spp.); Combretaceae (Combretum spp., Terminal ia spp.), 
Olacaceae (Ximenia americana, parasite de racines d'autres 
arbres), Cochlospermaceae. Curieusement les palmiers (Phoenix) 
sont très peu nombreux à proximité de Ouagadougou et de Ouahigouya 
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Les especes Isoberlinia doka. Burkea africana (Caesalpini-
° , d e a e )' Blighia sapia (Sapindaceae), bien que caractéristiques 
de nombreuses savanes, sont peu abondantes de ces régions. 

Au Burkina Faso, les ruchers sont généralement placés 
dans les plus grands arbres connus pour être mellifères • il 
s ag.t très souvent de Parkia biglobosa. Cette situation' du 
rucher peut expliquer le pourcentage élevé des pollens de ce 
genre dans certains échantillons accompagnés par une forte 
teneur en eau et en saccharose due à la composition du nectar 
produit en grandes quantités, mais peu concentré, particulièrement 
attractif pour les chauve-souris, principal pol I inisateur de 
cette espece. 

La plupart des pollens contenus dans les miels reflètent 
parfaitement bien la végétation de ces savanes arborées puisque 
les especes les plus représentatives de ces formations sont 
retrouvees. Toutefois, il faut remarquer l'absence ou les très 

5
 D

q^anti.tes d e p o M e n s d e certaines espèces pourtant fréquentes 
,1 " Jl|,02,,9n:a S P" d o n t les f l e u r s s'ouvrent la nuit comme 
ce es de Nauclea, de Parkia, mais en étant inodores, comme 
celles de Parkia biglobosa. de Çeiba, de Bombax... dont les 
rieurs sont principalement cheiropterophi les. ailleurs les 
P O M e n s ? e Ximenia americana. de Salvadora persica sont relève-
ment frequents alors que les fleurs de ces espèces sont peu 
attractives puisque b I anc-verdâ très, petites, groupées en inflores-
cences pauciflores, mais elles sont odorantes. La présence de 
Coch I ospermurn est également surprenante car les fleurs ont 
des antheres a déhiscence poricide pour lesquelles seules certaines 
abeilles sohta.res de grande taille sont adaptées à la récolte 
(Buchman & Buchman, 1981; Roubik & al., 1982 ; Bucham, 1983). 
(o3 ! 6

 c ^ Ï S mel I ifera ne présente pas cette coadaptation 
(Bucham & al., 1977) et ne récolte que le pollen déjà extrait par les Apoides. 

_ Dans ces échantillons de savane, d'autre part, les 
herbacees sont peu nombreuses et par conséquent le spectre 
poil m,que ne recouvre pratiquement que la période de floraisons 
des arbres, donc la saison sèche. Il apparait ainsi que les 
APIS,_ au Burkina Faso comme en Centrafrique, récoltent en 
premier heu le pollen des strates végétales suffisamment attractives 
et les plus elevees. Cette remarque est identique à celle déjà 
formulée par Frankie, 1975 & al., 1983, pour les forêts sèches 
de Costa-Rica. Par ailleurs, au Burkina Faso et en Centrafrique, 
quelque soit la végétation, le problème se pose de connaitr4 
I action des abeilles durant la période à laquelle ne correspondent 
pratiquement pas de récoltes inventoriées par les analyses 
polhniques. 
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Conclusion 

Signification des faibles pourcentages des pollens 
d'herbacées. 

En Centrafrique, les miels de lisière de forêt qui 
ne possèdent pour ainsi dire pas de pollen d'herbacées, présentent 
un spectre pollinique correspondant à environdix mois de l'année, 
les différentes floraisons des arbres se relayant. Par contre 
les échantillons de savane de Centrafrique et du Burkina Faso 
qui ont un même pourcentage de ces grains d'herbacées, ont 
un spectre pollinique qui ne correspond qu'à la saison sèche, 
donc à environ six mois de l'année. Pourtant les miels étudiés 
sont tous des provisions de deux ou trois ans et devraient 
donc refléter cette alternance de floraisons arbres-herbacées. 
En fait, il n'en est rien puisque les pollens des herbacées 
manquent. Or l'époque de butinage sur les herbacées fait suite 
à une plus ou moins longue période de pluviosité où les précipita-
tions sont maximales et durant laquelle les floraisons sont 
rares et ou les abeilles ne sortent pas. C'est ainsi qu'à la 
fin de cette période, les ruches ont perdu beaucoup de poids 
(Douhet, 1979, Darchen, 1985). 

Il semblerait donc que pendant cette période, les 
abeilles vivent sur leurs réserves qu'elles épuisent au moins 
partiellement. Lorsque arrivent les premières floraisons d'herbacées, 
les besoins de matériel alimentaire frais sont importants, si 
bien qu'elles récoltent abondamment pollen et nectar sur ces 
dernières et après un bref stockage, utilisent ces réserves 
toutes fraiches pour l'alimentation des larves. Il s'agit là 
d'une hypothèse qui mériterait d'être démontrée. 

Parmi les herbacées, les Graminées sont les mieux 
représentées dans les miels. Or ces dernières sont anémophiles 
et ont une qualité nutritive très faible ; pourtant les abeilles 
les récoltent (Smith, 1956; Gadbin, 1980; Dufrène, 1985). Il 
est vraisemblable que ces Apides n'en amassent le pollen qu'à 
une période où trop peu de floraisons de Dicotylédones sont 
utilisables, mais qu'il n'est consommé par les larves qu'en 
cas de nécessité à la place d'autres aliments plus riches en 
protéines notamment et emmagasinés en quantité suffisante dans 
la ruche. 
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Actes Coll. Insectes Sociaux, 3 : 73-122 (1986) 

ALTERNANCE DE GENERATIONS 
CHEZ EVYLAEUS Vllipsilllis ( K . ) 

( H y m . , Ha 1 i c t i n a e ) 

p a r 

C é c i l e P L A T E A U X - Q U E N U et Luc P L A T E A U X 

Laboratoire d'Evolution 
C.N.R.S.,U.A 42 

105 boulevard Raspail, 75006 Paris (France) 

Résumé : 
EvylaeuA vMo&uluA , espèce solitaire, a engendré, au 

laboratoire comme dans la nature, deux générations successives 
alternantes, différentes l'une de l'autre. 

Deux caractères permettent, cependant, de considérer 
cette espèce comme une étape dans l'évolution vers la vie en so-
ciété : 
- la réduction de la proportion de mâles dans le premier couvain 
- la présence de femelles d'été statistiquement plus petites que 
leurs mères et différentes d'elles, sans diapause ni réserves. 

Mots-clés : 
EvyZaem, vttioiwlwi, HaJUctinaz, caite., espèce iotUalnz, gZn&ia-
tLon, vie hocÀxxZz. 

Sunmary : 
Alternating générations in EvylaeuA vltloiuluA (K.) (Hym., HaJUc-
tinat). 

EvylaeuA v-Mo&uluj, is a solitary species vhich produ-
ces two générations a year. 

An experimental study was undertaken in the laboratory 
to make certain that the first génération, made of small summer 
females and some maies, gives birth to the larger autumn females. 
The resuit was positive. 

The species is solitary, with two alternating annual 
générations and a nest made of cells isolated at the end of long 
laterals. Yet, by two characters, it may be regarded as a step in 
the évolution towards social life : 
- the réduction in the proportion of maies in the first brood 
- the appearence of a first brood of sumraer females statistical-
ly smaller than their mothers and différent in various détails 
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of structure and colour, with no dormancy and a reduced fat body. 
It looks as if some important characters in assessing 

the social level took place, here, before any change occured in 
the nest structure. 

Key words : 
Evylanai v-itloiulua, Hatictinaz, caite, ge.neAtvU.on, ioclal and &o-
ZÂXaAy A p e c - t u . 

INTRODUCTION 

Evy£a.euA vi£Zo&u.hu, espèce annuelle solitaire, groupe 
ses nids en bourgade (STOECKHERT 1923). Elle comprend, dans la ré-
gion parisienne, deux générations successives constituées de mâles 
et de femelles (POURSIN et PLATEAUX-QUENU 1982). Les fondatrices 
présentent un polymorphisme tout à fait remarquable (PLATEAUX-QUE-
NU et PLATEAUX 1981). 

Une étude portant sur la comparaison des deux généra-
tions annuelles, celle des fondatrices ayant hiverné, celle des 
jeunes femelles issues de ces fondatrices et constituant la pre-
mière génération ou génération estivale, a été effectuée sur la 
population du campus de Jussieu (Paris) en 1982; elle a donné 
les résultats suivants (PLATEAUX-QUENU et PLATEAUX 1985) : 
- les femelles d'été sont plus petites que les fondatrices de fa-
çon très hautement significative; 
- les femelles d'été diffèrent des fondatrices par divers carac-
tères de coloration et de structure; ces différences sont toutes 
au moins hautement significatives : 

. la coloration de la face ventrale du funicule est plus claire 
chez les filles que chez les mères; 

. la couleur du stigma est bien plus claire chez les filles que 
chez les mères; 

. le scutum est plus striolé chez les mères, plus lisse chez 
les filles; 

. la ponctuation du scutum est plus dense chez les filles que 
chez les mères; 

. les filles montrent, â la partie antérieure du scutum, un 
sillon longitudinal plus profond que celui des mères; 

. l'aire dorsale du segment médiaire présente des costules plus 
fréquentes, nombreuses et accentuées chez les mères que chez les 
filles. 

Les femelles de la génération estivale se distinguent 
donc statistiquement des fondatrices. 

Par ailleurs, la première génération comprenait, à Jus-
sieu, à la fin de juillet 1982, 17 1 de mâles et 83 X de jeunes 
femelles, soit environ 1 mâle pour 5 femelles. 
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- diminution du nombre des mâles d'été, 

ble à celle edpf e m e U" d' ë t ë constit^nt-elles une caste compara-

ces mais plusieurs<'problëm'>OUrVO''e"Se8 ^ ^ 3" s s i "productri-
d'été demeuraient-elles dans u S u ï t ï ï " S ? * i * ' 
activité T Leur mère était-elle ^ u j o u r ^ n ^ 7 E "urtôut 

s s l i s f s i s s a é 
MATERIEL ET METHODES 

Sur le campus de Jussieu, en juillet 1982, les fondatri-
ces et les femelles de première génération récoltaient du pollen 
simultanément. Cela est dû vraisemblablement au fait que les fon-
datrices ne demarrent pas toutes â la même date : l'activité de 
récolte des premières femelles d'été chevauche, pour un temps, 
celle des fondatrices tardives. La présence simultanée, dans la 
nature, de femelles des deux générations, la difficulté de les re-
connaître (il s'agit d'individus longs de 5 â 6,5 millimètres) et, 
plus encore, de les suivre et d'étudier leur comportement, nous a 
incites a tenter un élevage au laboratoire. 

Les cages utilisées sont de petite dimension. Le volume 
de vol est de 70 x 40 x 30 centimètres. Les éléments destinés à 
la nidification, de 26 x 16 x 1 centimètres, sont remplis de terre 
enserree entre des parois vitrées et parcourue par deux cordons en 
tresse de nylon trempant, par leur extrémité libre, dans un réci-
pient d eau. Les cages sont éclairées, selon la saison, soit par 
deux tubes néon de 18 W, soit par deux ampoules de 150 W. 

Un bouquet de fleurs fraîches (les Composées jaunes des 
genres Toi wcaaim, P^oUi , Hlexacium etc... sont les plus appré-
ciées) est fourni chaque jour, les vlUo&ulu* ne récoltant pas de 
pollen sur des fleurs artificielles. Un mélange de miel et d'eau 
remplace le nectar. Le bouquet est saupoudré, dès l'épuisement du 
pollen naturel qu'il produit, de pollen de CabuU cManticui et 
de CUAi-um M-tophtyiim. 
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Quelques fondatrices vitZoiuZai , capturées en mai 1985, 
sont encagées après avoir été préalablement marquées. 

RESULTATS 

Plusieurs fondatrices creusent, dès la fin du mois de 
mai, des nids qu'elles approvisionnent bientôt en pollen. Vers la 
fin de juin, quelques mâles éclosent, suivis de jeunes femelles, 
faciles à reconnaître par l'absence de marque. 

Le comportement des mâles est particulier. A leur sor-
tie du nid, ils effectuent, tout comme les femelles, des vols d'o-
rientation, ce qui n'est pas le cas des autres mâles d'HaCLctinae. 
(à l'exception d'E. ma/igj.natu4 qui fait de même). Ils visitent 
activement les nids voisins ou tout ce qui ressemble à un nid. En 
fin de matinée, ils disparaissent dans leur nid d'origine de telle 
sorte qu'aucun mâle n'est visible, en cage, l'après-midi. Une ex-
périence simple a permis de constater cet attachement des mâles 
au nid natal : une nymphe pigmentée est placée dans une cellule 
artificielle à 2 centimètres d'un conduit vertical. Le mâle éclôt, 
est marqué après qu'il ait repéré son nid puis, 28 jours durant, 
sort et regagne régulièrement son "nid" natal. Ce comportement 
particulier des mâles donne à penser que, chez E. viÂZoéllluA , com-
me chez E. maig-inatLLi, les femelles sont fécondées à l'intérieur 
des nids. Toutefois, dans le cas de vi&Loiutai, nous avons obser-
vé des copulations de jeunes femelles en cage, sur le sol, le 
grillage et les fleurs. Chez ma/igX.natui, la fécondation n'a lieu 
qu'à l'intérieur des nids puisque les fondatrices ne sortent pas 
à l'automne (PLATEAUX-QUENU 1959). 

Les femelles d'été quittent leur nid, se nourrissent 
mais ne font pas grand'chose d'autre pendant quinze jours. La 
température oscille en terre, à 9 centimètres de profondeur, en-
tre 23 et 30 ° C et, sur le sol de la cage, entre 23,5 et 34 ° C. 
Des ampoules plus puissantes sont alors placées sur la cage d'éle-
vage de manière à augmenter simultanément lumière et chaleur. Ce 
changement, survenu le 10 juillet, provoque aussitôt une hausse de 
la température du sol jusqu'à 37 ou 38 0 C. Le 15 juillet, deux 
femelles d'été commencent à récolter du pollen suivies, bientôt, 
de quelques autres. Cinq d'entre elles sont suivies quotidienne-
ment jusqu'au 30 juillet. Leur descendance est obtenue, tout au 
moins en partie, par l'ouverture, dans le courant du mois d'août, 
des nids contenant le couvain (des pertes sont dues principalement 
à la moisissure et à certains parasites Nématodes). 

Les résultats présentés ici sont partiels et devront 
être confirmés par des données plus nombreuses. Nous consignons 
sur un graphique (fig. 1) la taille de tous les individus de pre-
mière génération et celle de tous ceux de seconde génération ob-
tenus, cette année, en élevage. La différence de taille entre les 
femelles des générations 1 et 2 est très hautement significative 
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(t - 6,69 et p< 0,001); nous obtenons un graphique comparable, en 
ce qui concerne les femelles, à celui des fondatrices de printemps 
et de leurs filles capturées à Jussieu (fig. 2) malgré la grande 
différence des effectifs. Cela n'a rien d'étonnant puisque les 
fondatrices de seconde génération, passant l'hiver en diapause, 
sont celles qui fondent leur nid au printemps et donnent naissance 
aux femelles d'été, bouclant ainsi le cycle. 

F-tgo-ie 1 : Vucenfonce totale (piemiet iecûrde génération) , 
obtenue en élevage, de (,ord ati4.au d'E. vMoauIila . 
A : longueul de V aile [1 unité = T/ÎZ mm) , T : Ictiqewi de la tê-
te (J unité = 7/25 mm). 

Les chiffres concernant la seconde génération sont fai-
bles, comparés à ceux de la première : cinq femelles d'été seule-
ment ont, rappelons-le, produit ce couvain. Les femelles d'été ne 
sont pas toutes entrées en activité, en particulier celles qui 
peuplaient une cage dont on n'a pas, en temps voulu, augmenté l'é-
clairage et la température. D'autre part, les cinq femelles d'été 
concernées n'ont récolté de pollen que du 15 au 30 juillet, date 
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à laquelle l'expérience a été interrompue : elles seraient, vrai-
semblablement .restées actives par la suite. 

La sex-ratio est, pour la génération d'été, de 8 mâles 
pour 40 femelles, soit d'1 mâle pour 5 femelles, chiffre sembla-
ble à celui trouvé à Jussieu en 1982. Elle est de 20 mâles pour 
18 femelles, soit d'environ 1 mâle pour 1 femelle dans la seconde 
génération. 

4 8 4 9 5 0 51 5 2 5 3 5 4 5 5 5 6 5 7 5 8 5 9 6 0 61 6 2 6 3 A 

F4.guA.e. l • Va/ilatLon de taille de iondatfLleJLi eX de leufii ̂ UleA 
captuAêe^ S Jeu&leu \i-Ln juin à (,ln juillet 19S2). 
A : longueun de V aile 11 unité - f/JZ mm) , T : laigewi de la te-
te ( 1 avùXl * 1/25 mm). 

La figure 3 montre les 5 femelles d'été actives et leur 
descendance mâle et femelle. On perçoit aussitôt la grande diffé-
rence de taille entre mères et filles. 
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F-tgo/ie 3 : Vuzzndancz de 5 ^emeJUu d'éti obtenue* en é levage. 
A_ : longueuA de. l'aile 11 utuXé = 1/12 mm) , T : de £ a 
teXe 11 urtUt - ï/25 mm 

La figure 4 montre la descendance d'une femelle d'été 
précise dont on a prélevé le couvain â l'état de nymphes : les 8 
femelles obtenues sont, â l'évidence, de taille nettement supé-
rieure à celle de leur mère. 

Il semble ainsi prouvé que les femelles qui hiverneront 
sont produites par les femelles d'été. La dissection précoce de 
plusieurs femelles d'été nous a montré un très faible développe-
ment du tissu adipeux. En revanche, la dissection de toutes les 
femelles de seconde génération a révélé un tissu adipeux abondant 
et parsemé d'inclusions blanches. 

Sur le plan du comportement, les fondatrices, qui récol-
tent au printemps, ne travaillent généralement pas quotidienne-
ment, mais assez irrégulièrement, demeurant parfois inactives 2, 
3 ou 4 journées successives après une matinée de récolte, malgré 
la stabilité des conditions écologiques environnantes. En outre, 
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figure 4 : Descendance. d'une iemetle d'été mcrquée obtenue en éle-
vage. 
A : longueur de l'aile (! unité = !/12 mm), T : largeur de la tê-
te (I unlXé ' 7/25 mm). 

elles font peu d'apports de pollen en une matinée puisqu'elles 
confectionnent des pains d'abeille plutôt petits. Les femelles 
d'été se montrent, au contraire, très actives et récoltent du pol-
len chaque jour. Elles font plus de voyages de récolte que leurs 
mères, étant plus petites et constituant des pains d'abeille plus 
gros. Pour les mères, comme pour les filles, une seule cellule est 
construite et approvisionnée par jour de récolte. 

Les femelles d'été ont creusé, pour la plupart, des nids 
nouveaux, distincts de leurs nids d'origine. Deux d'entre elles 
ont approvisionné successivement deux nids différents, abandonnant 
le premier sans raison apparente puisque le couvain s'y trouvait 
en bon état. Nous avions, d'ailleurs, observé sur le campus de 
Jussieu l'apparition de nids nouveaux, sous forme de tas de dé-
blais frais, en juillet 1982. 

Le chevauchement qui existe, dans la nature, entre la 
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période de récolte des fondatrices et celle de leurs filles a été 
perçu, en élevage, dans un cas précis, mais plus aucune fondatrice 
de printemps n'a été retrouvée en vie, au mois d'août, lors de 
l'examen des nids renfermant le second couvain. 

DISCUSSION 
Les femelles d'été ne constituent pas une véritable cas-

te puisque, comme des fondatrices, elles produisent, à elles seu-
les, la génération suivante. L'élevage n'a donné aucune fondatrice 
fille d' une fondatrice ayant hiverné. 

E. viLtobulua* présente donc une alternance de généra— 
tions, les petites femelles issues des grandes et les grandes des 
petites, ce qui constitue un fait exceptionnel dans l'histoire des 
Hattctinaz. 

Le nid est typiquement celui d'une espèce solitaire 
(PLATEAUX-QUENU et PLATEAUX 1981) : les cellules sont reliées au 
conduit principal par d'étroits conduits latéraux pouvant dépasser 
2 centimètres de long, remplis de terre sitôt la ponte et deve-
nant, de ce fait, imperceptibles; ces conduits ne sont jamais rou-
verts et interdisent toute communication entre la pondeuse et son 
couvain. Certains auteurs ont insisté sur l'importance de la struc-
ture du nid dans l'évolution de la vie en société, permettant ou 
interdisant les rapports entre mère et couvain (KNERER 1969 SA-
KAGAMI 1980). KNERER pense que, chez les HcdUcUnaz, la réduction 
graduelle des conduits latéraux menant aux cellules, jointe à la 
concentration des cellules, a abouti, par une série d'étapes, a 
la formation de nids en rayon entouré d'une galerie. Cette struc-
ture particulière favorise les rapports sociaux et, de la sorte 
se trouverait en corrélation avec l'état social de l'espèce. Il' 
existe une exception célèbre à cette règle : HaUcXui quœUiUnc.-
zu.6 qui, malgré son beau nid en rayon, a des moeurs solitaires. 
La situation inverse n'était apparemment pas connue : la mise en 
place de caractères accompagnant habituellement la vie sociale 
chez une espèce à nid de type très primitif, interdisant tout con-
tact entre mere et couvain. C'est le cas d'E. villoiuluA. 

Cette espèce peut donc être considérée comme solitaire 
la seconde génération étant issue de la première et le nid étant' 
de type primitif; cependant, par les caractères suivants, elle 
semble amorcer une évolution vers la vie en société : 
- diminution de la proportion de mâles dans le couvain d'été-
- production de femelles d'été plus petites que leurs mères èt 

différentes d'elles, sans diapause ni réserves. 

D'après PACKER et KNERER (1985), qui analysent l'évolu-
tion sociale du sous-genre Evylauii , six caractères sont de gran-
de importance dans l'accession à la vie en société, le premier 
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étant la réduction de la proportion de mâles dans le premier cou-
vain, le cinquième l'accroissement de la différence de taille en-
tre reine et ouvrières. A condition de remplacer le mot "ouvrière" 
par celui de "femelle d'été", E. villo&uluA présente ces deux ca-
ractères. L'espèce E. mang-inaÙU, qui montre une absence totale de 
mâles dans les couvées d'ouvrières, a accédé à la vie sociale sans 
qu'aucune différenciation morphologique n'affecte ses castes, di-
versifiées après l'éclosion imaginale (PLATEAUX-QUENU 1959). 

E. vMo&uluA pourrait donc être regardée comme une éta-
pe éventuelle dans une voie évolutive de type original où, dans 
un nid de schéma très primitif, une différenciation morphologique 
des femelles d'été, assortie d'une sex-ratio d'1 mâle pour 5 fe-
melles, a pris place avant toute apparition d'une division du tra-
vail. 

Ce nouvel exemple conforte l'idée que l'évolution emprun-
te, chez les HalÀ.c£Lna.t, des chemins divers. 
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STRUCTURE DU GESIER DE DIFFERENTS TERMITES 
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Résumé : L'armature du gésier des Termites reflète le type 
de nourriture consommé. Elle est maximale, avec denticules pronon-
cés, chez les Termites xylophages. Elle est faite de plaques tri -
turantes inermes chez les Fourrageurs. Elle est très modifiée et 
dépourvue de denticules chez les Champignonnistes. Enfin, elle est 
réduite, voire totalement absente chez les Humivores. 

Mots clés : Termites, gésier, régime alimentaire, Xylo-
phages, Fourrageurs, Champignonnistes, Humivores. 

Summary : The g i z z a r d of v a r i o u s termites. The gizzard 
has a maximal armature in xylophagous Termites (teeth I and II 
with a strong denticle). In the fungus-growing termites the ar-
mature is very modified, without denticles.In foraging termites, 
the teeth are changed into subrectangular long plates. In the 
humivorous, there are only pulvilli. 

Key-words : Termites, gizzard, nutritive regime, xylo-
phagous, harvesters, fungus-growing, humivorous termites. 

Au jabot des Termites fait suite un remarquable dispositif 
de broyage des particules alimentaires, généralement dures, le gé-
sier. Cet organe présente une structure de base identique chez tous 
les Termites. A ce niveau, l'épithélium différencie un ensemble de 
48 pièces disposées en 6 séries de 8 éléments ; chaque série est 
réalisée par l'alternance rigoureuse de 4 types d'éléments diffé-
rents, les pièces I, II, III, IV, suivant un ordre bien défini : 
IV, I, IV, III, IV, II, IV, III (1). 
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Les pièces constitutives du gésier sont plus ou moins 
sclérifiées et présentent des différenciations variables selon le 
type de nourriture ingéré. L'armature du gésier a un développement 
maximal chez les Termites mangeurs de bois dur. Kalotermes flaoi— 
collis qui peut se nourrir de bois de vigne très dur a un gésier 
puissant dont les éléments I et II sont munis d'un fort denticule 
cylindro-conique assurant 1'endettement final du bois. Ces pièces 
portent en outre de gros tubercules ovoïdes ou pulvilli, garnis de 
soies, regroupés au centre du gésier et assurant la progression du 
bol alimentaire. Ce type de gésier se retrouve avec quelques nuan-
ces chez tous les Termites xylophages. Les Termites européens du 
genre Reticulitermes, consommateurs principalement de bois relati-
vement tendre de résineux ont un gésier du même type que celui de 
Kalotermes flavicollis, mais aux denticules moins puissants, à 
structure écailleuse, formant des sortes de petites râpes (2). 
Le gésier des Termites américains des genres NeotermeSj Zootermop— 
sis mangeurs également de bois de Conifères présente une grande 
similitude avec celui des Kalotermes européens dont ils sont en 
outre proches systématiquement ; les pulvilli sont bien dévelop-
pés, recouverts de soies et les pièces principales I et II portent 
des denticules puissants mais dont la structure est de type écail-
leux et aciculé. Le Termite sud-américain Heterotermes tenuis qui 
se nourrit de bois humide souvent altéré, a un gésier tout à fait 
semblable à celui des Reticulitermes européens auxquels il est 
recouverts d'écaillés finement crénelées ; cependant, les denti-
cules sont absents ou peu prononcés, ce qui paraît en rapport 
avec la moindre dureté du bois ingéré. 

Les Termites xylophages vivant en zones tropicales tels 
les Nasutitermes ont un gésier qui présente une grande similitu-
de avec celui des Reticulitermes européens. Cependant, les denti-
cules sont pratiquement absents et les pièces I, II, III tendent 
à s'uniformiser ; ces deux traits paraissent liés à une moindre 
dureté de bois ingéré (3). La structure fondamentale du gésier 
est conservée chez les Termites champignonnistes qui, à partir 
de matériaux empruntés au sol et aux végétaux édifient leurs ter-
mitières et à l'intérieur de celles-ci, des réservoirs de nourri-
ture ou meules â champignons. En relation avec ces activités, le 
gésier présente diverses particularités. Chez Pseudacanthotermes 
spiniger les pièces I et II s'uniformisent et, avec leurs pulvilli 
très velus, forment des sortes de palettes grossières. Un gésier 
analogue s'observe chez Macrotermes muelleri, autre termite cham-
pignonniste, mais les pulvilli portent de nombreuses écailles di-
gitées formant des sortes de râcloirs. 

Un type de gésier assez différent des précédents s'obser-
ve chez les Termites de savanes ou de steppes se nourrissant de 
plantes herbacées et qualifiés de fourrageurs. Chez Suntermes 
grandis, les pièces principales I, II, III s'allongent et s'uni-
formisent, notamment les pièces I et II. Des pièces transformées 
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en longues plaques triturantes dépourvues de denticule s'obser-
vent également chez une forme voisine, Cornitermes pugnax dont 
la nourriture est faite de substance végétale altérée et tendre. 

Les Termites se nourrissant d'humus, matière végétale 
meuble profondément dégradée des forêts tropicales ont un type de 
gesier particulier, caractérisé par la régression de son armature. 
Chez Cavitermes sp. de Guyane, les pièces de l'armature restent 
individualisées mais s'uniformisent ; elles portent des aspérités 
en forme d'épines et les pulvilli sont bien développés. Une régres-
sion maximale du gésier s'observe chez un humivore typique d'Afri-
que, Thoracotermes sp. dont l'armature se réduit aux seuls pulvil-
li, à revêtement pileux. 

, E n résumé, les différents régimes alimentaires des Termi-
tes s accompagnent de particularités structurales au niveau du 
gesier dont l'étude peut contribuer à une meilleure connaissance 
de la biologie et de la physiologie de ces Insectes. 
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Résumé : La phéromone d'attraction sexuelle du Termite 
américain Reticulitermes flavipes (KOLLAR) est le n-té-
tradécyl propanoate.Ce composé a été extrait de la 
glande sternale des sexués ailés mâles et femelles,mais 
il est dix fois plus concentré chez les femelles.Les 
mâles testés en olfactomètre sont attirés par l'extrait 
naturel et par le produit de synthèse. 

Mots-clés : Reticulitermes,phéromone sexuelle,n-tétradé-

cyl propanoate. 

N-tetradecyl propanoate,the sex pheromone of the 
U.S. Termite Reticulitermes flavipes (KOLLAR). 

Summary: The sex pheromone of the U.S. Termite: Reticu-
litermes flavipes (KOLLAR) is the n-tetradecyl propano-
ate.The compound was isolated from the sternal gland of 
both winged adults maies and females but the quantity 
in the female is ten times more than in maies.In an 
olfactometer,maies are attracted by natural extract and 
synthetic compound. 

Key-words: Reticulitermes ,sex pheromone,n-tetradecyl 

propanoate. 

INTRODUCTION 
L'expansion des sociétés de Termites est assurée de 

deux façons (1): 
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-Par bouturage,suivi de reproduction 
néoténique. 

-Par essaimage,assurant un brassage gé-
nétique entre sociétés de la même espèce. 

La date d'essaimage est propre à chaque espèce.Le 
comportement sexuel est complexe et plusieurs séquences 
successives sont observées (2): Les mâles et les femelles 
s'envolent,se posent sur le sol de la forêt,puis s'au-
to-amputent des ailes.Les femelles se placent alors en 
position d'appel.Elles recourbent leur abdomen,1ibérant 
ainsi les sécrétions de leur glande sternale.Cette odeur 
est spécifique de l'espèce (3).Les mâles répondent au 
stimulus olfactif et posent leurs antennes sur les der-
niers tergites de la femelle et les suivent.Ils forment 
alors un tandem.La femelle dirige le tandem à la recher-
che d'un morceau de bois favorable à l'accouplement. 
Cette émission de la phéromone est importante dans la 
reconnaissance sexuelle et spécifique (4). 

La glande sternale est aussi utilisée par les ou-
vriers pour déposer une piste.Certains auteurs (5) ont 
isolé des ouvriers de Reticulitermes virginicus le n-
(Z)-3,(Z)-6 , (E )-8 dodécatriène-l-ol.Ce composé est une 
très puissante phéromone de piste et attire les mâles 
de Reticulitermes santonensis (3).Il a été isolé à 
partir d'extraits de bois et d'ouvriers (6) mais nous 
n'avons pas de données précises sur les phéromones d' 
ouvriers après dissection ni sur les phéromones sexuel-
les des ailés de cette espèce. 

MATERIEL ET METHODE 

R,flavipes est l'espèce la plus commune dans le sud-
est des Etats-Unis.Les sociétés sont récoltées en avril 
près d'Athens-GEORGIA. 

Les sexués ont volé dans des boîtes en plastique 

transparent,se sont auto-amputés des ailes et ont été 
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triés par sexe puis stockés en chambre froide entre 

chaque test.Quand les femelles sont en position d'appel, 

elles sont tuées rapidement i -20°C et disséquées.Les 

glandes sternales sont immergées dans l'hexane pendant 

une heure. 

Les extraits hexaniques sont analysés en chromatogra-

phie phase gazeuse (Chromatographe Varian;colonnes OV 

101 à 10% et 1% SP 1000).Les composés sont identifiés 

par couplage GC-MS.(LKB 9000.colonne de 1,8 m à ï% SP 

1000) 

L'efficacité des extraits de glande sternale et du 

produit pur a été évaluée grâce à un olfactomètre à 4 

voies,sous lumière verticale et à température constante 

(27°C).50 f-l d'extrait sont déposés sur un morceau de 

papier Uhatman n°3 (10 mm x S mm).Cette quantité équi-

vaut à 1/5° de glande.Après évaporation du solvant, 

chaque morceau de papier filtre est introduit dans une 

pipette Pasteur soumise à un flux d'air (10 cm/mn à l' 

orifice).Les sexués sont placés au centre de l'arène 

(? cm de diamètre) où convergent les quatre flux d'air 

des pipettes disposées à 90° les unes des autres.Un 

extrait est considéré comme attractif quand l'animal a 

posé ses antennes sur l'orifice de la pipette en moins 

de 5 mn.Le papier tapissant l'arène est changé pour 

chaque animal afin d'éviter un renforcement de l'attrac-

tion par la fixation de phéromones de piste. 

RESULTATS 

Chromatographie en phase gazeuse. 
On n'observe (Fig.l) qu'un seul pic à 170°C sur la 

colonne à 1% SP 1000 et à 325°C sur la colonne à 10% de 
SP 1000.Le produit est présent à la fois chez les fe-
melles et chez les mâles mais il est dix fois plus con-
centré chez les femelles. 

Spectrométrie de masse. 
Le produit naturel a les pics caractéristiques d' 
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un propanoate (Fig.2): m/z 5 7 (pic de base C2H5CO+)et 
75 (70% CyH^COO,2H+).Les pics dus aux ions alcènes à 
m/z 196 (£i4H28' e t 1 6 8 < ci2 H24' e t l e S i 0 n S h y d r o c a r ~ 
bones supérieurs à C^-indiquent qu'il s'agit d'un ester 
tétradécyl.Un pic à m7z 130 (C^H O J est dû à l'ion 
formé par le clivage en 4,5 du groupe alkyl (7). 

Le tétradécyl propanoate a été synthétisé en faisant 
réagir le chlorure de propionyle et le tétradécanal en 
présence de pyridine.il a les mêmes caractéristiques 
chimiques que le produit naturel. 

Tests d'attractivite. 
Le tableau 1 montre que les extraits de glande 

sternale femelle et les femelles entières sont aussi 
attractifs pour les mâles(40%).Le nombre d'individus 
testés est n= 39. 

Le tableau 2 indique que les extraits de glande 
sternale femelle sont incontestablement (59%) plus at-
tractifs sur les mâles que les extraits de glande ster-
nale mâle.(n= 37). 

Le tableau 3a prouve 1'attractivite du n-tétradé-
cvl propanoate sur les mâles (67%,n=37).Les femelles 
testées (n=42) ne répondent pas avec la même intensité 
(36%,tableau 3b). 

CONCLUSIONS 

Ces résultats indiquent que le composé majeur de 
la phéromone d'attraction sexuelle émise par la glande 
sternale des sexués ailés est le n-tétradécyl propanoa-
te.Ce produit agit probablement d'une façon complémen-
taire aux phéromones de contact mises en jeu lors du 
Taintien du "tandem" et aux kairomones émises par le 
Dois agissant sur le comportement de la femelle (8).Ce 
composé n'a jamais été décrit comme phéromone d'attrac-
tion sexuelle chez les Insectes.Il serait synthétisé 
lorsque la femelle se place en position d'appel.En effet, 
il n'y a aucun stockage (9) de ce produit par les cellu-
les sécrétrices. 

Le seul propanoate identifié comme phéromone est 
le dodécyl propanoate,synthétisé par la glande préputia-
ie chez le rat nouveau-né (10). 
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STRATEGIE DE CAMOUFLAGE DU PREDATEUR HYPOPONERA EDUARDI 

DANS LES SOCIETES DE RETICULITERMES EUROPEENS 

par 

M i c h è l e L E M A I R E ^ 1 ) , C a t h e r i n e L A N G E ^ ^ , 
Jacques LEFEBVRE (3) et J e a n - L u c CLEMENT ( 1 ) 

Université p. et M. Curie, Paris VI : 

(1) Laboratoire d'Evolution - UA 681 
105 Bd Raspail, 75006 Paris 

(2) Laboratoire de Chimie organique structurale 
UA 445, 4 place Jussieu, 75005 Paris 

(3) INRA, Laboratoire de Génétique factorielle, 
78530 Jouy en Josas 

Résumé : Les Fourmis de l'espèce prëdadrice Hypoponera eduardi 
installent leurs nids à proximité ou à l'intérieur des sociétés 
de deux espèces de Termites européens du genre Reticulitermes 
(R.santonensis et R. (lucifugus)grassei). Pour se déplacer et 
capturer des Termites,les Fourmis utilisent un camouflage chimi-
que. Des analyses comportementales ont montré que les Termites 
reconnaissent les Fourmis provenant d'un nid extérieur ou d'une 
société d'une autre espèce^après un contact cuticulaire. Des 
analyses chimiques indiquent l'existence d'hydrocarbures cuticu-
laires commute aux Termites et aux Fourmis. 
Mots-clés -.Fourmis, Hypoponera, camouflage chimique, Termites, 
Reticulitermes, hydrocarbures cuticulaires. 
MIMICRY STRATEGY OF THE PREDATORY ANT = HYPOPONERA EDUARDI IN 
SOCIETIES OF EUROPEAN TERMITES. 

Summary :Ants of the predatory species : Hypoponera eduardi live 
near or inside nests of two european Termites in the genus 
Reticulitermes (R.santonensis and R. (lucifugus) grassei).To move 
without Termite récognition, they use a chemical mimicry. 
Behavioral analyses showed that Termite workers are able to 
recognize ant's origine (from a nest out of a Termite society or 
from a Termite nest of another species) after cuticular contacts. 
Chemical analyses showed that some hydrocarbons of ants and 
Termites epicuticules are similar. 
Key-words : Ants, Hypoponera ,chemical mimicry. Termites, 
Reticulitermes, cuticular hydrocarbons. 

INTRODUCTION 
•Les Ponerinae de l'espèce Hypoponera eduardi sont tréquenfes dans 
les souches de pin maritime en Charente (France). Les sociétés de 
Ponerinae représentent environ 30% des sociétés de Fourmis en 
contact avec les Termites du genre Reticulitermes. Prédateur non 
strict des Termites, cette espèce installe ses nids dans les gale-
ries périphériques des termitières et s'y déplace pour prélever 
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des ouvriers de Termites, sans être repéré (4). Nous avons étudié 
pour cette espèce : - l'efficacité de la . prédation sur les 

Termites 
- le comportement des Fourmis et des Termites 
- le rôle des substances de reconnaissance 
dans l'anagonisme des Termites. 

MATERIEL ET METHODES 
1. Importance de la prédation. L'efficacité de la prédation a 
été mesurée par le calcul de la dose létale (DL50) qui est le 
nombre de Fourmis suffisant pour provoquer 50 % de mortalité dans 
un groupe de 10 Termites. Les affrontements ont lieu dans des 
arènes de 7 cm de diamètre, saturées en humidité durant 15 heures. 
Les données sont traitées par la méthode des probits (5). 
2. Tests ethologiques 
Le comportement de reconnaissance entre Termites et Fourmis a été 
analysé pour des Fourmis provenant d'une société de Reticuliter-
mes santonensis (PRs) et de nids extérieurs souvent proches d'une 
larve de Coléoptère (Pi). Les ouvriers R.santonensis ont été soit 
en contact avec Hypoponera en expérience (Rsl), soit sans contact 
avec elle (Rs2). Il peut aussi s'agir d'ouvrieisde R. (lucifugus) 
grassei(Rg)ou de R.(lucifugus)banyulensis (Rb). Les réactions 
des Fourmis et des Termites sont analysées pour 30 contacts 
entre individus différents d'un même eroupe. Cette expérience 
est renouvel ée 3 fois pour chacune d® 7 associations possibles : 
PRs-Rsl, PRs-Rs2, PRs-Rg, PRs-Rb, Pi-Rsl, Pi-Rg, Pi-Rb. Deux 
types de contact sont possibles : antennes-antennes et antennes-
corps et trois réponses existent pour chacun des protagonistes : 
nulle (poursuite des activités), négative (fuite, recul), 
positive (agression). Douze variables sont donc quantifiés dans 
les 7 associations possibles. 

Les différences comportementales sont analyses grâce au calcul 
de la distance généralisée de Mahalanobis (3)etdela distance de 
Fisher. Les distances obtenues distribuent les associations en 
fonction des variables les plus discriminantes qui peuvent être 
projetées selon 3 axes canoniques. 
3. Analyses chimiques. 
Les composants épicuticulaires sont à l'origine de la reconnais-
sance coloniale et spécifique (1). Les hydrocarbures cuticulaires 
de Reticulitermes sont connus (2). Nous les avons comparés à ceux 
d'tfypoponera eduardi en utilisant une technique déjà décrite 
(GC/MS). 
RESULTATS 
1. Importance de la prédation. L'efficacité de la prédation 
d'Hypoponera eduardi contre les Termites est forte : il faut en 
moyenne 0,89 i. 0,15 Fourmis pour tuer 5 ouvriers de Reticuliter-
mes santonensis sur 10, 1,32 ± 0,08 pour R.(lucifugus) grassei 
et 0,95 + 0,1 pour R.(lucifugus) banyulensis.Alors qu'il faut 
entre 4 et 2 Leptothorax unifasciata ou Monomorium sp. et entre 
6 et 10 Pheidole pallidula pour avoir la même efficacité. Cette 
forte pression de prédation s'explique certes par la puissance 
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des toxines utilisées mais surtout par le fait que les Termites ne 
détectent pas la présence de Hypoponera qui se déolace sans 
déclencher d'agression. 
2. Interrelations comportementales entre les Termites et les 
Fourmis. 
Le calcul d'une distance éthologique (D2 de Mahalanobis)permet 
de classer les sept associations selon les matrices constituées 
des 12 variables comportementales (Fig.l). Le premier axe cano-
nique (50 % de la variation) sépare les comportements des 
associations des Fourmis issues de sociétés isolées avec les 
ouvriers des trois espèces de Termites (Pi-Rs] ̂ A); Pi-Rg(B); Pi-
Rb (c)) et celles où les Fourmis proviennent d'une société de 
R.santonensis (Prs-Rsj(D); Prs-Rsj (E) ; Prs-Rg (F) ; Prs-Rb(C)j. 
Le deuxième axe canonique (22% de la variation) sépare les 
comportements des Termites et des Fourmis associés depuis 
longtemps (cas naturel = Prs-Rs[(li|) des trois autres types 
d'associations. Le troisième axe (13% de la variation) distingue 
l'association de Fourmis isolées avec l'espèce de Termite hôte 
habituelle {Pi-Rs (Ail Ce cas est d'ailleurs déjà bien isolé sur 
l'axe 1. J 

Projection selon les 3 premiers axes canoniques 
de la distance de Mahalanobis des variables 
comportementales des contacts entre Hypoponera 
eduardi et Reticulitermes spp. 
A= Pi-Rs, B= Pi-Rg, C= Pi-Rb, D= Prs-Rsi 
E= Prs-Rs2, F= Prs-Rg, G= Prs-Rb. 
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La d istance progressive de Fisher a permis de classer les 
différentes variables séparant chacune des associations deux â 
deux. Dans tous les cas, les comportements responsables des 
variations sont dus aux réactions des Termites. Ainsi, les 
ouvriers de R.(lucifugus)grassei présentent tous une forte 
agression vis à vis d'Hypoponera ce qui entraîne une fuite des 
Fourmis. En présence d'une Fourmi extérieure à un nid de Termites 
les ouvriers Rg et Rb sont agressifs, ceux de Rs un peu moins. 
Le contact Prs-Rs] se fait sans aucune agression, ni fuite. 
3. Importance des phéromones de contact. 
Le s actes comportementaux des Termites qui distinguent chaque 
association apparaissent après un contact cuticulaire. 
L'analyse des hydrocarbures cuticulaires de Hypoponera eduardi 
indique que 6 monomethyl alcanes en fortes proportions sont 
identiques â ceux trouvés chez les Reticulitermes :HMeC25, 
MMeC27, 1lMeC29,13MeC25,13MeC27 et 13MeC29.Des variations de 
proportion entre ces carbures séparent en outre les Fourmis 
selon leurs origines. 

HYDROCARBURES CUTICULAIRES 
D'HYPOPONERA EDUARDI 

1 - 1lMeC25 + 13MeC25 (*) - (**) 
2 - n C26 
3 - n C27 
4 - 8MeC27 * HMeC27 + 13MeC27 (*) 
5 - 7MeC27 
6 - 5MeC27 
7 - 9,13diMeC27 
8 - 3MeC27 (**) 
9 - 5MeC28 
10 - 3MeC28 
11 - nC29 
12 - nC30 
13 - 1lMeC29 + 13MeC29 + 15 MeC29 (x> 
14 - 7,17diMeC29 (**) 
15 - 5MeC30 
16 - nC31 

(*) = produits communs aux Reticulitermes européens 
(**) = produits discriminants les sociétés d'Hypoponera 

selon leurs origines. 
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CONCLUSIONS 
Les Fourmis Hypoponera eduardi sont donc capables de se déplacer 
sans être inquiétées dans des sociétés de Termites pour s'en 
nourrir. Les ouvriers de Termites sont probablement trompés par 
des signatures chimiques cuticulaires voisines des leurs, sauf 
quand les Fourmis proviennent d'une société sans contact avec 
des Termites ou en contact avec une autre espèce (de Termite). 
Des variations de proportion de ces substances en seraient la 
cause. 
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LE GERANYL-LINALOOL (DITERPENE ALCOOL) : UNE TOXINE NATURELLE 

DU BOIS ET DES TERMITES DU GENRE RETICULITERMES 

par 

Michèle L E M A I Re ' 1 ) , P a t r i c i a N A G N A n ' 1 ' , . . . 
J e a n - L u c CLEMENT ( 1 ) , C a t h e r i n e LANGE(2) , P i e r r e ESCOUBAS ( 1 ) 

Université P. et M. Curie - Paris VI : 

(1) Laboratoire d'Evolution, 105 Bd Raspail, 75006 Paris 

(2) Laboratoire de Chimie organique structurale, 
4 place Jussieu, 75005 Paris 

Résumé : Le Geranyl-linalool est un insecticide puissant utilisé 
par les arbres du genre pinus contre les insectes et par les 
Termites contre leurs prédateurs et compétiteurs. Les ouvriers 
de Termites sont très résistants : DL50 voisine de 1/100 de leur 
poids total. La résistance des Fourmis varie selon leurs straté-
gies trophiques et leur mode d'attaque. Les compétiteurs des 
Termites sont très sensibles au Geranyl-linalool et il agit avec 
la puissance d'un véritable insecticide : DL50~1/10^ de leur 
poids. Des prédateurs y sont aussi sensibles mais dans ce cas,ils 
utilisent des stratégies d'attaque qui les rendent peu sujets aux 
contacts avec cette molécule : raid pour Pheidole pallidula et 
mimétisme chimique pour Hypoponera eduardi. 

Mots-clés -.Geranyl-linalool, diterpène alcool, toxicité, Isoptère, 
Reticulitermes, soldat. Fourmis, bois de pin. 

Summary îGeranyl-linalool is a powerful insecticide used by Pinus 
wood against ant competitors and predators. Termites workers are 
very résistant (LD503t 1/100 of their total weight). Ant résistance 
varies among species according to their trophic strategy and 
attackmode. Termites competitors are sensitive and Geranyl-
linalool acts as a natural insecticide (LD503rl/106 of their 
total weight). Somes Termites predators are very sensitive but 
they used attack stratégies which avoid contact with compound : 
raid for Pheidole pallidula and chemical crypses for Hypopodera 
eduardi. 

Key-words: Geranyl-linalool, diterpene alcohol, toxicity, 
Isoptera, Reticulitermes, soldier, Ants, Pinus wood. 

KITRODUCTION 
Les ecosystèmes forestiers sont régulés par de nombreuses substan-
ces sémiochimiques : allomones, phéromones et kairomones. Parmi 
les nombreuses familles chimiques intervenant, les terpènes 
jouent un rôle primordial dans les systèmes de régulation en zone 
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tempérée. Au cours d'un inventaire systématique des terpènes 
agissant comme substances défensives dans quatre eccsystèmes 
forestiers français^un diterpène alcool, le géranyl-linalool, 
s'est révélé particulièrement intéressant comme allomone des 
arbres et des insectes xylophages les plus abondants : les Termites 
du genre Reticulitermes. 
Le géranyl-linalool est présent dans de nombreuses espèces 
végétales (2,3), spécialement chez les conifères (9,4). 
Ce diterpène alcool est aussi la sécrétion défensive principale 
des soldats de certaines espèces de Termites du genre Reticuli-
termes en Europe et aux Etats-Unis (8,1,5,6). Les soldats synthé-
tisent des toxines dans une glande frontale. La sécrétion sort 
par un pore pour s'écouler vers le labre entre les mandibules. 
Le dosage du géranyl-linalool et la recherche de son activité 
insecticide sont présentés dans cet article . 
MATERIEL ET METHODES 
Les quatre types de pinèdes étudiées sont : 
- la forêt de la Coubre en Charente maritime 
- la forêt du Pilât proche d'Arcachon dans les Landes 
- des forêts proches des Eyzies de Tayac en Dordogne 
- des forêts proches de Banyuls sur mer dans les Pyrénées 
orientales. 

Dans chaque forêt on effectue plusieurs dizaines d'extraits 
Dentaniques de bois de pin (écorce et liber) indemnes ou attaqués 
par les Termites, ainsi que des extraits de glandes défensives de 
soldats de Termites (30 soldats par société). A la Coubre, les 
Termites sont Reticulitermes santonensis et R.(lucifugus) grassei 
au Pilât et aux Eyzies, il s'agit de R.(lucifugus)grassei et à 
Banyuls sur mer de R.(lucifugus) banyulensis. 

Les tests de toxicité sont réalisés avec du géranyl-linalool 
de synthèse (BASF) sur : 
- les ouvriers de 5° à 8° stade des trois espèces européennes de 
Termites du genre Reticulitermes 
- les récolteuses de 12 espèces de Fourmis en relation avec les 
Termites (compétitrices ou prédatrices). 
Des insecticides commerciaux ont permis de calibrer la toxicité 
du géranyl-linalool sur les Termites. Un "screening" de toxicité 
des différents solvants organiques est réalisé sur chaque espèce 
d'insectes. L'évaluation de la toxicité est effectuée selon une 
technique déjà décrite (6,7). 

RESULTATS. 
a) Dosage:les pins atttaqués par les Termites contiennent en 
moyenne 10~'% de leur poids de géranyl-linalool. Les réservoirs 
de la glande frontale des Reticulitermes contiennent tous du 
géranyl-linalool avec les concentrations suivantes pour 1 soldat : 

- entre 50 et 500 ng chez R.santonensis(entre 20 et 80 % de la 
nuantité totale, moyenne Or 300 ng) en Charente maritime; 

- entre 20 et 200 ng chez R.(lucifugus) grassei(entre 40 et 
70 Z de la quantité totale, moyenne = 100 ng)en Charente maritime 
et dans les Landes. 
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- encre 20 ec 2000 ng chez R.(lucifugus)grassei (encre 80 et 
99 % de la quantité totale, moyenne 1000 ng)dans le Périgord; 

- entre 10 et 150 ng chez R.(lucifugus) banyulensis (entré 95 
et 100 % de la quantité totale, moyenne - 100 ng) dans les Pyrén 
nées orientales. 
La quantité de sécrétion émise par un soldat en cas de comporte-
ment agressif est d'environ l/10è du volume total du réservoir. 
b) Résistance des Insectes 
Le tableau I montre que l'on peut classer la résistance des 
insectes en quatre groupes : 

DL50 par individu 
en nanogramme 

DL50 pour 1 milli-
gramme d'insecte en 

nanograesne 

Statut vis à 
vis des 

Termites 
1 

A 1 - Pheidole pallidula 
1 - Hypoponera eduardi • 

1 ,8 * 0,2 
3,1 • 1 

7.2 * 0,8 
7.3 • 2,5 

P. Rg-Rb 
P. Rs-Rg 

8 - Lcptothorax lichtensten 
- I.ipliitiiurjx rucovitïae 

3,6 • 0,6 
12,7 ' 3,4 

5,9 • t 
18 • 5 

C - Rb 
C - Rb 

C 

- I.cplolh.ir.'i* unifa»ciatus 
- Loptotliurax nvlanderi 
- Myrmica rugulosa 
- Aptiaenogaster subterranea 
- Crcmatogaster scuttelaris 
- Monomorium sp. 

100 + 15 
100 • 15 
580 ' 260 
870 » 360 
1600 * 800 
1700 • 500 

160 ' 20 
180 * 20 
390 ï 170 
360 • 150 
610 ï 270 

9500 +2800 

P.Rs.RS 
P.Rs.Rg 
P.Rs.Rg 
P.Rs.P.g.Rb 
P.Rb 
P. Rs 

D 

- Lasiuff enarginatus 
- Leptothorax parvulus 
- Retientitvrmcs grassei 
- Reticulitermes sur.toncnsis 
- Reticulitermes banyulensis 

4900 * 1700 
5500 + 2000 
7400 * 700 
11000 + 2000 
20000 * 110 

3200 • 1200 
9400 + 3000 
2700 ï 250 
4500 * 800 
0600 * 60 

C.Rs.Rg 
P.Rs.Rg 

TA8LF.AU I 
Doses létales 50 du Cerany1-1inalool sur les Termites, leurs Fourmis 
prédatrices (P) et cocpétitrices (C) suivies de l'erreur standard 

pour P>0,0t 
R.s. " Reticulitermes santonensis 
K.g. - Reticulitermes (lucifugus) grassei 
R.b. - Reticulitemes (lucifugus) banyulensis. 

Dans le premier groupe (A),les doses létales 50 sont comprises 
entre 1 et 3,5ng par individu. Il est composé de deux espèces de 
Fourmis prédatrices de Termites : Pheidole pallidula et Hypoponera 
eduardi. 
Le second groupe (B) pour lequel les doses létales 50 sont 
comprises entre 3,5 et 13 ng par insecte est composé de compéti-
teurs de Termites. 
Le troisième groupe (C) est constitué par des espèces prédatrices 
dont la résistance est supérieure(ou voisine) aux quantités de 
gérany1-1inalool stockées dans le réservoir des soldats de 
Termites.Les doses létales 50 sont comprises entre 100 et 2000 ng 
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alors que les soldats émettent pour se défendre entre 1 et 200 ng. 
Le dernier groupe (D) est constitué d'espèces très résistantes 
au diterpène-alcool puisqu'il faut appliquer au minimum 1/300° 
et au maximum 1/100° de leur poids en toxine pour les tuer. 

CONCLUSIONS - DISCUSSION -
Le géranyl-linalool est présent à la fois dans le bois attaqué 

par les Termites et dans les mixtures défensives émises par les 
soldats de Termites.Le géranyl-linalool sécrété par les pins en 
bon état physiologique est répulsif à ces doses pour ces insectes 
(7). Mais il est, à des doses plus faibles, sans effet pour eux. 
Les Termites sont capables de détoxifier cette molécule. Elle a 
une activité toxique pour les Termites dix fois moins importante 
que la nicotine et le mëthomyl et cent fois moins que le chlorpy-
riphos. 
Les soldats de Termites en synthétisant ce diterpène-alcool 
l'utilisent comme insecticide naturel. Les prédateurs non spécia-
lisés sont sensibles à cette toxine. Par contre, les prédateurs 
stricts des Termites (Monomorium sp.et Leptothorax parvulus) le 
détoxifient parfaitement. Les deux espèces de prédateurs très 
sensibles au géranyl-linalool (DL50 2r 7ng/mg) utilisent des 
stratégies offensives leur permettant d'éviter un contact direct 
avec cet insecticide, en utilisant le raid comme technique 
d'attaque (les soldats et ouvriers de Reticulitermes sont 
alors submergés par le nombre) comme Pheidole pallidula ou 
bien le camouflage chimique, comme Hypoponera eduardi (6). 
Les soldats et les ouvriers de Termites ne les détectent alors 
pas comme des étrangers. 
La variation géographique des quantités de géranyl-linalool émises 
par les soldats est assez bien c o r r é l â s avec la variation géo-
graphique des différents prédateurs. En effet, dans chaque zone 
environ 50 7. des prédateurs ont une DL50 inférieure aux quantités 
du réservoir de la glande frontale des soldats de Reticulitermes. 
A la Coubre, 3 espèces prédatrices sur 7 ont des DL50^100 ng par 
individu; aux Eyzies de Tayac, 5 espèces prédatrices sur 6 ont 
des DL50 < 1000 ng par individu; à Banyuls sur mer 2 espèces 
prédatrices sur 4 ont des DL50O00 ng par individu. 
Mais il ne faut pas oublier que les soldats disposent d'une 
défense physique sous forme de mandibules et que 1'efficacité 
du gérany1"linalool est considérablement augmentée en cas 
d'introduction directe dans 1'hémolymphe des Fourmis. 

Le géranyl-linalool 
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ETUDE COMPARATIVE ENTRE LA -GLUCOSIDASE PRESENTE 
DANS LE TUBE DIGESTIF DU TERMITE MACROTERMES MULLFRI 

( T e r m i t i d a e , M a c r o t e r m i t i n a e ) 

ET LA -GLUCOSIDASE DU CHAMPIGNON SYMBIOTIQUE 

par 

C. R0ULAND(1), P. M0RA(1), M. MATOUB^2 ,̂ J . RENOUX^1', F. PETEK(2^ 

(1) Laboratoire de Zoologie et de Biologie des Populations 
Université Paris-Val de Marne, 94000 Créteil (France) 

(2) Laboratoire de Biochimie, CNRS ERA 396, Faculté de Pharmacie 
Université Paris XI, 92290 Châtenay-Malabry (France) 

Résumé; La 0-glucosidase purifiée chez le termite Macrotermes mulleri présente des 
caractéristiques qui la différencient très nettement de celle produite par le champignon 
symbiotique Termitomyces sp L'importance des relations symbiotiques entre ces 
deux organismes pour la cellulolyse est discutée. 

Ilots-clés: B-glucosidase, Macrotermes mûlleri, Termitomyces, cellulolyse. 

Comparative study of two B-glucosidases from Macrotermes mulleri and 
its symbiotic fungus Termitomyces sp. 

Summarv: The B-glucosidase purified from the fungus growing 
termite Macrotermes mulleri have very différents characteristics in 
comparaison to the B-glucosidase purified from the symbiotic fungus 
Termitomyces sp. The contribution of symbiotic fungus to cellulolysis was 
examinated. 

Key. words. B-g/ucosidase, Macrotermes mUllert, Termitomyces sp., 
cellulolysis. 

L étude des osidases digestives de plusieurs espèces de termites 
africains ( 1 ) nous a permis de constater que le termite 
champignonniste de forêt flacrotermes mulleri était celui qui 
possédait l'équipement enzymatique le plus complet et les cellulases 
les plus actives. 
M. mûlleri est un termite champignonniste dont les hautes 
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constructions sont fréquentes dans la forêt tropicale humide du 
Dassin congolais (2) Dans cette espèce , les ouvriers découpent et 
récoltent des rondelles de feuilles avec lesquelles ils 
confectionnent des meules sur lesquelles se développe un champignon 
basidiomycéte, du genre Termitomyces , symbiote spécifique de 
n. mùHeri. (3) 

La dégradation du matériel végétal et, en particulier, de la 
cellulose, débute dans la meule et se poursuit chez le termite au 
cours du transit intestinal (4) Aucune étude approfondie n'a été 
effectuée sur les osidases intervenant dans cette dégradation et de ce 
fait leur origine ( ouvrier de tl. mulleri, Termitomyces ou 
microflore endosymbiotique) n'a pu encore être précisée à l'heure 
actuelle. 

Nous nous sommes intéressés dans un premier temps aux 
mécanismes de dégradation de la cellulose qui est un des constituants 
majeurs des cellules végétales. La cellulolyse s'effectue 
généralement par l'action de trois enzymes : une endocellulase, une 
exocellulase et une /3-glucosidase ou cellobiase (5,6). 

Cet article, qui constitue le premier volet de cette étude , 
concerne la purification de G-glucosidases à partir d'ouvriers de 
Macrotermes mulleri et de mycotêtes de Termitomyces. 

Les résultats obtenus sur les endo et les exocellulases feront 
l'objet d'une autre publication. 

MATERIEL ET METHODES: 

Obtention des extraits bruts : 
15g. de termites ouvriers ou 5g. de mycotêtes de Termitomyces , sont broyés 

dans du NaCI 9%' à l'aide d'un microbroyeur Ultra-Turrax (type Tp 10/18) durant A fois 
30 secondes puis sonlquès ( Branson Sonofler modèle B15) 6 fols 30 secondes 

Le broyât est centrifugé pendant 20 mn è 20 000 t/mn, le surnageant est ensuite 
précipité par du sulfate tf ammonium à 80? de saturation. 

Les précipités sont repris dans 10ml d'eau distillée et mis à dialyser contre l'eau 
distillée , è A', pendant 24h.. 

Les solutions ainsi obtenues constituent l'extrait brut. 
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Techniques de-dosages: 

- Dosage de l'activité C-çlucosidasique 
Le milieu réactionnel pour les tests cractivité comprend : 50ul de dérivé 

o-nitrophény! fi-D glucoside 20 mM, 50 pi de préparation enzymatique et 25pl de 
tampon Me llvaine 30 mM, de pH correspondant au pH optimal de l'enzyme étudié. Le 
mélange est Incubé è 37" pendant des durées variables ( 2 è 10 mn. ). La réaction est 
arrêtée en alcalinisant le milieu avec 3 mi de carbonate de sodium 0,2 M. La coloration 
jaune correspondant à la concentration de l'o-nitrophénol libéré est mesurée à 420 nm, 
après 15 mn de stabilisation è la température ambiante. 

L'activité spécifique B glucosidasique est exprimée en umoles de glucose libérées 
par minute à 37'C (unitéenzymatique) et par mg. de protéine. 

Nous8vons utilisé 1a technique utilisant le bleu de Coomassie 6 250 (7). 
Le réactif est additionné à un volume égal de solution protéique contenant de 2 à 25 ug de 
protéines. Après mélange, la lecture spectrophotométrique est effectuée à 595 nm (8). 
Le taux de protéine étant calculé par rapport à la sérum albumine bovine. 

Techniques chromatngraphiques: 

1 ) Chromatograohie sur colonne d'hydroxyapatite 
L'hydroxyapatite est préparée au laboratoire selon la méthode de Tisélius, Hjerten 

et Levin (9) modifiée par Levin ( 10). Elle est conservée dans le tampon phosphate de 
sodium 5 mM, pH 6,8. 

2) Chromatograohie sur colonnes de DFAF-celluInse et FCTEOtA-cellulose 
La DEAE-cellulose (type DE-52, Whatman) et l'ECTEOLA-cellulose (typeCellex-E 

Bio-Rad) sont précyclées avec HC1 0,5M etNe0H0,5M selon le protocole préconisé par 
la firme, stabilisées ensuite pendant 24 heures dans un tampon acétate de sodium 20 mM 
pH 4,1 ou dans un tampon phosphate de potassium 10 mM pH 6,5. 

Les colonnes sont lavées pendant 4 heures avec le tampon d'équilibrage adéquat. 

Techniques électrophorétiques 

1 ) Flectranhnrésfi analytique sur gel fie polvar.rvlamirlR 
Elle est généralement réalisée dans des colonnes de verre ( 0,5 x 10 cm) avec des 

gels à 7,5 p. 100 (p/v) d'acrylamide, suivant la technique de Maizel (11). 
Les gels sont démoulés et colorés, pendant 2 heures, dans une solution de bleu de 

Coomassie à 0,2 g p. 100 dans un mélange méthanol: acide acétique: eau (5:1:4) Ils sont 
ensuite décolorés pendant une nuit à 37*C dans un mélange méthanol: acide acétique: eau 
(3:1:10). 
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2) Détsrmination (tes poids moléculaires 
a) sur gel de polyacrylamide 
L'évaluation du poids moléculaire des enzymes étudiées a été effectuée suivant la 

technique de Hendrick et Smith ( 12), en utilisant des gels de 5,5 ; 6,5; 7,5 et 8,5 p. 100 
en acrylamide, la sérum-albumine bovine servant de référence. 

b) sur gel de polyacrylamide en présence de SOS 
Ces électrophorèses, effectuées selon la technique de Weber et Osborn ( 13), ont 

permis de vérifier les valeurs des poids moléculaires obtenus par la première technique 
et de mettre en évidence la présence de sous-unités. 

Nous avons utilisé: la phosphorylase a (94000), la sérum-albumine bovine 
monomère (68 000), l'ovalbumine (45 000), la pepsine (35 000) et latrypsine 
( 23 000) comme protéines de référence. 

RESULTATS: 

Purification d'une B-glucosidase (fl-glucosidase A) présente chez les 
ouvriers de n. mulleri (Fig. 1 l 

-Colonne I: l'extrait brut est adsorbé sur une colonne d'hydroxyapatite 
(2,5x1 Ocm) équilibrée avec le tampon KH2P04-K2HP04 10mM • 1MKC1 de 
DH=6,2. La colonne est éluée par des molarités croissantes de ce même 
tampon (50 mli, lOOmM ), la B-glucosidase est récupérée avec le tampon 
200mM (Fraction la) 

-Colonne II : La fraction la est appliquée sur une colonne d'ECTEOLA -
Cellulose ( 1,5x7cm) équilibrée avec le tampon Phosphate lOmM pH=6,2. 
l elution se fait par paliers, en augmentant dans ce même tampon la 
molarité en NaCI (50mM, lOOmtl, !50mM, 300mM); l'activité 
6 -glucostdasique est récupérée avec la fraction NaCI 400mM (Fraction 
•la) 

-Colonne III : La purification finale est obtenue par adsorption de la 
fraction lia sur une colonne de TEAE-Cellulose ( 1,5x7cm) équilibrée avec 
le même tampon que précédemment, l'élution se fait en augmentant la 
concentration en NaCI de ce tampon (50mli, 150mM, 250mM). A la suite de 
cette colonne , la B-glucosidase est éluée avec le tampon contenant 
350mM NaCI. 

A cette étape de la purification, l'activité spécifique de l'enzyme 
( 13 -glucosidase A) est de 214,1 unités enzymatiques/mg de protéine 
Quelle que soit la concentration en protéine, la fraction active ne présente 
qu'une seule bande protéique sur gel de polyacrylamide qui correspond à 
l'activité B-glucosidasique. 
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Ec téo 1 a T.E.A.E. 

Fig.ls Etapes de purification 
de la^-olucosidase A. 

ETAPES V O L U M E 

|mi| 
A C T I V I T E T O T A L E 

lunititl 
P R O T E I N E S 

|mg| 
A C T I V I T E SPECIFIQUE 

lunité» tmy p<otAin«tj 
RENDEMENT 

Ip.lOOl 
PURIFICATION 

EXTRA i )1UI 20 181 22.2 8.2 100 1 

coionif 3 m n m n w t 50 94 6 2.1 45.0 52 5.5 

commit icitou 21 3 7,6 0.195 192.8 21 24 

coioiat "t»! cmuiosE 33 21.2 0.099 214.1 12 26 

Tableau 1 : Etapes de purification de la B-glucosidase A. 
Une unité enzymatique correspond à une microraole de glucose libéré par minute à 37° 
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Purification d'une B-glucosidase (B-glucosidase B) che7 le champignon 
Termitomyces (Fig ?)• 

-Colonne I : L'extrait brut est déposé sur une colonne d'hydroxyapatite 
( I,5x7cm) équilibrée avec le tampon phosphate 10mM pH=5,3. La colonne 
est éluée avec ce même tampon en augmentant sa molarité (50mM, lOOmM, 
200mM, 300mM), l'activité D-glucosidasique est détectée dans la fraction 
obtenue avec le tampon 400mM (Fraction Ib). 

-Colonne II : La purification de la fraction Ib est effectuée en utilisant 
une colonne d'ECTEOLA-Cellulose ( 1,5x7cm) équilibrée avec le tampon 
phosphate 2mli pH-7,7. 
Les bandes contaminantes sont entièrement éliminées par un lavage de la 
colonne avec le tampon 5mM et la B-glucosidase B est récupérée dans la 
fraction éluée avec lOmM. 

Le contrôle électrophorètique ne montre qu'une seule bande qui correspond 
a l'activité cellobiasique. L'activité spécifique de l'enzyme purifiée 
(B-glucosidase B) est de 90 unités enzymatiques/mg de protéines 

L'augmentation de l'activité spécifique des B-glucosidases A et B ainsi que 
le rendement de chaque étape de purification sont présentés dans les 
tableaux 1 et 2. 

PR0PR1FTF5 GENERALES DFS B-GI UC0SIDA5FS A FT B • 

-Détermination du pH optimal (Fig.3): 
L'effet du pH sur les activités enzymatiques a été étudié avec le tampon 
phosphate - acide citrique 0,03M en utilisant l'ONP B-D-glucopyrranoside 
comme substrat 
Les B-glucosidases A et B présentent des profils d'activité très 
différents 
la B-glucosidase A présente un maximum se situant entre 5,2 et 5,6 alors 
que la B-glucosidase B a une activité qui reste stable dans une large 
^amme de oH en présentant cependant un léger maximum entre 4,4 et 4,6 
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h.A. Ectéola 

_ 

Fiç.2: Etapes de 
purification de layi-nlucosidase B. 

ETAPES VOLUME 
(ml) ACTIVITE TOTALE 

(unîtes) 
PROTEINES 
<m„l 

ACTIVITE SPECIFIQUE 
(uni lu /mq d« protéines) 

RENDEMENT 
(p.100) 

PURIFICATION 

Mit*.
7

 BRUi 2 0 9 , o 6 2 8 . 8 O . 3 1 1 0 0 

. 
1 

COlONkt 0"HVOROXYAPATlTf 6 5 5.3 4.5 3.6 5 8 11.6 

COiOMi iCHOt» 2 0 3,6 0 . 0 4 9 0 3 9 2 9 0 

Tableau 2 : Etapes de purification de la B-glucosidase B. 
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A.S. 

2 4 f. 8 10 

Fig.3 : Influence du pH sur l'hydrolyse de 
1'0NP-6-D-glucopyranoside par les g-glucosidases 
A et B. 

L'activité spécifique (A.S.) est exprimée en 
micromoles de glucose libérées/mg de protéines/mn. 
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- Stabil ité et conservation : 
La B-glucosidase A perd 50% de son activité à la congélation et sa 
stabilité ne dépasse pas une semaine à +4*. Dans les mêmes conditions de 
conservation.la (3-glucosidase B demeure stable à +4' pendant plus d'un 
mois et perd à peine 10% de son activité à la congélation 

- Détermination du poids moléculaire : 
a) Les enzymes, électrophorétiquement pures, ont été soumises à une 
électrophorèse sur plaque en présence de SDS Une seule bande a été 
oDtenue avec chacune des enzymes, correspondant à un PM de 62.000 pour 
la B-glucosidase A et de 120 000 pour la B-glucosidase B. 

b) La méthode de Hedrick et Smith a été appliquée sur les deux enzymes. 
Les valeurs de PM ainsi obtenus ont été respectivement de 120.000+ 5.000 
pour la B-glucosidase A et de 123.000 - 5.000 pour la B-glucosidase B. 
Ces résultats montrent, que la D-glucosidase A est composée de 2 
sous-unités identiques chacune de PM=62 000 alors que la B-glucosidase B 
est monomérique et de PM= 120.000. 

DISCUSSION: 

L'analyse des tableaux de purification montre que, purifiée, la 
B-glucosidase A du termite présente une plus grande activité spécifique 
que la B-glucosidase B provenant du champignon Le protocole de 
purification de la B-glucosidase A qui necessite l'utilisation de trois 
colonnes successives donne un rendement relativement faible de 12% par 
rapport a l'extrait brut alors que la B-glucosidase B est obtenue en deux 
colonnes avec un rendement meilleur qui se situe aux environs de 40%. 
Les PM des deux enzymes A et B sont respectivement de 124 000 et de 
120 000 mais la B-glucosidase du termite est dimérique alors que celle du 
cnampignon est monomérique. 
.es pH optimums ne sont pas très éloignés, 4,6 pour l'enzyme du 
cnamDignon et 5,2 pour celle du termite mais les courbes indiquant l'effet 
au pH sur l'hydrolyse enzymatique sont fortement dissemblables : la 
3-glucosidase A reste active en milieu basique (pH-7,6) mais perd très 
rapidement son activité en milieu acide; au contraire la B-glucosidase B 
reste toujours active même en milieu fortement acide (pH="2) mais voit 
son activité décroître en milieu alcalin. 
Les différences qui apparaissent entre les deux enzymes tant au niveau des 
protocoles de purification qu'au niveau des propriétés générales indiquent 
qu'il s'agit de deux enzymes distinctes 
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L'existence d'une B-glucosidase différente de celle produite par le 
champignon et dont l'activité spécifique est plus élevée se trouve ainsi, 
pour la première fois, mise en évidence dans l'intestin du termite. 

Ainsi nous pouvons suggérer que chez A/ mûlleri, la dégradation de la 
cellulose si elle débute dans la meule (4) , se termine dans le tube digestif 
du termite grâce à une (3-glucosidase très active qui provient du termite 
lui-même, ou de sa microflore symbiotique, mais qui n'est pas ingérée 
avec le champignon comme l'hypothèse en avait été formulée par plusieurs 
auteurs (14, 15). 
Nos résultats posent le problème du rôle et des limites de la symbiose 
entre le termite et le champignon dans le cas particulier de la cellulolyse 
Dans la meule, le Termitomyces dégraderait les débris végétaux qui 
seraient ensuite ingérer par le termite, toutefois, ces débris ne 
constitueraient pas pour celui-ci une nourriture directement assimilable. 
L'action hydrolytique de un ou plusieurs enzymes propres au termite ou à 
sa microflore serait donc indispensable à la production de 
glucose.absorbable par l'épithélium intestinal, à partir de la molécule de 
cellulose. 

*CP CNRS n' 765 
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CONTRIBUTION A L'ETUDE DE L'HUMIFICATION DANS LES SOLS 

FORESTIERS TROPICAUX : 

LE RÔLE DE THORACOTERMES MACROTHORAX, TERMITE HUMIVORE 

par 

E v e l y n e GARNIER-SILLAM e t J a c q u e s RENOUX 

Laboratoire de Zoologie et de Biologie des Populations 
Université Paris-Val de A f a r n e 

94000 Créteil (France) 

RESUME : l'étude de l'ultrastructure des déjections fraîches de termites humivores. 
ingérant simultanément des fragments végétaux et des particules minérales, a permis d'observer 
des associations organo-minérales de types différents lors du brassage intestinal. Certaines de ces 
associations persistent après extraction alcaline des composés huniques mettant en évidence la 
formation de différentes fractions humifiées (humine héritée, microbieme et tflnsolubilisation). 
Ces micro-agrégats d'origine biologique sont les premiers maillons d'un complexe argilo-humique, 
contribuant à la stabilité de la micro-structure, formés à la suite de l'activité des termites. 
MOTS CLES / termites humivores, fèces, matière organique, humificttion. 
SUMMARY : Contribution to the study or the hun i r i c i t i on of tropical forest 
groumto : Action of humus feeding Thorecotermm macro thorax. The study of the 
ultrastructure of fresh faeces of humus feeding termites, simultaneously ingesting végétal 
fragments and minerai particles reveals organo-mineral associations of différent types created by 
their intestinal mixing. Some of these associations are remaining «fier alkaline extraction of the 
humic cementing agents, and discorver the formation or différent humification fractions, 
(inheritated, microbial and insolubilisation humin). These micro-aggregates of biological origin v e 
the f i rst mails of a clay-humus complexe, contributing to the stability of the micro-structure, 
constituted by the activity of termit. 
KEV WORDS humus feeding termites, feeces. organic metter, humus mtking 
process. 

INTRODUCTION 
L'étude de l'ultrastructure des déjections fraîches de termites ingérant 

simultanément des fragments végétaux et des particules minérales a permis de mettre en 
évidence des associations organo-minérales de types différents lors du brassage Intestinal 
( I ) (2). Ces micro-agrégats, d'origine biologique, sont les premiers constituants 
organo-minéraux formés è la suite de l'activité des termites. Cette étude, menée 
parai lèlement sur plusieurs espèces à régime alimentaire différent, montre des divergences 
sur le plan biochimique et ultrestructural. 

Dans ce travail, seule l'espèce humivore Thoracotermes macrothorax sera présentée. 
Dons les sols tropicaux, malgré des apports massifs de matières végétales à la 

surface, la matière organique disparait presque totalement sous l'effet des facteurs du 
milieu (climatiques et biologiques): le stade humus est fugace, sauf eux abords des nids des 
termites "humivores". En effet, un horizon humifère de 15 cm d'épaisseur environ persiste 
autour de leur termitières s'amenuisant sur un rayon de 1 à 5 m. Dans cet horizon, on 
trouve le périécie du nid formant un réseau dense de galeries de récolte des aliments. (3) 

Il semblerait donc que la matière organique des déjections qui tapissent les galeries 
souterraines ne sott pas détruite et recyclée par la microflore tellurlque aussi rapidement 
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que la matière organique, présente dans les sols témoins non termites 
Quel rôle les termites humivores jouent ils. dans la persistance de cet horizon 

humifère autour de leur nid, qui n'existe pas ou peu loin de leur termitière ? 
Ces espèces, incorporent leurs excréments dans leur construction (4) et les 

observations au laboratoire et sur le terrain confirment le fait que non seulement ils 
recouvrent les loges de leur nid avec leurs éléments stercoraux, mais que toutes leurs 
galeries souterraines, courant dans le sol, sont entièrement tapissées avec leur fèces, qu'ils 
étalent et raclent a l'aide des mandibules et de lïiypopharynx. 

Les observations du terrain couplés a des dosages chimiques des déjections, induisent 
l'idée que ces animaux font un choix dans leur prélèvement alimentaire.En effet, sur le 
terrain on trouve fréquemment les galeries souterraines entourant un morceau de bois mort 
enfoui très biodégradé et le taux de carbone présent dans le jabot puis dans les fèces est 
toujours supérieur au taux de carbone du sol. 

MATERIEL ET METHODES 
Une espèce humivore : Thoracotermes macrothorax bâtit des nids épigés dont la 

surface externe présente des mamelons réguliers, de taille variable. Les ouvriers se nourissent 
d'humus au sens large du terme, c'est à dire de fragments végétaux plus ou moire biodégradés 
qu'ils ingèrent simultanément avec les particules minérales abondantes dans T horizon A de 
prélèvement. 

Les fèces étudiés sont obtenus de deux manières différentes : - pa- une légère pression sur 
l'abdomen, les termites déféquant le contenu de leur ampoule rectale; - par récupération dans une 
boîte d'élevage expérimentale. 

Caractérisation chimique : 
La méthode adoptée (5) utilise des critères de solubilité de la matière organique du sol dans 

un solvant alcalin : 1,5 g de la fraction étudiée est mis en suspension dans 150 ml de 
pyrophosphate de Na 0.1 M ajusté à pH 9.8 (HC1 3N). et agité pendant 1 h, puis centrifugé à 10 
000 tours pendant 20 minutes. On répète l'extraction une deuxième fois selon la même méthode. Le 
carbone et l'azote du culot de centrifugatior correspondant à la matière organique non extractible 
(humine) sont dosés avec lauto-analyseur CHNO Carlo Erba. Le carbone du surnageant (matière 
organique extractible: acides fulviques et humiques) est dosé au Carmograph. l'azote du surnageant 
par la méthode Kjeldahl. 

le culot de centrifugation fera l'objet d'une étude au microscope 
électronique à transmission. 

La séparation des acides fulviques (AF) et humiques (AH) s'effectue par acidification du 
surnageant à pH 1,5-1,7 (HC1 6N) qui entraine la précipitation des arides humiques, les acides 
fulviques restant en solution. On sépare ces deux fractions par centrifugation à 3000 tours 
pendant 1 h. Le carbone des acides fulviques est dosé au Total Carbon Monitor Carlo Erba, l'azote 
par la méthode Kjeldahl. 

Etude ul t rastructura le: 
La fixation des échantillons (déjections et culot de la 1ere centrifugation) est faite «J 

tétroxyde d'osmium avant inclusion dans une résine de type épon. Les coupes sont contrastées à 
l'acétate tfuranyl puis au citrate de plomb. Les polysaccharides neutres sont mis en évidence par la 
réaction de Thiery (6). Les observations sont faites au microscope électronique ZEISS EM 95-2 
réglé à 60 kv. 

RESULTATS 
Caractérlsatlon chimique des déjections de Thoracotermes macrothorax : 

g/100g déchant. en X du C et N total en * du C etN extrait 

c N C/N taux de Humines AF+AH AF AH AF/AH AF/AH 
cendres c N c N c N C N en C en N 

8.59 1,08 7.95 82 68 AA 32 56 65 88 35 12 1.65 7.3 
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Les déjections sont constituées denviron 17X de matière organique et de 82X de matière 
minérale. On remarque un taux assez élevé d'azote (1.08X). entraînant un C/N faible de 7.95 
caractéristique de la minéralisation de [échantillon. 

L'extraction par le pyrophosphate met en évidence l'existence de produits humiques. Ces 
composés extraits, représentent au total de l'ordre de 30S du carbone et de 50X de l'azote de 
l'échantillon. Oi note qu'ils sont surtout représentés par les acides fulviques 

Etude u l t ras t ruc tu ra le des réces.( I ) .(2) 
Après le brassage intestinal, l'ultrastructure des fèces, montre une très grande 

quantité de minéral essentiellement sous forme de phyllites, entre lesquels s'insèrent des 
débris végétaux plus ou moins lysés. 

Les particules minérales sont adsorbées sur les structures végétales avec une 
imbrication plus ou moins complexe. 

Les liaisons organo-minérales ainsi formées sont dues, d'une part à une compression 
des aliments au cours du transit intestinal, d'autre part à des liaisons physico-chimiques. 
Ce sont les forces de ces liaisons organo-minérales qui d'une certaine façon sequestrent une 
partie de la matière organique,qui ont été testées, par l'action du pyrophosphate à pH 9,7. 
Ce dernier dissocie les micro-agrégats en dispersant les ciments argileux et colloïdaux, 
sans toutefois endommager les procaryotes. (7). 

Etude u l t ras t ruc tu ra le des fèces, après ext ract ion alcaline des composés 
humiques. 

• Une vue d'ensemble montre que les grands éléments végétaux figurés se sont 
détachés de la matrice orgeno-minérale, sans toutefois perdre leur liaison avec les 
phyllites. L'épaisse couronne de particules minérales qui entourait ces éléments a disparu, 
et se réduit è présent è un mince liseré de particules qui s'adsorbent et pénétrent dans la 
structure végétale. Cette pénétration des phyllites est fonction de l'état de biodégradation 
des parois fragmentées. L'érosion se traduisant par des bords diffus dont la surface 
granulo-fibrilaire, montre souvent la présence de polysaccharides non extraits. (8) 

Ces liaisons entre matière minérale et matière organique encore figurée aboutissent 
è une séquestration précoce de ce type de matière organique, formant ce que l'on appelle 
l'hum i ne héritée. 

0 Les débris (fhyphes mycéliens sont toujours entourés d'un liseré d'argile, ainsi que 
le mucilage polysaccharidique des colonies bactériennes. L'ensemble formant l'humine 
microbienne , 

0 La matrice organo-minérale, ne présente plus la même homogénéité que 
précédemment. Des blocs de 0,50 à I pm sont accolés les uns aux autres. On y retrouve des 
fragments végétaux très biodégradés d'aspect granulo -fibrillaire difficilement 
Identifiables et des granules d'assez grande taille accolés aux particules argileuses. 
L'ensemble formant l'humine d'insolubilisetion. 

Les granules de petite taille semblent avoir disparu. On note toujours dans cette 
matrice, la présence des polysaccharides neutres. 

Ainsi une froct ion de le metière organ ique transformée sous forme 
granulo-fibrillaire, n'a pas été extraite, et conserve ses liaisons avec le 
minéral. 

Les phyllites, observés à fort grossissement présentent une surface plus nette, sans 
doute en raison de la disparition des substances colloïdales ou amorphes qui les revêtaient. 

DISCUSSION 
Les liaisons organo-minérales qui persistent après extraction permettent de dire 

que les déjections ont acquis lors du brassage intestinal une certaine stabilité micro 
-structurale provenant d'une agrégation due à l'action de différents paramètres 
physico-chimiques dont : 
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- les polysaccharides; ils sont, en grande quantité, issus des produits du 
métabolisme et des sécrétions bactériennes. On connait bien en microbiologie du sol ce rôle 
des bactéries dans l'édification des agrégats, en cimentant entre elles les particules 
minérales par leurs capsules ou leurs sécrétions mucilagineuses.(9). 

- les phyllites argileuses; par leur énorme surface spécifique, les argiles font 
preuve d'un pouvoir adsorbant considérable qui s'exerce en particulier vis è vis des 
composés organiques, (10). On attribue ce pouvoir adsorbant à l'intervention de forces 
physiques ou forces de Van der Waals et de forces chimiques. 
L'adsorption des substrats organiques humifiés s'accompagne d'une protection vis à vis des 
actions enzymatiques. On peut attribuer à cette protection une partie de la résistance è la 
biodégradation de la matière organique des fèces et donc du sol compléxé par les argiles, 
formant des complexes organo-minéraux. 

- les composés humiques; les acides fulviques et humiques ou colloïdes 
humiques, offrent de nombreuses possibilités de liaisons chimiques électronégatives (11) . 
Leur pouvoir agrégatif est moins intense que celui des mucilages microbiens, mais 
cependant très efficaces en raison de leur plus grande résistance à la biodégradation. 

- les cations de liaisons à charges positives; tels que les cations trivalents, 
Fe3+ et Al 3 + .particulièrement abondants dans les sots tropicaux, jouent un rôle efficace 
comme lien chimique. 

La résultante de ces liaisons additives se traduit par une forte cohésion 
organo-minérale. ( 12),( 13). 

CONCLUSIONS 
Dans le tube digestif des termites, la matière organique subit une succession de 

décompositions et de synthèses, c'est è dire une humification sous l'action mécanitjje et 
enzymatique du tractus digestif et de sa microflore associée. 

Ces transformations aboutissent à l'élaboration de fractions humifiées et surtout è la 
formation de micro-agrégats d'origine biologique qui sont les premiers maillons d'un 
complexe argilo-humique contribuant à la stabilité de la micro-structure vis à vis des 
agents de dégradation de l'humus. 
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SYSTEMES POLYCALIQUES 
CHEZ NASUTITERMES PRINCEPS (DESNEUX) ( 1 ^ 
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Université libre de Bruxelles 
50, avenue F.D. Roosevelt 
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Résiné : Quatre méthodes ont été utilisées afin d'étudier 
l'extension des territoires des sociétés de Nasutitermes 
princeps (Desneux) dans les plantations de cocotiers de la côte 
nord de la Nouvelle-Guinée : des cartes de la disposition des 
nids, des tests d'agressivité, l'analyse de la composition en 
diterpènes de la sécrétion défensive des soldats et la recherche 
de reproducteurs dans les nids. La similitude des compositions 
en diterpènes entre nids voisins suggère l'existence de systèmes 
polycaliques très étendus et un mode de reproduction par 
bourgeonnement. Ces conclusions sont supportées par le nombre et 
le type de sexués présents dans les nids et les résultats des 
tests d'agressivité, bien que l'absence d'agressivité entre nids 
n'implique pas forcément qu'ils appartiennent à la même société. 

Mots-clés : Nasutitermes princeps, Isoptera, diterpènes, 
variation chimique, territorialité, agressivité intraspécifique, 
stratégie de reproduction. 

Su—ni JI : Polycalic systeas in Hasutitefes princeps 
Four methods were used to study the territorial 

expansion of the societies of Nasutitermes princeps (Desneux) : 
maps of nest distribution, tests of aggressiveness, chemical 
analyses of the soldiers' defensive sécrétion, and number and 
type of reproductives. Resemblances between diterpene patterns 
of neighbouring nests suggest that N. princeps societies are 
polycalic, can spread over large territories, and reproduce by 
budding. These conclusions are supported by the other 

(1) Laing Island Biological Station, contribution n° 97. 
(2) Aspirant et (3) Maître de Recherches au Fonds National 

de la Recherche Scientifique de Belgique. 
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approaches, although the absence of aggression between nests 
does not necessarily imply that they are parts of the same 
society. 

Kej words : Nasutitermes princeps, Isoptera, 
diterpenes, chemical variation, territoriality, intraspecific 
aggressiveness, reproductive strategy. 

INTRODUCTION 

Le termite de Nouvelle-Guinée Nasutitermes princeps est 
remarquable par une proportion très élevée de colonies polygynes 
et l'existence d'un dimorphisme des ailés (Roisin et Pasteels, 
1984, 1985). Dans ce travail, nous nous sommes attachés à 
l'étude de la répartition des territoires et à la reproduction 
au niveau des sociétés. Nous avons commencé par cartographier 
les nids et galeries de récolte dans des plantations de 
cocotiers, mais l'existence de galeries souterraines constituait 
un obstacle important à la réalisation de ce projet. Pour cette 
raison, d'autres techniques ont été utilisées : des tests 
d'agressivité, des analyses de la sécrétion défensive des 
soldats, et des dissections de nids cartographiés afin de 
déterminer la présence éventuelle de reproducteurs et, le cas 
échéant, leur nombre et la forme à laquelle ils appartiennent. 

La confrontation d'ouvriers ou de soldats de colonies 
différentes donne habituellement lieu à des batailles chez 
Nasutitermes, quoique les tests d'agressivité entre sociétés 
différentes soient parfois négatifs (N. rippertii, Andrews, 
1911 ; N. corniger, N. ephratae, Thorne, 1982 ; N. nigriceps, 
Levings et Adams, 1984). Il convient donc d'être prudent dans 
l'interprétation des résultats de ces tests. 

La sécrétion défensive gluante des soldats de 
Nasutitermes se compose essentiellement de mono- et de 
diterpènes (Prestwich, 1979a,b). La distribution qualitative et 
quantitative des mono- et diterpènes peut varier entre espèces 
différentes, ou à l'intérieur d'une même espèce. Des différences 
importantes peuvent se rencontrer entre colonies sympatriques, 
comme chez Longipeditermes longipes (Goh et al • , 1984). Chez 
Trinervitermes et les Nasutitermes du Costa Rica, cependant, les 
variations semblent beaucoup plus faibles (Prestwich 1979a, 
1983). Les diterpènes sont synthétisés par les soldats 
eux-mêmes (Prestwich et al•, 1981) et ne semblent pas influencés 
par l'alimentation (Prestwich et Chen, 1981). On peut donc 
raisonnablement considérer que la composition en diterpènes est 
déterminée génétiquement. Si la variation de cette composition 
entre colonies sympatriques est suffisante, on peut envisager de 
reconnaître les soldats d'une colonie donnée sur l'ensemble de 
leur territoire par l'analyse chimique de leur sécrétion. Une 
certaine variation peut cependant être due à des facteurs non 
génétiques, tel l'âge des soldats ou des colonies (en 
préparation). 
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Le nombre et le type de sexués rencontrés peuvent 
également apporter des indications sur le mode de formation 
d'une société : un couple d'imagos normaux signifie en principe 
une fondation indépendante, alors que des sexués multiples ou 
des micro-imagos représentent soit des sexués de remplacement, 
soit une colonie issue par bourgeonnement d'une colonie-mère. 

Nous allons dans ce travail comparer les résultats 
obtenus par les cartographies, les tests d'agressivité, les 
analyses chimiques et les récoltes des reproducteurs. 

MATERIEL ET METHODES 

Quarante-cinq nids provenant de la région de Hansa Bay, 
sur la côte nord de la Nouvelle-Guinée, ont été échantillonnés 
au cours de cette étude. Les nids ont été récoltés dans quatre 
sites (fig. 1). Le statut reproducteur (monogyne, polygyne, ou 
sans reine) de la plupart des nids a été déterminé par 
dissection, et les sexués récoltés comme décrit précédemment 
(Roisin et Pasteels, 1984). Un échantillon d'au moins 75 soldats 
de chaque nid (généralement 100) a été récolté dans du méthanol 
pur pour analyse chimique. 

Figure 1 : Carte de Hansa Bay, montrant la disposition des 
différents lieux de récolte des échantillons analysés. 
A : Awar, plantation de cocotiers et cacaoyers, nids Al - Ail 
N : Nubia, cocotiers, nids N12 - N13 
H : Hansa Point, cocotiers, nids H14 - H44 
L : Laing Island (4°10'S, 144°52'E), île corallienne boisée, 

L45. 
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Les tests d'agressivité consistent à mettre en présence, 
dans une boîte de Pétri (diamètre : 9 cm), sur un fond de papier 
filtre, 10 ouvriers et 5 soldats de chacun des 2 nids testés. La 
présence d'individus morts ou blessés est relevée après 10 min. 
Afin de corroborer ces observations à court terme, les boîtes 
sont laissées en place pour la nuit et réexaminées le lendemain 
matin : là où une bataille a eu lieu, des cadavres et des 
appendices sont éparpillés sur le papier filtre, tandis que dans 
le cas contraire, les termites sont regroupés, avec la plupart 
des soldats disposés en périphérie du groupe. 

Les analyses chimiques ont été réalisées par GLC et TLC 
comme décrit dans Braekman et al., 1984a. Les proportions 
relatives des différents diterpènes ont été déterminées à l'aide 
d'un intégrateur Perkin Elmer 3373 B. L'identification des 
diterpènes a été établie en comparant les index de Kovats et R f 
avec ceux d'échantillons de référence. 

Pour chaque échantillon, l'abondance relative de 24 
diterpènes a été déterminée, en pourcentage du total des 
diterpènes. Les substances présentes à l'état des traces se sont 
vu assigner un score arbitraire de 0,25 %. La structure de 13 
de ces diterpènes avait été élucidée précédemment (Dupont et 
al., 1981, Braekman et al., 1984b, et données non publiées) 
(tableau 1). Les variables E et J sont la somme des proportions 
d'un diterpène et de son produit d'oxydation à l'air, parce que 
l'exposition à l'air peut modifier leur abondance respective 
(Dupont et al., 1981). Le nombre de variables a été ainsi réduit 
à 22. 

Les distances du chi-carré entre échantillons ont été 
calculées et traitées par l'analyse des correspondances, qui 
visualise le nuage multidimensionnel des points représentatifs 
des échantillons par projections successives sur ses axes 
principaux, et donne ainsi une représentation de la dispersion 
des échantillons en fonction de leur degré de similitude. 

Tableau 1 : Diterpènes isolés de la sécrétion défensive des 
soldats de N. princeps. 

A : 3*-hydroxy-7,16-secotrinervita-7.il,15(17)-triène 
B : 9B-acétoxy-l(15),8(19)-trinervitadiène 
C : 9B—hydroxy-1(15),8(19)-trinervitadiène 
E : 2B,3<t-dihydroxy-l( 15),8( 19)-trinervitadiène 

+ 3«—hydroxy-2-oxo-l(15),8(19)-trinervitadiène 
F : 3«-acétoxy-15B-hydroxy-7,16-secotrinervi ta-7,11-diène 
G : 2B,3n-dihydroxy-l(15),8-trinervitadiène 
H : 2B,3«-diacétoxy-l(15),8(19)-trinervi tadi ène 
J : 9«-acétoxy-2B,3»—dihydroxy-1(15),8(19)-trinervitadiène 

+ 9«t-acétoxy-3*.-hydroxy-2-oxo-l(15) ,8(19)-trinervitadiène 
M : 2B,3rt,9«<-triacétoxy-l(15) ,8(19)-trinervitadiène 
P : 2B, 3^, 9*, 13flC—tetrahydroxy-1 (15) ,8( 19)-trinervitadiène 
Q : 2B,3«,9«,13*-tetraacétoxy-l(15),8(19)-trinervitadiène 
D, K, L, N, R, S, T, U, V, W, X : composés non identifiés. 
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RESULTATS 

Une carte détaillée d'une zone d'Awar Plantation est 
représentée en figure 2. N. princeps et Microcerotermes biroi 
sont les deux seules espèces arboricoles présentes. Elles ne se 
rencontrent jamais sur le même arbre. Cette zone comprend 15 
nids de N. princeps, dont deux (A4 et A5) contenaient des sexués 
fonctionnels. Les nids A9, A10 et Ail se trouvent largement en 
dehors de la zone cartographiée. Le nid A9 est isolé des nids 
cartographiés par une large zone (plus de 100 m) dominée par H. 
biroi. 

Figure 2 : Carte d'une zone de la plantation d'Awar. 
+ cocotier sans termites arboricoles 
• cocotier occupé par Microcerotermes biroi 
O cocotier occupé par N. princeps : grands cercles = nids 

pourvus de sexués ; cercles moyens = nids sans sexués ; 
petits cercles = galeries de récolte uniquement. 



128 

Aucune agressivité ne se manifeste lors de rencontres 
entre neutres des nids Al à A8, ni entre ces nids et A10 ou Ail, 
mais bien vis-à-vis de A9. 

S'il est habituel d'observer des batailles entre ouvriers 
ou soldats de colonies différentes, l'absence d'agressivité 
entre nids de différents points de collecte a été constatée dans 
certains cas, bien qu'ils appartiennent de toute évidence à des 
sociétés différentes : par exemple, les ouvriers et soldats du 
nid isolé L45 de l'île de Laing se battent avec ceux de Al, A5, 
A10, N12 et H18, mais pas avec ceux de A9 et H30. Les résultats 
de ces tests sont reproductibles. L'absence de réactions 
agressives entre deux groupes d'individus ne signifie donc pas 
nécessairement qu'ils appartiennent à la même société. 

L'analyse des correspondances permet de visualiser la 
variabilité dans la distribution des diterpènes. Les cinq 
premières valeurs propres expriment respectivement 36,8 %, 20,9 
%, 12,2 6,4 % et 5,7 % de la variance, ou 82 % ensemble. Les 
composantes restantes représentent chacune moins de 5 % de la 
variance totale. La figure 3 montre la distribution des nids 
dans le plan des axes 1 et 2, ainsi que le statut reproducteur 
des nids. Des différences importantes peuvent se rencontrer, 
même entre colonies du même site de récolte. Comme les nids 
monogynes résultent en principe d'une fondation indépendante, 
leur diversité est particulièrement instructive : leurs points 
représentatifs sont largement dispersés. 

Le groupement le plus remarquable qui ressort de ce 
graphique est composé des nids Al à A8, de la plantation d'Awar. 
Les "cartes d'identité" chimiques des deux nids pourvus de 
reproducteurs (A4 et A5) se révèlent quasiment identiques. Les 
nids A10 et Ail ne sont pas très différents, au contraire de A9 
qui se trouve nettement isolé. 

Les nids H31 à H37 forment également un groupe assez 
homogène, dont H30 et H38 se détachent quelque peu. Tous ces 
nids occupent des territoires contigus et ne sont pas agressifs 
entre eux. Les nids H23, H25 et H29, quoique situés à plusieurs 
centaines de mètres de la zone figurée, sont assez proches 
chimiquement du groupement H31 à H37 (fig. 3). Les nids H39 
(monogyne) et H40 (polygyne) partagent une composition très 
caractéristique, complètement différente de celle des autres 
nids. Eux aussi sont géographiquement proches l'un de l'autre et 
mutuellement tolérants. Chimiquement parlant, le nid H41 n'a 
pas de proche voisin, alors que H42, H43 et H44 se ressemblent 
fortement. 

Les nids H19 à H25 occupent des territoires contigus. Les 
nids H19 à H23 sont mutuellement non agressifs, mais combattent 
avec H24 et H25. Les ressemblances chimiques sont évidentes 
dans le groupe H19-20-21, alors que les autres nids sont 
modérément dispersés (fig. 3). 
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Figure 3 : Diagramme d'analyse des correspondances (axes 1 
et 2). 
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Les nids H14 à H17 occupent également des territoires en 
contact. 

Les nids restants de Hansa Point (le nid polygyne H18 et 
les raonogynes H26 à H29), Nubia (N12, N13) et Laing Island (L45) 
sont dispersés sur le graphique d'analyse des correspondances 
(fig. 3). Ils se trouvent plus ou moins éloignés des autres 
nids, et donnent une bonne image de la variabilité qui peut se 
rencontrer dans ou entre les sites de collecte. 

CONCLUSIONS 

Nos résultats montrent que la construction de nids 
secondaires dépourvus de sexués est un phénomène fréquent chez 
N. princeps, et conduit à la formation de systèmes polycaliques 
pouvant s'étendre sur de grands territoires. Les tests 
d'agressivité peuvent fournir des indications sur l'appartenance 
à telle ou telle société des individus rencontrés dans les 
calies secondaires ou sur les lieux de récolte de nourriture. 
Toutefois, des incohérences peuvent se rencontrer dans ce type 
d'expériences, parce que des rencontres entre sociétés 
distinctes ne se soldent pas toujours par des comportements 
agressifs. Sur cet aspect, N. princeps se comporte comme les 
autres espèces du genre étudiées à ce jour (Andrews, 1911, 
Thorne, 1982, Levings et Adams, 1984). Les facteurs 
responsables de l'agression ou de la tolérance intercoloniale 
restent à étudier. 

Des variations substantielles, surtout quantitatives, se 
rencontrent dans la composition en diterpènes de colonies 
sympatriques chez N. princeps, qui semble ainsi plus variable 
que les Nasutitermes néotropicaux (Gush et al., 1985). Les 
différences entre colonies sympatriques se sont dans plusieurs 
cas révélées suffisantes pour permettre des regroupements entre 
nids particulièrement proches chimiquement par comparaison avec 
les autres nids du même site. Ressemblance chimique et absence 
d'agressivité entre nids voisins qui peuvent être en connexion 
par des passages souterrains suggèrent fortement qu'ils 
appartiennent à la même société polycalique, et permettent 
d'établir l'étendue territoriale de cette société. Les nids Al 
à A8 constituent le meilleur exemple d'un tel système de nids 
peu éloignés l'un de l'autre, mutuellement tolérants, et 
chimiquement presque identiques. Les nids H30 à H38, H39-H40, 
H42 à H44 constituent vraisemblablement d'autres systèmes de 
cette sorte, bien que moins homogènes chimiquement. 

D'un intérêt tout particulier est la présence de 
reproducteurs fonctionnels dans plus d'un nid du groupe Al à A8. 
Les différences chimiques entre les nids A4 et A5, tous deux 
polygynes, sont bien en deçà de celles observées habituellement 
entre deux nids pourvus de reproducteurs, même à l'intérieur 
d'un site de récolte. Logiquement, ces nids doivent donc aussi 
être de constitution génétique proche. De même, le nid monogyne 
H39 et le polygyne H40 partagent une composition très 
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caractéristique, très différente de tous les autres nids. Ces 
faits soulèvent le problème de la formation de tels systèmes de 
nids. 

Deux mécanismes peuvent conduire à la formation d'une 
nouvelle société : la fondation indépendante peur des imagos 
désailés (dans la majorité des cas, si pas tous, un seul couple) 
après le vol nuptial, ou la différenciation de sexués dans un 
nid auparavant dépourvu de reproducteurs, construit par 
bourgeonnement au départ du nid parental. 

Si les deux membres d'un couple fondateur proviennent de 
colonies différentes, on peut prévoir que la société résultante 
aura sa propre composition chimique en diterpènes, différente 
des colonies avoisinantes. S'ils proviennent de la même 
société, les constitutions génétique et chimique de la nouvelle 
colonie rappelleront celles de la colonie-mère. 

La différenciation de sexués dans leur colonie d'origine 
conduit habituellement à des associations polygynes et 
polyandres (Roisin et Pasteels, 1986). Les nouvelles sociétés 
apparues par bourgeonnement devraient donc être proches 
génétiquement, et donc chimiquement, de leur société-mère, parce 
que le degré de parenté est élevé entre les sexués des deux 
nids, et qu'un grand nombre de sexués tempère les variations 
interindividuelles. 

Comme N. princeps démontre une nette tendance au 
polycalisme, l'hypothèse du bourgeonnement est la plus 
vraisemblable pour expliquer les ressemblances chimiques entre 
les nids A4 et A5, H39 et H40. Le nombre et le type de sexués 
rencontrés dans ces nids sont compatibles avec cette hypothèse 
seul le nid H39 contenait un couple d'imagos normaux, 
probablement des sexués primaires. 

A condition qu'une dispersion à longue distance ne soit 
pas nécessaire, le bourgeonnement présente un avantage 
substantiel sur la fondation indépendante : dans le premier cas, 
les nouveaux sexués bénéficient dès le départ d'un grand nombre 
d^ouvriers et de soldats qui leur permet d'éviter les stades 
périlleux du début du développement qu'une jeune colonie fondée 
indépendamment doit franchir. Ce mode reproduction paraît très 
adapté à la colonisation rapide de milieux très homogènes et de 
grandes étendues, telles les plantations de cocotiers tout le 
long de la côte nord de la Nouvelle-Guinée, et pourrait en 
partie expliquer le succès de N. princeps dans ces plantations. 
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RESUME : L'étude de la répartition des termitières épigées, le 
long de toposéquences, en savane soudanienne de Côte d'Ivoire, a 
été entreprise dans le cadre d'un programme pluridisciplinaire 
analysant les paramètres de 1'hydraulicité d'un bassin versant. 

Les premiers résultats montrent une densité de 0,35 à 2,09 
termitières par 100 m2 (nids vivants et abandonnés), selon les 
milieux, se répartissant en groupes écologiques : 0,10 à 0,56 
champignonnistes (Macrotermes bellicosus), 0,38 à 1,38 humivores 
et 0,10 à 0,40 termites fourrageurs. 

Les surfaces au sol de ces termitières totalisent 3,5% du 
bassin versant, atteignant 6% en certains milieux. 

Cette étude fournit une première estimation du rôle des termites 
dans le bassin versant. 

MOTS CLES : Termites - termitières épigées - zone soudanienne 

SUMMARY : THE TERMITE MOUNDS IN A DRAINAGE BASIN OF THE SUDANIAN 
ZONE : FIRST RESULTS OBTAINED. 

The study of the termite mounds density and distribution was 
undertaken in a drainage basin of the sudanian zone (Ivory Coast), 
as part of a multidisciplinary programm analysing the factors 
influencing water érosion and infiltration rates within the basin. 
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The first results obtained showed an overall density (dead + 
live nests) of 0.35 to 2.09/100 m2, according to the végétation 
type : 0.10 to 0.56 mounds of fungus-growing species, 0.38 to 
1.38 humivorous nests and 0.10 to 0.40 nests of foraging termites. 

Termite mounds occupied 3.5% of the surface of the drainage 
basin and up to 6% in some areas. This study provide a first 
picture of the rôle of termites in the drainage basin. 

KEY WORDS : Termites - termites mounds - sudanian zone 

I - INTRODUCTION 

Cette étude a pour but d'échantillonner les populations de 
termitières d'un bassin versant d'une savane soudanienne de l'ouest 
de la Côte d'Ivoire, et de déterminer le rôle de ces nids dans le 
fonctionnement de cette unité hydro-pédologique. 

Les recherches s'effectuent au sein de l'équipe pluridiscipli-
naire HYPERBAV (programme HYdroPEdologique de Recherche sur un 
BAssin Versant), du centre ORSTOM d'Adiopodoumé, qui regroupe des 
pédologues, hydrologues, botanistes et géostatisticiens. 

Le bassin versant, représentatif des savanes arbustives et 
arborées de la zone sus-soudanienne, se situe par 8°28' de latitude 
nord et 7°35' de longitude ouest. Sa superficie totale est de 
136 ha. 

Le programme HYPERBAV se propose d'identifier les variables qui 
influent sur l'hydrodynamique du bassin versant (ruissellement, 
infiltration...). Cette approche devant permettre d'identifier les 
contraintes qui interviennent lors de la mise en culture des 
terres et de mieux "caler" les cycles culturaux. L'étude permettra 
également de fournir des données de base nécessaire à l'établissement 
de modèles : relation entre la pluviométrie sur le bassin et la 
sortie à l'exutoire. 

Pour les termites, la première phase du travail a consisté à 
inventorier les principales espèces du bassin, en concentrant les 
recherches sur les populations de termitières épigées. 

II - LE MILIEU ET LES METHODES UTILISEES 

1) Le bassin versant 

Le bassin versant présente des milieux variés, que l'on peut 
classer selon les types de végétation et les états de surface 
(plus ou moins grande susceptibilité à l'érosion) : galerie fores-
tière, bas-fond herbeux, savane herbeuse/arbustive claire, savanes 
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arbustives claire et dense, savane arborée, flanc de cuirasse, 
plateau cuirassé. Une part du bassin versant est également cultivée 
(10%). On y trouve aussi des jachères d'âges variés. 

Ces milieux s'organisent approximativement selon les toposéquences, 
comme on peut le constater sur la figure 1. Chaque toposéquence, 
longue de 500 à 600 m, représente 20 à 25 m de dénivelé. Mis à part 
le plateau cuirassé et son rebord, on trouve en haut de pente un 
milieu légèrement incliné (2-3%), puis une pente qui s'accentue en 
bas de versant, là où l'on trouve la savane herbeuse, siège d'une 
forte érosion (structure en "marches d'escalier"). 

FIGURE 1 

Relief et végétation, selon la distance au marigot (en m) 
L'altitude et la pente sont également indiquées. 

2) Le climat 

L'équipe ORSTOM a installé un poste météorologique près du 
bassin versant. La pluviométrie totale a été de 1384 mm en 1985, 
et trois mois (juillet-août-septembre) rassemblent 68% de la 
pluviométrie annuelle (372,5 mm en août), d'où des phénomènes 
intensifs d'érosion. Les mois de janvier à mars et novembre-
décembre ont été pratiquement secs (30 mm au total). Il s'agit donc 
d'un climat très contrasté. 
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3) Etude des termitières 

La méthodologie principale consiste à échantillonner les nids 
selon des transects (4 ou 10 m de large, selon les espèces), 
disposés le long des toposéquences établies par les pédologues. 

Les résultats exposés concerent l'échantillonnage selon 8 
transects (total 3700 m). 

Les paramètres des nids rencontrés sont mesurés : coordonnées 
du nid, dimensions externes, hauteur, surface au sol, espèce 
constructrice, nid habité ou abandonné. 

Dans l'exposé de ces résultats préliminaires, on distinguera 
seulement 3 catégories de termites, de biologie très différente 
(quant aux matériaux constitutifs du nid et les régimes alimentaires): 
les fourrageurs du genre Trinervitermes, les humivores du "groupe" 
Cubitermes et le termite champignonniste Macrotermes bellicosus. 

III - RESULTATS OBTENUS 

1) Abondance des termitières selon les toposéquences 

A partir des huit transects échantillonnés, en prenant pour 
origine le marigot, on effectue les moyennes des densités mesurées, 
regroupées par portions de 100 m. On obtient ainsi la répartition 
des densités selon une toposéquence moyenne. 

La figure 2 présente les données obtenues pour les termitières 
de Macrotermes bellicosus, pour les nids vivants et les nids aban-
donnés. La comparaison des deux courbes permet de voir que : 

d'une part, la proportion vivantes/mortes est 
d'environ 1 à 8, les densités maximales étant de 0,6/100 m2 pour 
les nids morts et de 0,07/100 m2 pour les nids vivants; 

d'autre part, les deux courbes sont parallèlles, 
l'abondance maximale des nids vivants étant cependant légèrement 
décalée vers le haut de la pente. 

La figure 3 résume les résultats concernant les termitières 
de Cubitermes et de Trinervitermes• 

En ce qui concerne les Cubitermes, le maximum des densités 
(toutes termitères confondues) est de 1,5/100 m2. Les courbes 
(surtout celle correspondant aux nids vivants) montrent clairement 
deux maximums : les travaux ultérieurs devront préciser les espèces 
constructrices ainsi que les facteurs de leur répartition. 

Les Trinervitermes, moins abondants, sont plus constants au 
long de la toposéquence (0,3 à 0,6/100 m2). Les premières analyses 
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montrent que ce sont des espèces différents que l'on trouve en bas 
de pente, en haut de pente et en cuirasse. 

FIGURE 2 

Abondance des termitières de Macrotermes bellicosus (vivantes et 
abandonnées) en fonction de la distance au marigot (en m). 

2) Abondance des termitières selon les milieux 

Bien qu'il existe une certaine correspondance entre les topo-
sequences et les milieux rencontrés (cf. figure 1). la procédure 
de calcul de densités "moyennes" selon les lignes de pente peut être 
critiquee car tous les transects ne sont pas exactement comparables 
entre eux. C'est pourquoi, les données ont également été exploitées 
selon les principaux milieux : chaque portion de 50 m étant carac-
terisee par son type de végétation. 

Le tableau 1 présente les résultats obtenus selon les espèces. 
P o u r Macrotermes bellicosus. les densités maximales se consta-

tent dans les milieux très boisés (savane arbustive dense et savane 
arborés). On note cependant une densité relativement forte des nids 
(0,34/100 m 2) en savane herbeuse/arbustive claire. 
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Les milieux où l'on rencontre les densités maximales des nids 
de Cubitermes (tous les nids) sont également la savane herbeuse 
(1,34/100 m2) et la savane arbustive claire (1,30/100 m2). 

Quant à Trinervitermes spp., leur abondance est maximale dans 
les jachères (0,40/100 m 2) et dans les savanes herbeuses. 

FIGURE 3 

Abondance des termitières de Cubitermes et de Trinervitermes 
en fonction de la distance au marigot (en m). 

Au total, on note la densité relativement forte des termitieres 
en savane herbeuse. Ceci est d'autant plus intéressant qu il s agit 
d'un milieu important pour l'hydrodynamique du bassin versant, 
d'après les travaux des pédologues et des hydrologues. C est une 
zone de rencontre des systèmes de différenciation des profils de 
sols (extension de formations cuirassées et carapacees) et le 
siège d'une érosion de surface (il existe une rupture de pente a 
ce niveau (Ch. VALENTIN & E. FRITSCH, comm. pers.). 
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3) Surfaces de base des nids 

L'un des buts de ce travail est de caractériser des "unités 
termitières", précisant leur importance dans l'écosystème et 
permettant d'effectuer des mesures comparatives d'érosion et de 
ruissellement, en collaboration avec les chercheurs de l'ORSTOM 
(utilisation de la technique des pluies simulées). 

A cet effet, on calcule une surface de base moyenne couverte 
par nid (nids abandonnés et nids vivants confondus dans cet exposé). 

Dans le cas des Trinervitermes et des Cubitermes. les termitières 
dont la surface basale est la plus importante.se situent dans les 
milieux de savane herbeuse, de cultures et de plateau cuirassé. 
Ceci est particulièrement net pour les termitières de Trinervitermes 
(0,53 m2/nid en savane herbeuse, contre 0,09 seulement en savane 
arbustive). 

TABLEAU 1 

Densité des termitières selon les milieux 
( N/100 m2) 

MILIEU Macrotermes Cubit. Triner Total % du 
milieu vivant mort 
% du 

milieu 

Forêt galerie 0 ,00 0 ,00 0 00 0 00 0 ,00 4 
Bas-fond herbeux 0 00 0 10 0 00 0 25 0 ,35 3 
Savane herbeuse 0 00 0 34 1 38 0 37 2 ,09 22 
Cultures 0 00 0 25 

/ 

0 38 0 25 0 88 6 
Jachères 0 00 0 16 0 60 0 «0 1 16 7 
Savane arbustive claire 0 00 0 34 1 30 0 10 1 74 7 
Savane arbustive dense 0 04 0 46 0 97 0 23 1 70 34 
Savane arborée 0 13 0 43 0 67 0 17 1 40 8 
Flanc de cuirasse 0 00 0 27 1 07 0 07 1 41 4 
Cuirasse 0 00 0 20 0 70 0 30 1 20 5 

Pour les termitières de Macrotermes, les surfaces basales 
mesurées sont beaucoup plus importantes, confirmant l'importance de 
cette espèce dans les remaniements de sol et les remontées biolo-
giques. Lorsqu'on passe des cultures aux jachères, la surface de base 
d'une termitière s'étend de 8,8 à 14,6 m2, traduisant l'effet de 
l'érosion : le paysan tue les populations des nids lors de la 
mise en culture (insecticide). On note également la grande surface 
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de base des termitières en plateau cuirassé tiy,bm^/nid), témoin de 
la forte influence exercée par Macrotermes sur ce milieu (cf. 
l'étude effectuée par LEPAGE, 1984). 

En conclusion, le tableau 2 totalise les surfaces couvertes par 
les bases de termitières dans le bassin versant, selon les milieux. 
Ce tableau confirme l'importance des termitières dans la savane 
herbeuse (formation en "marches d'escalier") : 6% de la surface. 
On peut également souligner l'importance des termitières dans les 
milieux boisés et sur le plateau cuirassé. 

La valeur moyenne, pour l'ensemble du bassin versant, en tenant 
compte des proportions des différents milieux, est de 3,5% de la surface 
totale. 

TABLEAU 2 

Surfaces couvertes par les bases de termitières (en %) 
selon les milieux du bassin versant 

MILIEU Macrotermes Cubitermes Trinervit. Total 

Galerie forestière 0 00 0 00 0 00 0,00 

Bas-fond herbeux 2 78 0 00 0 009 2,79 
Savane herbeuse 5 75 0 069 0 197 6,02 
Cultures 2 20 0 016 0 067 2,28 
Jachères 2 34 0 025 0 078 2,44 
Savane arbustive claire 1 29 0 038 0 009 1,34 
Savane arbustive dense 4 10 0 028 0 002 4,13 
Savane arborée 4 48 0 017 0 053 4,55 
Flanc de cuirasse 3 27 0 022 0 00 3,29 
Cuirasse 3 90 0 046 0 129 4,08 

Ces mesures demandent à être complétées en fonction de la zone 
d'extension de l'influence d'un nid, qui dépend elle-même de la 
cohésion des matériaux du nid et de l'épandage qui résulte de l'érosion. 
Dans ce cas, les surfaces influencées par les termitières seraient 
supérieures aux valeurs fournies dans ce travail préliminaire. 

IV - DISCUSSION 

L'étude des termitières d'un bassin versant en zone soudanienne, 
dont les premiers résultats concernant les termitières épigées 
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viennent d'être exposés, constitue l'un des volets d'une approche 
pluridisciplinaire des paramètres influant sur 1'hydraulicité (ruis-
sellement, infiltration d'eau) de ces écosystèmes de savane. 

Bien que le spectre spécifique complet reste à déterminer 
(étude en cours), un premier échantillonnage montre une répartition 
de groupes écologiques diversifiés selon les toposéquences. On y 
rencontre en effet, ensemble ou échelonnés sur quelques centaines 
de mètres, des nids épigés de termites fourrageurs, humivores et 
champignonnistes. 

Les densités observés sont alors, selon les milieux (cf. 
tableau 1): 

- 0 à 0,13/100 m2 pour Macrotermes (nids vivants); 
- 0,10 à 0,46/100 m2 pour Macrotermes (nids abandonnés); 
- 0,38 à 1,38/100 m2 pour Cubitermes spp. (tous les nids); 
- 0,10 à 0,40/100 m2 pour Trinervitermes spp. (total). 

Soit au total, 0,35 à 2,09 nids/100 m2 (tous les nids). 

Une étude en cours précisera, au moyen d'une analyse multi-
variée, les principaux facteurs (topographie, sols, végétation...) 
qui déterminent la répartition des espèces. 

Cette situation peut être rapprochée de celle observée par 
BODOT (1967) dans les savanes de Basse Côte d'Ivoire, et en parti-
culier dans le faciès à Loudetia simplex. où l'on dénombre 104 nids 
vivants par ha,selon les trois groupes écologiques précédemment 
définis : 45 nids de Cubitermes severus (total des nids = 131), 
40 nids de Trinervitermes spp (2 espèces) (total = 53), 2 nids de 
Macrotermes bellicosus (total = 68). BODOT (1967) relève de plus 
17 nids vivants d'Amitermes (total = 19). 

Par contre, les observations diffèrent de ce qui a été établi 
à Lamto par JOSENS (1972, 1974) : rareté des termitières de 
Macrotermes bellicosus et absence de Cubitermes• Les densités 
des termitières de Trinervitermes (45 à 72 nids/ha) se rapprochent 
par contre des densités observés sur le bassin versant. 

SANDS (1965) trouve également, dans une savane boisée du nord 
Nigéria, un total de 118 nids/ha, voisin des densités établies 
(68 Trinervitermes spp., 25 Macrotermes bellicosus, 15 Odontotermes 
sudanensis et 5 Cubitermes sp. et Procubitermes sp.) 

Les mesures des surfaces au sol des termitières épigées se 
placent parmi les résultats les plus élevés rencontrés dans la 
littérature, pour les milieux de savane. En effet, les valeurs 
déterminées (1,34 à 6,02% de la surface, selon la végétation) se 
comparent avec les résultats de NYE (1955) : 0,3 à 3,7% de la sur-
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face dans des savanes du Nigeria, de LEE l WOOD (1971) : 0,1 à 
1,6% pour divers milieux d'Australie, de MURRAY (1938) : 2,5% dans 
des savanes d'Afrique du Sud, et de LEPAGE (1984) : 0,15 à 0,86% 
dans divers milieux du nord-est de la Côte d'Ivoire. 

En considérant les nombres du tableau 2, Macrotermes bellicosus 
occupe la très grande majorité de la surface (95 à 99%). On note 
cependant la surface couverte par Trinervitermes en savane herbeuse 
(0,2%), qui traduit le rôle non négligeable joué par ce genre dans 
les phénomènes d'érosion, en raison de la cohésion des matériaux 
du nid. 
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INTERACTIONS BIOTOPE-PHYLOGENESE SUR LA TOLERANCE 

INTER-SPECIFIQUE CHEZ LES FOURMIS 

p a r 
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Laboratoire d'Ethologie et Sociobiologie 
U.A. C.N.R.S. n°667, Université Paris XIII 

Avenue J.-B. Clément, 94430 Villetaneuse (France) 

Résuné : Nous avons étudié le développement de la reconnaissance 
interspécifique et l'expression de la plasticité comportementale 
en fonction de 1'éloignement phylogénétique et des caractéris-
tiques du milieu naturel dans lequel vivent les fourmis. Ce 
travail a été abordé par le biais du modèle des sociétés mixtes 
artificielles. 

Ces sociétés mixtes ont été réalisées à partir de 11 
espèces de fourmis sur la base de combinaisons deux à deux 
permettant de couvrir un large éventail de situations depuis 
l'association d'espèces phylogénétiquement proches et vivant 
dans le même biotope jusqu'aux associations d'espèces éloignées 
tant sur le plan phylogénétique que sur celui de l'habitat. 

Ces associations étant réalisées en milieu neutre avec 
des jeunes adultes âgés de moins de 24 h, l'analyse a porté sur 
la comparaison des comportements agonistiques et non-
agonistiques présentés durant les 15 premiers jours-

Les résultats montrent que la fréquence et la nature 
des interactions varient en fonction des diverses modalités de 
groupement. Deux espèces occupant le même habitat manifestent 
moins d'agressivité et plus de comportements non-agonistiques 
que lorsqu'elles proviennent de milieux naturels différents. 
D'autre part, il apparaît que la fréquence des comportements 
agonistiques augmente significativement avec 1'éloignement 
phylogénétique des espèces en présence tandis que les 
interactions non—agonistiques restent constantes. 

D'une façon générale, lorsque l'habitat est différent , 
l'effet de la variable "distance phylogénétique" semble agir de 
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façon déterminante, alors que dans le cas où les deux espèces 
vivent dans le même biotope, c'est l'aspect "compétition 
interspécifique" qui prendrait le pas. Ces interactions évoluent 
graduellement au fur et à mesure que l'association mixte se 
prolonge. 

Mots-clés : Formicidae, colonie mixte, biotope, phylogenèse, 
tolérance interspécifique. 

Sunary : The Influence of interactions between the biotope and 
phylogeny on interspecific tolerance ln Formicidae. 

The development of Interspecific récognition and the 
expression of behavioral plasticity as a function of 
phylogenetic distance and the natural environment in which the 
ants llve was investigated. 

An experimental model involving artificial mixed 
societies was used in this study. These mixed societies were 
produced by combining ants from two out of the 11 investigated 
species. The possibilities thus ranged from situations in which 
phylogenetically similar ants that live ln the same biotope were 
combined, to those in which the species differ significantly in 
terms both of phylogenetic distance and of biotope. 

The interspecific groups were estabished in a neutral 
environment with adult ants less than 24 hours old. The results 
concerned agonistic and non-agonistic behaviours during the 
first 15 days. Both the frequency and types of interaction were 
shown to vary according to the type of group. Two species that 
share a common habitat are less agressive and display more 
non-agonistic behaviour than when the species come from 
différent habitats. On the other hand, although agressive 
behaviours increase with greater phylogenetic distance between 
the species, non-agonistic interactions remain constant. 

As a général rule, interactions between species from 
differing environments seem to be determined by the phylogenetic 
distance, whereas those between species from the same biotope 
are controlled by interspecific compétition. There is a graduai 
change in these interactions dépendent on the duration of the 
mixed association. 

Key words : Ants, mixt colony, biotope, phylogeny, interspecific 
tolerance. 
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BTIRODOCTION 

A la suite de nonbreux travaux, 11 est maintenant établi que 
l'aspect fondamental de la socloblologle est la faculté de 
reconnaître des congénères familiers, ce qui permet d'augmenter 
la coopération entre les membres de la même colonie et de 
diminuer le parasitisme social. 

Plus précisemnent, 11 a été montré chez les insectes sociaux 
qu'il existe une étroite corrélation entre génotype et odeur 
coloniale (Breed, 1985a ;Getz et Smith, 19-83 ; Greenberg, 1979 ; 
pour les abeilles ; Mlntzer, 1982 ; Carlin et HOlldobler pour 
les fourmis), mais 11 n'en est pas moins vrai que dans beaucoup 
d'espèces, des odeurs dérivées de l'environnement peuvent 
également (comme source de principes olfactifs) être impl-lqués 
dans l'odeur coloniale (Gamboa, 1985a ; HOlldobler et Michener, 
1980). 

Dans ce contexte, notre étude a pour but d'examiner le 
développement de la reconnaissance lnter-specifique et 
l'expression de la plasticité comportementale, en fonction de 
l'éloignement phylogénétique et des caractéristiques du milieu 
naturel dans lequel vivent les fourmis. 

Ainsi, sur la base des sociétés mixtes artificielles 
(Errard, 1984a, 1984b ; Errard et Jalsson, 1984) réalisées à 
partir de 11 espèces différentes corrblnées 2 à 2, nous avons pu 
couvrir un éventail de situations allant de l'association 
d'espèces phylogénétiquement proches et vivant dans le même 
habitat, Jusqu'aux associations d'espèces éloignées, tant sur le 
plan phylogénétique que sur celui de l'habitat. 

MATERIEL ETT METHODES 

Les nids des espèces étudiées ont été récoltés en Mai 83 
dans la région Méditerranéenne (Camponotus : C. aethlops, C. 
cruentatus, C. sylvatlcus, C. lateralls, C. vagus ; 
Crematogaster : C. aubertl, C. scutellarls, C. sordldula ; 
Pheidole pallidula) et en Juillet 83 dans les Alpes (Formica 
selysl et Manlca rublda) (Tableau I). 

Les espèces sont installées au laboratoire dans des nids 
artificiels et élevées dans des conditions standardisées 
(Température : 22"C ± 3*C, photopériode naturelle, alimentation 
avec miel et mouches). 

Les cocons et les nymphes sont alors prélevés et placés dans 
des "éclosoirs" (boîte ouverte munie d'un abreuvoir et de 
nourriture) où 20 ouvrières donnent les soins à leur couvain 
respectif. 

Dès l'émergence, les Individus nouveau-nés sont retirés et 
élevés en colonie mixte dans un nid en tube de verre (18cm. de 
long et 1.7cm. de diamètre) muni d'une réserve d'eau. La 
nourriture est déposée du côté sec, exposé à la lumière. 
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Une colonie mixte de deux espèces est formée de 10 Jeunes 
ouvrières de chaque espèce, introduites dans le tube avec cinq 
nymphes ou cocons de leur couvain respectif. Les ouvrières, 
toutes du même âge, sont rassentolées dans le tube dans les 24h. 
après l'émergence (Errard, 1984). 
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Nous observons directement dans le tube, à raison de 1 heure 
par jour pendant 15 jours à partir de la mise en association, 
afin de relever le nontore de comportements en rapport direct 
avec l'approvisionnement, la distribution de nourriture, le soin 
et le transport du couvain, ainsi que les comportements liés aux 
interactions sociales. 

Deux types d'interactions ont été retenus: 
- les Interactions agonistlques dont les valeurs sont 

calculées grâce à un coefficient affectant chaque comportement. 
Pour les Formlcldae, ce coefficient est de 1 pour l'ouverture 
des mandibules et la flexion du gastre, 3 pour les morsures , 4 
les blessures et 5 lorsque le contoat s'achève par la mort du 
partenaire. Pour les Myrmlcinae, ce coefficient est de 1 pour 
l'ouverture des mandibules, 2 pour la flexion du gastre, 3 pour 
morsure et piqûre, 4 pour les blessures et 5 en cas de 
mortalité. 

-les interactions non agonistlques sent également calculées 
grâce à un coefficient affectant les comportements : 11 est de 1 
pour les toilettes interindividuelles et 2 pour les 
trophallaxies. 



147 

Des indices de tolérance, que nous avons définis précédemment 
(Errard, 1984) ont été également relevés. Cet indice est calculé 
en fonction de la présence simultanée des 2 espèces sur la 
source de nourriture. Il tend vers 0 lorsque les rapports entre 
les 2 espèces sont conflictuels et, au contraire, tend vers 1 
dans le cas où l'intégration des 2 espèces est totale. 

Afin d'évaluer la distance phylogénétique, nous avons groupé 
des fourmis appartenant : 

1 - à des espèces différentes, mais de même genre. 
2 - à des genres différents. 
3 - à des sous-famllles différentes. 
En ce qui concerne la notion d'habitat, nous avons considéré 

2 modalités de groupement en fonction de la nature de l'habitat 
occupé par chacune des espèces : les espèces occupent soit le 
même habitat, soit des habitats différents (tableau I). 

Pour chaque type d'association nous avons réalisé H à 11 
colonies-test différentes, chacune étant repliquée 2 à 4 fois. 
Les calculs statistiques sont réalisés par une analyse de 
variance et par le test de Mann et Whltney). 

RESULTATS 
Nos observations montrent que la fréquence et la nature des 

Interactions varient selon les diverses modalités de 
groupements. 

1) Etude du facteur "distance phylogénétique". 
A partir de l'analyse comportementale portant sur les 15 

Jours suivant la mise en association, il ressort que le facteur 
"distance phylogénétique" intervient de façon significative avec 
une probabilité P<.01 (figure 1), 

En particulier, les Interactions agonistiques (figure la) 
entre les deux espèces augmentent significatlvement (P<_.001) 
avec l'éloignement phylogénétique. Par contre, la fréquence des 
interactions non agonistiques (figure lb) ne présente pas de 
variation significative (P<.05). 

La probabilité d'obtenir une colonie mixte serait donc 
d'autant plus grande que la distance phylogénétique entre les 
espèces est faible, en supposant que cette probabilité est 
d'autant plus grande que la fréquence des Interactions 
agonistiques est faible. 

Cependant, les interactions non agonistiques varient 
indépendenment, ce qui laisse supposer qu'il s'agit Ici d'une 
classe hétérogène de comportements, ou bien, que les 
informations ou les déclencheurs contrôlant l'expression de ces 
Interactions sont différents mais non opposés à ceux contrôlant 
les comportements agonistiques. 
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2- Etude du facteur habitat. 
Pour l'ensemble des comportements étudiés, ce facteur 

Intervient slgnlficatlvement avec une probabilité P<.001 (Figure 
2) 

La figure 2a montre que la fréquence des interactions 
agonlstiques augmente slgnlficatlvament lorsque les espèces 
proviennent d'habitats différents. 

La nature de l'habitat des espèces mises en présence 
Intervient également dans la manifestation des comportements 
non-agonlstiques, ceux-ci diminuant slgnlficatlvement lorsque 
les espèces associées occupent des habitats différents. 

D'une façon générale, lorsque les deux espèces sont 
originaires du même habitat, elles présentent peu de 
comportements agressifs et de nombreuses interactions 
non-agonlstiques. La nature conmune de l'habitat senble donc 
augmenter la tolérance entre les espèces, coirme si celle-ci 
nivelait les différences interspécifiques. 
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3- Etude des Interactions entre les facteurs "distance 
phylogénétique" et l'habitat. 

Les résultats montrent qu'il existe une Interaction 
significative entre ces 2 facteurs (P<.01), (Figure 3). 

Les interactions agonistiques (Figure 3a) augmentent 
significativement avec 1'éloignement phylogénétique et d'autant 
plus que l'habitat diffère. 

Quant aux Interactions non-agonistiques (Figure 3b), elles 
diminuent significativement avec 1'éloignement phylogénétique 
quand̂  l'habitat diffère. Cependant, lorsque les fourmis occupent 
le même habitat, la fréquence de ces comportements reste 
pratiquement constante. 

De ces histograimie, il ressort que la différence d'habitat, 
accentue l'effet dû à la distance phylogénétique et que le fait 
de provenir du même habitat masque complètement l'effet de 
1'éloignement phylogénétique. 
L'étude de l'indice de tolérance sur la source de nourriture 
(Figure 3c) permet également de dissocier les deux situations : 
lorsque les individus occupent le même habitat, cette tolérance 
augmente significativement avec la distance phylogénétique, 
tandis que dans le cas opposé, la tolérance devient nulle dès 
que les fourmis ne sont plus du même genre. 
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Quand les espèces proviennent d'un même habitat, 11 sentole 
donc quelles tolèrent moins un meirbre du même genre coimie proche 
voisin, qu'un mentore de genre ou de sous-famille différents. 
Cependant, cette Intolérance pourrait traduire l'exlstance d'une 
compétition d'ordre trophlque, car dans notre étude, les 
individus sont obligés d'exploiter la même source de nourriture, 
au même moment. 

CONCLUSION 

Nos observations montrent que la relation de 1'information 
chimio-sensorielle, et par suite le comportement des jeunes 
fourmis, peuvent être modifiés, à condition que les espèces 
soient associées pendant leur période sensible. 
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D'autre part, nos résultats semblent confirmer que la 
reconnaissance entre les individus se ferait grâce à une odeur 
sociale dont la configuration spécifique serait déterminée par 
les caractéristiques intrinsèques de l'espèce, sans oublier la 
composante environnementale qui pourrait, dans certaines 
clrcontances, Influencer la composition de l'odeur spécifique de 
la colonie (Breed, 1985 b ; Errard, 1985 ;Gant>oa, 1985 b ; 
HBlldobler et Mlchener, 1980). 

La composante héréditaire serait pré-programmée 
génétiquement, chaque espèce pouvant reconnaître les signaux 
chimiques qu'elle a en commun avec une autre espèce, cette 
information lui permettrait alors d'apprécier son degré de 
parenté et d'évaluer éventuellement son éloignement 
phylogénétique. Quant à l'environnement physique précoce, 11 
pourrait agir soit en imprégnant les individus durant leurs 
stades larvaires (ISINGRINI et al., 1985), soit en agissant sur 
leur métabolisme. En effet, l'adsorption passive de substances 
environnementales volatiles Identiques, couine la métabolisatlon 
de substances provenant d'un même milieu, pourrait déboucher sur 
une certaine similarité des phéromones cutlculaires. 
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ORGANISATION SOCIALE D'UNE FOURMI PRIMITIVE NEOTROPICALE 

ECTATOMMA RUinilM ROGER : COMPARAISON DE DEUX 

METHODES D'ENREGISTREMENT 

par 

B. CORBARA, J . - P . LACHAUD e t D. FRESNEAU 

Laboratoire d'Ethologie (U.A. CNRS n0 667) 
Université Paris XIII 

Av. J.B. Clément, Villetaneuse 93430 (France) 

Résumé : Dans une société d'Ectatomma ruldum, l'étude fine de la 
division du travail, ou polyéthisme, a été menée successivement à 
partir de données recueillies selon deux méthodes d'enregistre-
ment : une méthode par "scanning" visuel et une méthode par enre-
gistrement photographique automatisé. Les résultats obtenus, tant 
au niveau du profil comportemental global de la colonie qu'à 
celui de la répartition du travail entre les différents groupes 
fonctionnels, amènent à conclure que, par rapport à la méthode 
par observation directe, la méthode d'enregistrement photogra-
phique est très fiable. L'intérêt de cette méthode d'enregistre-
ment automatisé est discutée. 

Mots-clés : Formicidae, Ectatomma ruidum. organisation sociale 
polyethisme, enrgistrement photographique. 

Simaary : Social organization in a neotropical primitive ant 
Ectato—a r u l d u» Roger : a comparison of two recording «thods. 

We report the results of two methods for recording data 
concerning the division of labour in a colony of Ectatomma ruidum 
ants. These methods involved either automatic photography or 
Visual scanning. The results confirm the value and reliability of 
the photographie as compared to the Visual method, both as con-
cerns the overall behavioral profile and the distribution of 
tasks between the various functional groups of ants. The appli-
cations and avantages of this automatic photographie method are 
discussed. 

Key words : Formicidae, Ectatomma ruidum. social organization 
polyethism, photographie recording. 

L'etude du polyéthisme chez les Insectes sociaux pose des 
problèmes d'ordre technique parfois difficiles à maîtriser 
lorsque l'on veut que cette étude puisse fournir le maximum 
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d'informations quantitatives et, de plus, des informations fia-
bles. La technique d'enregistrement la plus simple, et de loin la 
plus utilisée, reste encore l'observation directe, soit à l'oeil 
nu, soit à la loupe binoculaire, qui consiste à effectuer un 
pointage ponctuel de l'activité de tous les membres de la société 
à un moment donné. Cette technique présuppose un marquage indivi-
duel de tous les membres de la société ; quant aux pointages 
individuels ils doivent être effectués de façon à avoir une 
vision d'ensemble de tous les membres de la société la plus 
simultanée possible et être répétés à intervalles de temps plus 
ou moins réguliers. 

Ces intervalles possèdent cependant des limites qu'il est 
matériellement impossible de dépasser : en effet il est bien 
évident que plus la taille de la colonie augmente et plus le 
temps nécessaire au pointage de tous ses membres s'allonge. C'est 
en partie ce qui nous a incité à chercher une autre solution 
offrant les mêmes avantages que l'observation directe du point de 
vue qualité de l'information enregistrée mais permettant de 
racourcir à notre gré l'intervalle entre deux pointages. Nous 
avons ainsi mis au point une technique d'enregistrement photogra-
phique automatisé que nous avons beaucoup utilisée durant ces 3 
dernières années et dont nous avons pu voir, sur des sociétés 
différentes appartenant à la même espèce, qu'elle donnait à peu 
de choses près les mêmes résultats que la méthode d'observation 
directe. Toutefois aucune vérification expérimentale rigoureuse 
visant à comparer les résultats obtenus par les deux méthodes, 
pour une même société, n'avait été réalisée jusqu'à présent. 

MATERIEL ET METHODES 

Notre hypothèse de départ était que le type de méthode d'en-
registrement utilisé n'affecte en rien les conclusions auxquelles 
on peut aboutir quant aux caractéristiques du profil comportemen-
tal des espèces étudiées sauf, peut-être, en ce qui concerne la 
part relative accordée à l'inactivité (IN), c'est-à-dire la posi-
tion immobile, et certaines activités non-spécifiques à l'inté-
rieur du nid (ANN), notamment les déplacements et les explora-
tions), qui sont difficiles à différencier sur des enregistre-
ments aussi statiques que des photographies. 

Pour cette vérification expérimentale nous avons utilisé une 
société d'Ectatorama ruidum, une Ponerinae néotropicale terricole 
récoltée au Mexique et que nous élevons au laboratoire sans dif-
ficulté. Comme beaucoup d'autres espèces de cette sous-famille, 
E. ruidum se caractérise par une taille relativement réduite de 
la société qui ne dépasse pas, généralement, 200 Individus. Dans 
notre cas, au début de la première période d'observation qui 
correspond à l'enregistrement photographique, la société, 
installée dans un nid en plâtre, renfermait : 

une reine, 
une femelle désailée non fécondée, 
73 ouvrières, 
et du couvain constitué d'environ 20 oeufs, 60 larves et 45 
cocons. 
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Une semaine plus tard, au début de la deuxième période 
d'observation qui correspond à l'enregistrement par observation 
directe, elle comprenait quatre ouvrières de plus. 

Tous les individus de la société ayant été marqués indivi-
duellement à l'aide d'une pastille numérotée collée sur le thorax 
(FRESNEAU et CHARPIN, 1977), notre travail a consisté, pour les 
deux périodes d'enregistrement, à effectuer un relevé du compor-
tement de chaque individu de la colonie toutes les demi-heures. 
E. ruldum étant une espèce diurne quant aux activités à l'exté-
rieur du nid (LOPEZ et LACHAUD, 1983 ; LACHAUD, en prép. ), les 
relevés ont eu lieu entre 9 heures et 18 heures et ont été 
répétés pendant 3 jours. 

Dans les deux cas, les enregistrements des comportements 
réalisés à l'extérieur du nid ont dû être effectués par la 
méthode d'observation directe. En effet, pour des raisons de 
définition de l'image, ces enregistrements photographiques ne 
peuvent être réalisés qu'avec un champ relativement réduit ce 
qui, pratiquement, limite l'enregistrement au seul nid, le monde 
extérieur étant trop grand. 

RESULTATS 

La figure 1 représente, pour chaque méthode d'enregistrement 
et par ordre croissant (au moins dans le cas de l'enregistrement 
photographique), le pourcentage de réalisation de chacune des 19 
catégories comportementales retenues pour E. ruldum par rapport à 
l'activité globale de la colonie. Les deux histogrammes obtenus 
sont presque superposables avec cependant quelques différences. 
Comme nous l'avions évoqué dans notre hypothèse de départ, la 
difficulté à différencier l'inactivité dans le nid des activités 
non-spécifiques a des répercutions sur l'importance relative des 
ces deux catégories comportementales entre les deux histogrammes 
qui se traduisent, très logiquement, par une exagération de l'IN 
par rapport aux ANN. D'autre part, il apparaît que les activités 
domestiques (AD) sont trois fois moins importantes dans le cas 
des données relatives à l'observation photographique, et ceci 
également à cause d'une certaine confusion entre l'inactivité et 
ce type d'activité. 

Il convient de noter, pour les deux périodes étudiées, la 
très grande importance de l'inactivité qui représente respec-
tivement 18,9% et 14,0% du profil de la société. De même les 
activités non-spécifiques, regroupant "exploration-locomotion" et 
"toilettes individuelles", représentent respectivement 28,4% et 
33,7% de l'activité générale. Ce qui nous donne, pour ces deux 
catégories réunies (IN + ANN), respectivement 47,5% et 47,7% de 
l'activité globale, chiffres qui mettent en évidence l'extrême 
similitude des résultats obtenus par les deux méthodes d'enre-
gistrement. 

Une autre caractéristique qui ressort des deux histogrammes 
est le très faible pourcentage des activités de soins aux oeufs 
(S0) par rapport aux soins aux autres catégories de couvain. Les 
soins aux larves (SL) arrivent en effet en troisième position 
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Figure 1 : Comparaison des profils comportementaux obtenus pour 
E. ruidum i partir des 2 méthodes d'enregistrement. 

pour leur importance dans le profil comportemental de l'espèce 
avec, dans les deux cas, plus de 10% de l'activité totale de la 
société. Les soins aux cocons (SC) représentent, eux, environ 5% 
de cette activité alors que les soins aux oeufs ne comptent plus 
que pour 0.1% à 0.3% du profil spécifique, chiffres qui sont à 
rapprocher de ceux obtenus chez une espèce très proche : Ecta-
tomma tuberculatum (FRESNEAU et al. , 1982 ; LACHAUD et FRESNEAU, 
1985). 

L'étape suivante de notre comparaison méthodologique a porté 
sur l'organisation même de la société, c'est-à-dire sur la répar-
tition du travail entre les différents groupes fonctionnels. 

La méthode d'analyse (voir FRESNEAU, 1984, 1985) repose sur 
un regroupement des individus présentant un profil comportemental 
similaire grâce à une méthode d'analyse par classification hié-
rarchique. Il ne reste plus, par la suite, qu'à déterminer le 
nombre de groupes fonctionnels sur lesquels va porter la compa-
raison et les caractéristiques comportementales de Chacun de ces 
groupes, ce qui revient à établir l'éthogramme social de la 
colonie ou sociogramme. 

Pour cela nous avons utilisé une représentation graphique en 
matrice pondérée (BERTIN, 1977). Sur ce type de représentation 
(Figures 2 et 3) les groupes de fourmis sont disposés selon l'axe 
vertical et les catégories comportementales selon l'axe horizon-
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tal. Ces deux variables de la matrice pondérée ont été ordonnées 
de façon cohérente par permutations successives afin d'aboutir à 
une représentation en diagonale visualisant au mieux les carac-
téristiques comportementales de chaque groupe fonctionnel. 

Afin de faciliter la lecture et de mettre en évidence les 
comportements dominants ou caractéristiques de chaque groupe, les 
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parties d'histogramme qui dépassent le niveau de fréquence moyen 
de chaque catégorie d'acte (calculé à partir de l'ensemble des 6 
groupes fonctionnels) sont représentées en noir. 

La comparaison de ces sociogrammes nous permet de confirmer 
l'existence d'une parfaite corrélation entre les groupes déter-
minés à partir des résultats obtenus par les deux méthodes d'en-
registrement. 

L'analyse rapide du sociogramme relatif à la période d'enre-
gistrement photographique (Figure 2) permet de différencier, pour 
chacun des 6 groupes fonctionnels retenues, les spécialisations 
suivantes : 

- GROUPE 1 : très nettement caractérisé par l'inactivité sur 
les oeufs (10) et les soins aux oeufs (S0). Ce goupe ne 
comporte qu'un seul individu, la reine, qui, dans l'analyse 
par classification hiérarchique (non représentée ici), est 
très nettement séparée du reste de la colonie. Cette sin-
gularisation de la reine par rapport au reste de la société 
est à rapprocher de celle qui existe également chez E. 
tuberculatum, où la reine se différencie essentiellement^ 
par son taux d'inactivité sur les oeufs et les larves 
(FRESNEAU et al., 1982; FRESNEAU et LACHAUD, non publ. ). 

- GROUPE 2 : caractérisé par l'importance des soins aux 
larves (SL). 

- GROUPE 3 : spécialisé essentiellement dans les soins aux 
cocons (SC). Il est d'autre part impliqué de façon 
importante dans les toilettes sociales données (ISD). 

- GROUPE 4 : Constitué par des fourmis que l'on peut désigner 
sous l'appellation d' "intermédlaires-inactives", caracté-
risées ici par un fort taux d'inactivité générale (IN), 
d'inactivité sur cocons (IC), d'activités non-spécifiques 
(ANN) et recevant des toilettes sociales (ISR). Ce groupe 
est d'autre part impliqué partiellement dans les activités 
à l'extérieur. 

- GROUPE 5 : formé d'individus spécialisés dans la garde à 
l'entrée du nid (GE) et orientés vers les activités à 
l'extérieur (ANE et AAE). 

- GROUPE 6 : constitué de quelques individus hyperspécialisés 
dans les activités à l'extérieur du nid (ANE, AAE, ADE, IE 
et ISE). 

On peut remarquer sur le sociogramme obtenu à partir des 
enregistrements par observation directe (Figure 3) que les 6 
groupes fonctionnels ont pratiquement les mêmes caractéristiques 
comportementales que précédemment : 

- GROUPE 1 : caractérisé par l'inactivité sur les oeufs (10) 
et les larves (IL) et les soins aux oeufs (SO). Comme 
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précédemment 11 s'agit de la seule reine qui est très 
nettement différenciée du reste de la colonie. 

GROUPE 2 : caractérisé par les soins aux larves (SL) et les 
activités alimentaires (AAN), sans doute en relation avec 
le nourrissage des larves. 
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56 
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Figure ? : Fociogvœme obtenu * partir de l 'enregistrement 
par observation directe. 
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- GROUPE 3 : formé des individus spécialisés dans les soins 
aux cocons (SC) mais aussi dans les activités domestiques 
(ADN). 

- GROUPE 4 : constitué d' "intermédiaires-inactives" caracté-
risées par l'importance de l'inactivité (IN) et des activi-
tés non-spécifiques (ANN). Les individus de ce groupe 
reçoivent des toilettes (ISR) et sont parfois impliqués 
dans les activités à l'extérieur. 

- GROUPE 5 : spécialisé dans la garde (GE) et présentant des 
activités à l'extérieur (ANE et AAE). 

- GROUPE 6 : assurant l'essentiel des activités à l'extérieur 
du nid (ANE, AAE et ADE). 

Pour les deux types de méthodes, cette stabilité de l'orga-
nisation sociale, tant au niveau du profil comportemental global 
de la société qu'à celui de la division même de la société en 
groupes fonctionnels caractéristiques de l'espèce, ne préjuge en 
rien de la stabilité à l'intérieur des groupes fonctionnels. 

En fait, lorsqu'on se penche sur cette question, on se rend 
compte que la structure de la société est soumise à des modifi-
cations permanentes touchant en partie la taille des effectifs de 
chaque groupe et, de façon plus importante, l'identité des indi-
vidus constituant ces groupes. Autrement dit, dans notre étude, 
deux phénomènes se superposent : 

. l'un en relation directe avec le type de méthode uti-
lisée qui, comme nous l'avons vu, porte essentiellement 
sur les confusions possibles entre IN et ANN ; 

. l'autre, en relation avec tous les processus de micro-
régulation sociale parmi lesquels intervient le polyé-
thisme d'âge qui est l'un des principaux moteurs de la 
mobilité des individus d'un groupe à un autre-

A l'échelle des caractéristiques spécifiques, certains types 
de comportement présentent cependant une inertie plus grande que 
d'autres, constituant en quelque sorte la signature de l'espèce. 
En ce qui concerne E. ruidum, ils correspondent aux soins aux 
larves, à l'inactivité sur les oeufs et les larves, et enfin aux 
activités de garde à l'entrée du nid. 

Dans le cadre de notre comparaison méthodologique c'est donc 
au niveau de ces comportements qu'il était le plus intéressant de 
faire porter l'analyse. C'est pourquoi nous avons essayé de dé-
terminer l'indice de spécialisation moyen caractérisant chacun 
des groupes spécialisés dans ces activités, c'est-à-dire : la 
reine (spécialiste de l'inactivité sur les oeufs et de l'inacti-
vité sur les larves), le groupe des soigneuses de larves très 
actives et le groupe des gardiennes. L'indice utilisé tient 
compte à la fois de la part prise par le groupe dans la réali-
sation d'une tâche donnée par rapport au reste de la colonie, de 
la part prise par les autres groupes dans la réalisation de cette 
tâche et du nombre d'individus constituant le groupe et qui se 
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partagent donc la réalisation 
calculée à partir de la formule 

de cette tâche. Sa valeur est 
suivante : 
AGI x 100 

( > A G i ) x eGi 
1.8. AGI - ^ 

AGI x 100 

1 
(> AGI) x eGi 

* AGI - fréquence d'actes A réalisés par le groupe i 
* eGi = nombre d'individus composant le groupe i 

de Comme on peut le constater sur le tableau I, les indices ne 
spécialisation sur les comportements spécifiques caractérisant E. 
1:11 l d u m s o n t remarquablement constants pour les deux types de me^ 
thodes d'enregistrement. Ce résultat va dans le même sens que le 
précédent et il confirme la fiabilité de la méthode d'enregis-
trement photographique par rapport à l'enregistrement visuel. 

groupes 
fonctionnels 

activités 
principales 

type d'enregistrement groupes 
fonctionnels 

activités 
principales photo visuel 

inactives 
sur couvain ^ 

IO 98.4 09.4 inactives 
sur couvain ^ IL B2.4 94.3 
nourricea S L 66.2 69.2 
gardiennes G E N 74.4 81.9 

tableau I , Tableau comparatif des indices de spécialisation 
moyens pour les comportements spécifiques carac-
térisant les principaux groupes fonctionnel 

Le meilleur exemple est celui de la reine, qui est, a priori, 
l'individu le plus stable de la société, du moins dans le cas de 
notre expérience puisque la société est adulte, et pour lequel on 
pouvait s'attendre aux variations les plus faibles , ce qui est 
effectivement le cas. 

Cette fiabilité des techniques d'enregistrement photographi-
que et d'analyse des informations enregistrées par cette méthode, 



162 

par rapport à l'observation visuelle directe, ouvre des perspec-
tives d'un intérêt considérable. Parmi celles-ci les plus Impor-
tantes nous semblent être : 

- la possibilité d'un suivi comportemental en continu, 24 
heures sur 24, et à la cadence désirée, avec des inter-
valles entre les enregistrements pouvant aller de la minute 
à plusieurs heures ; 

- et la possibilité de stocker les informations brutes sous 
leur forme la plus complète et de pouvoir les réutiliser 
quand on veut, en fonction des nouvelles informations que 
l'on souhaite y chercher. 

Outre le fait qu'elle allège de façon non négligeable les 
contraintes imposées à l'expérimentateur, en le dispensant d'être 
continuellement présent lors de l'enregistrement des données, le 
principal intérêt de cette méthode photographique réside dans la 
possibilité de créer une "photothèque" réunissant un large éven-
tail d'espèces qui pourrait servir de mine d'informations pour 
tout chercheur intéressé par l'étude du comportement des insectes 
sociaux. 
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ETHOGENESE DU COMPORTEMENT SOCIAL 
ET VARIABILITE INTERCOLONIALE 

CHEZ UNE FOURMI PRIMITIVE : FCTATOMMA TUBERCULATUM 
(Hymenoptera, P o n e r i n a e ) 

par 

Annette CHAMPALBERT 

Laboratoire d'Ethologie (U.A. CNRS n° 667) 
Université Paris XIII 

Av. J.B. Clément, Villetaneuse 93430 (France) 

Résiné : L'observation, depuis leur émergence jusqu'à l'âge de 45 
jours, de 60 ouvrières d'Ectatomma tuberculatum appartenant à 4 
sociétés différentes, nous a permis de mettre en évidence l'exis-
tence, chez cette espèce, d'un polyéthisme continu, lié à l'âge 
des individus. Ce polyéthisme d'âge est rigoureusement identique 
entre les 4 colonies. A cette nette homogénéité qui porte sur des 
caractéristiques typiquement spécifiques et qui concerne le 
mécanisme même de la mise en place de la structure sociale, 
s'oppose une forte variabilité intercoloniale qui porte essen-
tiellement sur le taux d'activité investi dans la réalisation de 
chacune des 8 catégories comportementales étudiées. 

Mots-clés : Ponerinae, Ectatomma tuberculatum. éthogenèse, 
polyéthisme d'âge, variabilité. 

Sunmary : The developaeat of social behaviour and inter-colonial 
variabillty in a primitive ant : Ectatomma tuberculatum (Pone-
rinae). 

Sixty workers from four colonies of E c t a t omma 
tuberculatum were observed from emergence until 45 days of âge. 
These observations revealed the existence of a continuous 
age-related polyethism in this species. Each of the four colonies 
studied showed exactly the same pattern of âge polyethism. This 
homogeneity is related to species-typical behavioural characte-
ristics and the mechanism reponsible for the establishment of 
social structure within the colony. By contrast with this 
invariance with respect to the basic mechanisms, we observed 
considérable variabillty between the observed colonies as 
concerns actual levels of the eight behaviour clases studied. 

Key words : Ponerinae, Ectatomma tuberculatum, behavioural 
development, âge polyethism, variabillty. 
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INTRODUCTION 

Pendant longtemps, on a prêté aux Insectes des actes 
stéréotypés et des manifestations comportementales innées. On 
sait aujourd'hui qu'il n'en est rien : les hyménoptères sociaux, 
et parmi eux les fourmis, présentent, comme les vertébrés, un 
développement comportemental, une ontogenèse des conduites au 
cours de leur vie adulte et tout particulièrement au tout début 
de leur vie imaglnale. 

Cette éthogenèse (JAISSON, 1974) repose à la fois sur 
des bases génétiques mettant en jeu des phénomènes de maturation 
anatomique et physiologique liée à l'âge des ouvrières, ainsi que 
sur des processus d'acquisition variés. Ces derniers, dépendant 
de facteurs environnementaux, permettent l'élaboration d'une 
expérience propre à chaque membre de la société, sous-tendant 
ainsi une certaine variabilité inter-individuelle. 

Afin de préciser, dans un premier temps, les caracté-
ristiques et le mode d'action de ces deux facteurs (âge et 
variabilité) dans l'éthogenèse du comportement social et, dans un 
deuxième temps, la part prise par la variabilité dans cette 
éthogenèse, nous avons choisi comme matériel d'étude une ponèrine 
néo-tropicale : Ectatomma tuberculatum, actuellement considérée 
comme l'une des espèces les plus évoluées de cette sous-famille 
primitive. 

Nous avons choisi cette espèce parce qu'elle est 
monogyne, ce qui limite considérablement la variabilité génétique 
entre les membres de la colonie, et parce que les ouvrières sont 
monomorphes, ce qui permet d'éliminer la variabilité comporte-
mentale liée à des différences morphologiques entre ouvrières. 

MATERIEL ET METHODES 

Quatre colonies (A, B, C et D) d'Ectatomma tuberculatum 
ont été étudiées, toutes provenant du même biotope (Etat de 
Chiapas, Mexique). Chacune d'elles est installée dans un nid en 
plâtre possédant des chambres servant d'habitation (figure 1) et 
relié par un tube en verre ou en plastique à une enceinte 
constituant un "monde extérieur" ou aire de récolte, de chasse et 
d'exploration. 

Chaque ouvrière nouveau-née est prélevée, marquée 
Individuellement à l'aide d'une pastille numérotée collée sur le 
thorax, puis réintroduite dans sa colonie d'origine et observée. 
On relève ponctuellement, toutes les 15 minutes, le type 
d'activité réalisé par l'ouvrière et ce, 25 fois par jour depuis 
sa sortie du cocon jusqu'à l'âge de 45 jours où elle prend le 
statut de fourrageuse. 15 individus sont ainsi observés par 
colonie ce qui permet d'obtenir un échantillonnage assez ample 
des activités individuelles. 
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Figure 1 : Nid d'élevage. 

Nous avons noté tous les comportements présentés par les 
jeunes ouvrières et nous les avons regroupés en 8 grandes 
catégories (figure 2). 

Inactivité 

Activités non spécifiques ( ti et e ) 

Activités alimentaires 

Interactions sociales 

Soi na aux oeufs 

Soins aux larves 

Soins aux cocons 

Activités domestiques 

figure 2 : Le catalogue comportemental. 
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RESULTATS 
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Figure 3 .• Evolution de la frfauence d'apparition de chaaue 
catégorie comportementale, au cours des 45 pours 

d'observation. 
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La figure 3 présente, pour le lot des 15 ouvrières 
témoins d'une même colonie (colonie C), l'évolution de la 
fréquence de réalisation de chaque catégorie comportementale au 
cours des 45 jours d'observation, regroupés en 15 périodes de 3 
jours. 

La ligne en pointillés représente ce que serait, pour 
chaque activité, le niveau de fréquence moyen si cette activité 
était réalisée de façon homogène pendant les 45 jours 
d'observation ; tout ce qui est au-dessus de ce niveau représente 
une spécialisation fonctionnelle ; tout ce qui est au-dessous, un 
déficit. 

On remarque ainsi une progression dans l'acquisition des 
spécialisations fonctionnelles. En effet, si la majeure partie du 
répertoire comportemental est déjà en place dès la 2ème période 
(7 comportements sur les 8 étudiés), il n'en est pas de même des 
spécialisations fonctionnelles qui, elles, apparaissent 
progressivement. La cinétique montre un glissement très net 
depuis les Interactions Sociales (IS) jusqu'à l'Inactivité (I), 
en passant successivement par les Activités Alimentaires (AA), 
les Soins aux Larves (SL), les Soins aux Cocons (SC), les Soins 
aux Oeufs (SO), les Activités non spécifiques (AN) et enfin les 
Activités Domestiques (AD). 

Cette mise en place progressive des spécialisations 
fonctionnelles chez les ouvrières de la colonie C se retrouve de 
façon parfaitement identique chez les ouvrières des 3 autres 
colonies. Les résultats les concernant sont présentés directement 
sous forme de tableaux, ceci afin de faciliter la comparaison 
(figure 4). 

Colonie A IS A A SL SC SO A N A D I 
Colonie B IS-AN A A SL SC SO A N A D I 
Colonie C IS A A SL SC SO A N A D I 
Colonie D IS A A SL SC SO A N A D I 

Figure 4 : Ordre d'apparition des spécialisations fonctionnelles. 

actes IS A A SI SC S O A N A D I 
A 1-3 4-6 7- 9 10-12 13-15 16-18 28-30 28-30 
B 1-3 4-6 7- 9 10-12 16-18 16-18 28-30 28-30 
C 1-3 4-6 7- 9 10-12 16-18 19-21 19-21 28-30 
D 1-3 4-6 13-15 16-18 19-21 - - 25-27 

Figure 4bis : Dates d'apparition des spécialisations fonctionnelles. 
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L'ordre d'apparition des spécialisations fonctionnelles 
est rigoureusement identique entre les 4 colonies, à l'exception 
des AN qui apparaissent plus précocement dans la colonie B. 

Pour ce qui est des dates d'apparition de ces mêmes 
spécialisations fonctionnelles, on remarque la parfaite 
homogénéité entre les 4 colonies quant à la catégorie d'activité 
préférentiellement réalisée au cours des 6 premiers Jours qui 
suivent l'éclosion imaglnale ; il s'agit surtout d'activités 
liées directement au développement de l'individu (IS et AA). Au 
cours de cette lere semaine, l'ouvrière n'a donc aucun statut 
social défini. Au début de la 2ème semaine, l'ouvrière se 
spécialise dans les soins au couvain ; quelle que soit la 
colonie, ceux-ci s'adressent d'abord aux larves, puis aux cocons 
et enfin aux oeufs. Les dates d'apparition sont identiques pour 
les 3 colonies A, B et C, et décalées d'une semaine pour la 
colonie D. 

Dans 3 colonies sur 4, la spécialisation débute alors 
que l'ouvrière a exactement 7 jours et se termine quand elle a 
entre 15 et 18 jours. Les ouvrières peuvent donc, à ce moment de 
leur vie imaglnale, être considérées comme nourrices. 

Au cours de la 3ème semaine, l'ouvrière, tout en 
continuant à soigner le couvain, se tourne préférentiellement 
vers les ANS et en particulier l'exploration intra-nidale (entre 
16 et 21 jours), sans doute pour y réaliser quelques tâches 
domestiques. 

C'est lorsqu'elle est âgée d'un mois (ou un peu moins) 
que ces activités prennent le plus d'importance ; l'ouvrière peut 
alors être considérée comme domestique - intermédiaire. Après 
quoi elle devient inactive, soit parce qu'elle a pris le statut 
de gardienne, soit parce qu'elle se prépare à effectuer son 
passage dans le "monde extérieur"(figure 5). 

Ouvrières âgées • de O à 7 jours ! pas de statut social (AN) 

• de 7 à 17 jours i Nourrices ( SC) 

• de 18 j. à 1 mois i Domestiques (AD _ A N ) 

• de plus d' 1 mois : Gardiennes _ Pré - fourrageuses 

( I ) 

Figure S : Le calendrier comportemental. 

Toutes les ouvri ères, quelle que soit leur colonie, 
présentent donc la même évolution comportementale liée à l'âge et 
ceci malgré l'existence d'une forte variabilité inter-coloniale 
qui apparaît nettement lorsque l'on compare les sociogrammes des 
4 colonies (figure 6). 
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Colonie B Colonie D Colonie A Colonie C 

IS 

SO 

AD 

SC 

SL 
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8 7 
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Figure 6 : Le profit comportemental des 4 colonies. 

Les colonies sont représentées en colonnes, les 
activités en lignes. La ligne en pointillés représente ce que 
serait, pour chaque comportement, le niveau de fréquence moyen si 
les 4 colonies étaient homogènes. Tout écart par rapport à cette 
ligne de base correspond à une spécialisation fonctionnelle (pour 
tout ce qui est au-dessus), ou à un déficit (pour tout ce qui est 
au-dessous). On peut ainsi repérer facilement les comportements 
dominants ou caractéristiques de chaque colonie. 

On voit ainsi que les ouvrières de la colonie B sont 
fortement inactives par rapport aux ouvrières des 3 autres 
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colonies ; les individus de la colonie A développent d'impor-
tantes IS ; celles, enfin, de la colonie C sont surtout spécia-
lisées dans les SC, SL, AA et AN. 

Une analyse de variance à 2 dimensions réalisée, dans un 
premier temps, sur l'ensemble des comportements puis, dans un 
deuxième temps, comportement par comportement, montre que la 
variabilité existe de façon significative pour chacun d'eux (p 
<•01 ou (.001). 

Cette variabilité inter-coloniale va elle-même être 
renforcée par une hétérogénéité inter-individuelle qui nous 
permet de définir, à l'intérieur de chaque lot constitué pourtant 
d'individus de même âge, les 3 grands groupes : Nourrices, 
Inactives et Intermédiaires. 

Si l'on compare les mêmes groupes entre ces 4 lots, on 
retrouve cette variabilité ; chacun d'eux va en effet présenter : 

* Un effectif, 
* Un indice de spécialisation, 
* Un degré de participation au travail de la 

colonie, 
* Un niveau de performance, 

variables suivant leur colonie d'origine. 

D'autre part, à l'intérieur du même lot, chaque groupe 
fonctionnel va différer des 2 autres non seulement par le fait 
qu'il réalise le comportement qui le caractérise avec une 
fréquence plus élevée, mais aussi et surtout par le fait que ce 
comportement apparaît plus précocement dans son calendrier 
comportemental et persiste pendant plus longtemps. 

CONCLUSION 

Grâce à un suivi individuel réalisé en continu sur une 
longue période, nous avons pu mettre en évidence chez, Ectatomma 
tuberculatum, une mise en place progressive des comportements et 
une chronologie très stricte dans la succession des différentes 
spécialisations fonctionnelles. Ce polyéthisme est, de plus, 
parfaitement stable puisque, dans les différentes colonies 
étudiées, toutes les ouvrières présentent cette même évolution 
comportementale liée à l'âge et ceci malgré l'existence d'une 
forte variabilité inter-coloniale. Cette dernière ne porte, en 
effet, ni sur les dates de mise en place des comportements, ni 
sur les époques d'apparition des différentes spécialisations 
fonctionnelles qui nous ont permis de définir ce polyéthisme 
d'âge, ni enfin sur la chronologie d'apparition de ces 
spécialisations, mais seulement sur le taux d'activité investi 
dans la réalisation de chaque catégorie comportementale. 
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On retrouve donc, chez Ectatomma tuberculatum, le même 
schéma que celui qui existe chez les sous-familles évoluées et 
qui a également été mis en évidence chez d'autres espèces 
primitives : Myrmecla forceps et M. gulosa (FREELAND, 1958), 
Odontomachus troglodytes (COLOMBEL, 1969), Mesoponera caffrarla 
(BONAVITA et POVEDA, 1970), Neoponera obscurlcornls (FRESNEAU et 
coll., 1982 ; FRESNEAU, 1984) et Neoponera aplcalls (FRESNEAU et 
DUPUY, 1985). 

D'autre part, même si l'ouvrière appartient à un groupe 
fonctionnel, c'est-à-dire même si elle présente une spéciali-
sation comportementale bien définie, elle va présenter la même 
éthogenèse que ses soeurs et n'en différera que par le fait 
qu'elle va réaliser l'activité qui caractérise justement son 
groupe avec une fréquence plus élevée, plus précocement et 
pendant plus longtemps que les non-spécialisées. Mais cela ne 
l'empêchera ni de suivre le calendrier comportemental caracté-
ristique de son espèce, ni de réaliser les activités en relation 
avec son âge et vraisemblablement son développement 
physiologique. 

Ainsi, à la forte variabilité inter- et intra-coloniale 
portant sur des niveaux d'activité, s'oppose une parfaite 
stabilité dans la mise en place des comportements sociaux donc 
dans 1'éthogenèse. 
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Résumé : La fécondité des reines de la fourmi Plagiolepis 
pygmaea est meilleure dans le cas de sociétés rendues artifi-
ciellement monogynes que dans le cas de sociétés polygynes 
simples (digynie). La baisse de fécondité est liée â une moindre 
augmentation du poids pour les reines en situation digyne. 

Diverses hypothèses sont testées afin de savoir si la 
baisse de fécondité en situation polygyne affecte les reines 
de manière égalitaire. Elles montrent que l'on ne peut mettre 
en cause chez P. pygmaea ni une monogynie fonctionnelle, ni une 
hiérarchie physiologique entre reines,ni une insuffisance nour-
ricière des ouvrières,ni "l'effet reproductif". Par contre des 
interférences entre l'état ovarien des reines et leur faculté 
à abaisser la fécondité des reines concurrentes amènent à envi-
sager l'émission de phéromones inhibitrices : chaque reine d'une 
société polygyne émettrait à l'intention des autres reines des 
substances qui, par l'intermédiaire ou non des ouvrières, limi-
teraient la prise de poids des reines et par suite leur féondité. 

Mots clés : Poids des reines, hiérarchie physiologique, 
partage de la nourriture, phéromones royales inhibitrices. 

Sunmary : The polygyny of Plagiolepis pygmaea Latr. 
(Hymenoptera, Fonmicidae). 

The fecundity of the queens of the ant Plagiolepis pygmaea 
is better when the cultures are reared in monogyn condition than 
when they are reared in digyn condition. The decrease of the fe-
cundity is linked with a lesser increase of the weight for the 
digyn queens. 

Several hypothesis are discussed in order to know if the 
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decrease of the fecundity in digyn condition affect the two 
queens in the same way. They prove that is not possible to in-
volve in P. pygmaea neither functionalmonogyny, nor physiologi-
cal hierarchy between queens, nor the feeding capacities of the 
workers, nor the "reproductivity effect". 

On the other hand the relationship between the ovarian 
condition of the queens and their capacity to decrease the fe-
cundity of compétitive queens induce to think of production of 
inhibitory pheromones : each queen of a polygyn society should 
émit to the other queens substances which through the médium of 
the workers should restrict the increase of their weight and 
consequently their fecundity. 

Key words : weight of the queens, physiological hierarchy, 
sharing of food, queen inhibitory pheranones. 

INTRODUCTION 

La production de nouveaux individus semble d'autant plus 
efficace dans les sociétés d'Insectes que l'effectif des adultes 
femelles est plus réduit. Michener (1964), en choisissant essen-
tiellement ses exemples chez les abeilles et les guêpes a montré 
que le rapport nombre de larves/nombre d'adultes femelles est 
d'autant meilleur que la colonie est plus petite. Dans le cas 
particulier des fourmis la diminution de la puissance reproduc-
trice allant de pair avec l'augmentation de la taille de la co-
lonie a été vérifiée chez Myrmica rubra par Brian (1950, 1953) 
et chez Leptothorax curvispinosus par Wilson (1974). Le phéno-
mène n'est d'ailleurs pas général puisque Cole (1984) a montré 
que chez Leptothorax allardycei le rendement des colonies reste 
stable malgré l'augmentation de la population. 

Si on limite la population des adultes femelles 1 celle 
des seules reines la productivité mesurée par le nombre d'oeufs 
émis semble obéir aux mêmes règles : la fécondité per capita 
diminue alors que la polygynie augmente. Cet effet reproductif 
selon le terme de Wilson (1974) a été vérifié chez Myrmica 
rubra (Brian, 1969), Plagiolepis pygmaea (Passera, 1972), 
Leptothorax curvispinosus (Wilson, 1974), Tetraponera anthraci-
na (Terron, 1977), ou encore Iridomyxmex humilis (Relier et 
Cherix, 1985). 

Dans ce contexte, il importe de savoir si la baisse de 
fécondité observée dans les sociétés polygynes affecte de ma-
nière égalitaire l'ensemble des reines ou si elle obéit à 
d'autres mécanismes. 
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MATERIEL et METHODES 

1°. - Récolte et mise en élevage 

Les colonies récoltées en fin d'hiver sont stockées à 12° 
jusqu'à leur utilisation. La température d'élevage est de 26,5° 
et les sociétés sont alimentées avec du mie.l. 

Les colonies naturelles sont divisées en sociétés de 200 
ouvrières qui reçoivent selon les cas 1, 2 ou 5 reines. On a pris 
soin d'utiliser des reines de poids semblable afin que leur po-
tentiel reproducteur soit équivalent puisque l'on sait que la 
fécondité des reines est liée à leur poids (Mercier et al., 1985). 
Les reines sont pesées individuellement sur une balance sensible 
au microgramme. 

A partir du jour zéro de la mise en élevage les sociétés 
sont examinées quotidiennement jusqu'à l'apparition du premier 
oeuf; on détermine ainsi le délai de ponte : temps en jours qui 
sépare le dépôt du premier oeuf de la mise en élevage. Les so-
ciétés sont ensuite visitées hebdomadairement afin d'enlever et 
de compter les oeufs, ceci pendant 5 semaines. 

2°. - Appréciation des paramètres ovariens 

A l'issue des expériences, les reines sont disséquées dans 
du liquide de Ringer. Les spermathèques sont écrasées dans une 
goutte de liquide physiologique puis examinées au microscope à 
contraste de phase afin d'y rechercher les spermatozoïdes. Les 
ovaires sont fixés, colorés et montés. On peut alors dessiner 
l'appareil reproducteur en s'aidant d'une chambre claire. On 
déterminera alors le nombre d'ovocytes en vitellogenèse puis on 
mesurera au curvimètre la longueur des ovarioles et de leur vitella-
rium et au planimètre la surface projetée du plus gros ovocyte 
terminal. 

3°. - Individualisation des pontes 

Elle a été effectuée au sein de sociétés polygynes les plus 
simples possibles, c'est-à-dire possédant deux reines. 

La contribution respective de chaque reine à la fécondité 
de la société est mesurée de la manière suivante : une des deux 
reines est isolée avec quelques ouvrières à la sortie de l'hiber-
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nation; ce lot est nourri avec du miel mélangé à une solution 
de noir Soudan dans de l'huile d'olive. Le colorant se retrouve 
au bout de quelques jours dans le vitellus des oeufs qui seront 
ainsi teintés en bleu pâle. Une seule prise de miel coloré suffit 
à marquer les oeufs pendant les cinq semaines que dure l'expé-
rience. L'autre reine nourrie avec du miel non traité pondra des 
oeufs blancs. Le colorant n'a aucune incidence sur la fécondité 
puisque dans une série préliminaire de 53 sociétés digynes la 
meilleure pondeuse a été 28 fois la reine non traitée et 25 fois 
la reine colorée. 

A". - Stérilisation des reines 

La comparaison des fécondités royales peut amener à utili-
ser des reines rendues stériles. Pour cela nous utilisons une 
technique déjà mise au point sur cette même fourmi (Passera, 
1969). Les reines sont irradiées par des rayons 7 issus d'une 
source constituée par du cobalt 60. La dose reçue par les reines 
est de 50.000 rad en une seule exposition. Cette dose stérilise 
totalement les reines et permet leur survie pendant au moins la 
durée de l'expérience (5 semaines). 

1°. - Le degré de polygynie 

Plagiolepis pygmaea présente une forte polygynie (fig. 1). 

RESULTATS 

n o m b r e de co lon ies 

15- — 

10 

n h n 
nombr* dt Ç 

Fig. I. - Le degré de polygynie chez PU§<X>ltpi& pygma.lA. 
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Calculé à partir de 43 colonies naturelles le nombre moyen de 
reines désailées s'établit à 16,84 ± 3,43. L'examen de la sper-
mathèque d'environ 700 reines a été réalisé; nous avons toujours 
trouvé des spermatozoïdes; ainsi toutes les reines désailées, y 
compris dans les sociétés comptant plusieurs dizaines de femel-
les, sont inséminées et sont susceptibles de participer à la 
ponte. 

2°. - La fécondité des reines des sociétés digynes 

Nous disposons de 34 sociétés digynes suivies hebdomadaire-
ment pendant 5 semaines. Leur fécondité est comparée à celle de 
34 autres sociétés monogynes suivies aussi pendant 5 semaines. 
Dans ces conditions, la fécondité par reine dans les sociétés 
digynes s'établit à 123 ± 9 oeufs alors qu'elle atteint 212 t 17 
oeufs dans les sociétés monogynes (fig. 2). La différence est 
significative (Z - 4,64). Ainsi la fécondité individuelle d'une 
reine en situation monogyne est 1,72 fois plus forte que si elle 
est élevée avec une autre reine. Il faut remarquer que les dif-
férences n'apparaissent qu'à l'issue du deuxième comptage donc 
après deux semaines d'expérience. 

Fig. 2. - Ccmparaiaon de la fécondité individuelle des reines 

élevées en situation de monogynie ou de digynie. 

Comparons à présent les poids des reines monogynes et 
digynes établis chaque semaine lors du comptage des oeufs (fig. 
3). Il apparaît nettement que les reines en situation monogyne 
sont plus lourdes : le poids moyen de ces reines au cours des 
cinq semaines de l'expérience atteint 1,156 t 0,026 mg alors que 
celui des reines en situation digyne atteint seulement 1,051 ± 
0,020 mg. La différence est significative au seuil de P < 0,001. 
Il est clair que la quantité d'oeufs pondus est en relation'avec 
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le poids de la reine. 

i i 3 i s 
Fig. 3. - Comparaieon de l'évolution pondérale individuelle des 

reines élevées en situation de monogynie ou de digynie. 

Il importe de savoir à présent si dans le cas de la digy-
nie chaque reine présente une diminution de la fécondité ou si 
une des deux reines exerce une répression physiologique abaissant 
fortement la ponte de sa compagne. Pour cela nous comparons la 
fécondité de 72 reines marquées appartenant à 36 sociétés digy-
nes. Dans chacune des 36 paires étudiées, une reine (reine A) 
pond évidemment un nombre d'oeufs supérieur à celui émis par 
l'autre reine (reine A'). Notre souci est de savoir s'il s'agit 
là d'une différence significative due à un phénomène de compéti-
tion entre les reines ou si elle s'inscrit simplement dans le 
cadre d'une banale variation individuelle. A cet effet, nous 
comparons une série de paramètres établis d'une part pour les 36 
meilleures pondeuses de chaque paire, d'autre part pour les 36 
moins bonnes pondeuses. Ces paramètres sont les suivants : 

- F|condité_totale : 
Calculée sur les 5 semaines de ponte; 

- Dé lai_de_]jon te ; 
- Augmentation pondérale maximale : 
Différence entre le poids maximal atteint par chaque reine 

au cours de l'expérience et le poids initial; 
- Augmentation pondérale moyenne : 
Différence entre le poids moyen de chaque reine (moyenne 

des poids hebdomadaires) et le poids initial. 
Les données, regroupées dans le tableau I, montrent que, 

pour aucun des paramètres envisagés, il n'apparaît de différence 
significative entre les reines des paires constituées. 

3°. - Comparaison de quelques paramètres ovariens 

Au terme de cinq semaines d'expérience, les 72 reines sont 
disséquées. Leurs ovaires sont montés entre lame et lamelle après 
coloration au carmin chlorhydrique. Les paramètres pris en compte 
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Fécondité 
totale 

Délai 
de ponte 
(jours) 

Augmentation 
pondérale 
maximale 
(«n mg) 

Augmentâtion 
pondérale 
Moyenne 
(®n «g) 

Reines les plus 
fécondes de 
chaque paire 

(A) 

137 - 10 4,6 - 0,2 0,456 - 0,060 0,232 - 0,022 

Reines les moins 
fécondes de 
chaque paire 

(A') 
119 - 8 4,8 - 0,2 0,446 - 0,082 0,208 - 0,024 

Test de 
Mann-Uhicney 

1,88 
NS 

0,37 
NS 

0,74 
NS 

0,77 
NS 

Tableau I. - La fécondité et le poids des reines élevées 

en condition digyne. 

sont regroupés dans le tableau II. On notera qu'il n'y a pas de 
différence significative entre la série de reines les plus fécon-
des et celle des reines les moins fécondes pour les paramètres 
retenus. 

Paraaétres ovariens 
Reines les plus 

fécondes de 
chaque paire 

(A) 

Reines les nwins 
fécondes de 
chaque paire 

<*•) 

Te«c 
d< 

Mann-Whitney 

Nombre total d'ovocytes en 
vitellogenSse par reine 13 î 1 n - 1 1.36 NS 

Nombre maximal d'ovocytes 
en vitellogenèse dans un 
ovariole 

2 - 1 2 î 1 0,12 NS 

Longueur du vitellarium 
le plus long 0,525 on - 0,043 0,487 un - 0,043 0,28 NS 

Longueur de 1'ovariole 
le plus long 3,875 ma - 0,187 3,875 d* - 0.125 0,25 NS 

Surface projetée du 
plus gros ovocyte 
terminal 

0,030m»2 - 0,003 0.031 m2 - 0,003 0,41 NS 

Tableau II. - Paramètres ovariens des reines élevées 

en condition digyne. 

Ainsi, pour aucun des paramètres concernés, il ne semble 
pas y avoir subordination d'une reine par l'autre dans le cas 
d'une polygynie réduite à deux reines de poids voisin en sortie 
d'hivernage. Deux reines dont les potentialités reproductrices 
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sont égales émettent des quantités d'oeufs comparables, les dif-
férences relevées ne dépassant pas les limites des variations in-
dividuelles. Par contre elles émettent beaucoup moins d'oeufs 
dans cette situation de concurrence qu'en condition monogyne. 
Une nouvelle expérience au cours de laquelle une des reines est 
stérilisée va nous permettre d'avancer de nouvelles hypothèses 
sur les causes de la baisse de fécondité. 

4°. - Digynie avec une reine stérile 

Nous disposons de trois lots de sociétés dont les reines 
ont des poids comparables à la fin de l'hivernage : 

0,780 - 0,017 mg. 
1er lot : (20 sociétés raonogynes): pas d'irradiation; 
2ème lot : (20 sociétés digynes) : une reine est irradiée; 
3ême lot : (10 sociétés digynes) : pas d'irradiation. 
Comparons â présent les fécondités moyennes des trois lots 

(tableau III). Il est clair que la reine indemne des lots irra-
diés, bien que confrontée à une reine stérile, a une fécondité 
fortement diminuée par rapport à une reine en situation monogyne 
(136 oeufs contre 243). D'autre part sa fécondité est supérieure 
à celle d'une homologue placée en situation réellement digyne 
(136 oeufs contre 102). Il semble ainsi que la baisse de fécon-
dité en situation digyne soit due à l'addition de deux facteurs : 
la présence physique d'une reine concurrente son fonctionne-
ment physiologique (ponte). 

Fécondité individuel-
le moyenne de* reines Mann-

Uhitney 

Loc 1 
Société» monogyne* non 

irradiées 2*3 - 17 
1 3,92 

Lot 2 
Société* digynes (1 reine 

irradiée) 

J s Lot 2 
Société* digynes (1 reine 

irradiée) 
t 2.04 

Lot 3 
Sociétés digynes non ir-

radiée* 
102 - 6 

i S 

Tableau III. - Fécondité des reines élevées en situation 

monogyne, digyne et faussement digyne 

(une reine est stérilisée, l'autre non). 

La stérilisation d'une reine fait apparaître un autre phé-
nomène; le poids moyen des reines non irradiées passe de 0,780 mg 
à la sortie de l'hibernation à 1,116 i 0,036 mg à la fin de l'ex-
périence soit un gain de poids de 43 %. Dans le même temps les 
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reines irradiées passent de 0,780 mg â 0,838^ 0,018 mg soit un 
gain de poids de 7,A3 1. On peut alors se demander si la diminu-
tion de fécondité n'est pas liée à une perte de poids. 

5°. - Densité royale et prise alimentaire des ouvrières 

Dans une société naturelle ou artificielle dont le nombre 
d ouvrières n'augmente pas en même temps que celui des reines on 
peut imaginer que la quantité de nourriture disponible restant 
fixe, la ration distribuée à chaque reine diminue, entraînant une 
baisse de fécondité : la seule possibilité pour les ouvrières de 
pallier cette difficulté est de récolter davantage. C'est ce que 
nous avons vérifié dans l'expérience suivante. On constitue à la 
sortie de l'hibernation 8 sociétés de 200 ouvrières qui sont pe-
sées. Trois de ces sociétés reçoivent une reine, les 5 autres 
reçoivent 5 reines. Les 8 sociétés sont alors nourries avec du 
miel ad libitum. Les 200 ouvrières de chaque société seront pe-
sées à nouveau 3, 6, 9, 12, 24 et 48 heures après le début de 
l'expérience. Le gain de poids des ouvrières des sociétés mono-
gynes et polygynes est représenté sur la figure 4. On note ainsi 
qu'en seulement 48 heures les ouvrières des sociétés monogy-
nes ont accru leur poids de 29 1 alors que leurs homologues des 
sociétés polygynes ont augmenté le leur de 50 Z. Les ouvrières 
sont donc parfaitement capables d'ajuster leur comportement de 
récolte au nombre de reines à nourrir. Si les reines en situation 
polygyne prennent moins de poids qu'en situation monogyne, la 
cause n'est pas à rechercher dans un partage de la nourriture, 
les ouvrières étant parfaitement capables de récolter davantage 
dans la deuxième situation. 

Fig. 4. - Evolution pondérale des 

ouvrières nourrices de 

sociétés monogynes et polygynes. 
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DISCUSSION 

La baisse de fécondité individuelle des reines dans les so-
ciétés polygynes de fourmis est confirmée avec ici l'exemple de 
Plagiolepis pygmaea qui se comporte comme Myrnrioa rubra, divers 
Leptothorax ou encore Iridomyrmex humilis. 

Diverses hypothèses peuvent être avancées pour expliquer 
cette baisse de fécondité. 

1°. - Monogynie fonctionnelle 

Découverte par Buschinger (1968) chez Leptothorax gredleri 
puis confirmée chez Formiooxenus nitidulus (Buschinger et Winter, 
1976), la monogynie fonctionnelle se traduit par la présence dans 
la même colonie de plusieurs reines inséminées dont une seule est 
pondeuse. 

Cette hypothèse est à rejeter totalement chez P. pygmaea. 
Toutes les reines de cette espèce sont fécondées et toutes émet-
tent des oeufs. Sans aller jusqu'à une stérilité totale, on pour-
rait concevoir une hiérarchie physiologique aboutissant à un 
partage inégal de la ponte,certaines femelles étant meilleures 
pondeuses que d'autres. Nos résultats s'opposent à ce raisonne-
ment. Chez Plagiolepis pygmaea nous pensons avoir montré que 
des reines à potentialité reproductrice identique (de poids 
égal) élevées en condition de polygynie simple (2 reines) contri-
buent de manière semblable à l'effort reproductif : rien dans 
leur fécondité respective, leur délai de ponte, l'état de leurs 
ovaires... ne permet d'envisager une quelconque hiérarchie phy-
siologique. Dans une société réellement polygyne comme celle des 
Plagiolepis où les seules femelles pondeuses sont les reines in-
séminées, chaque reine participe de manière égalitaire à la crois-
sance de la société. 

Une telle absence de hiérarchie physiologique a été démon-
trée chez une autre espèce fortement polygyne : Iridomyrmex hu-
rrrilis (Keller et Cherix, 1985) : utilisant des tests d'oviposi-
tion, ils établissent que dans des sociétés de 5 à 8 reines, s'il 
existe des reines meilleures pondeuses, les écarts enregistrés 
se retrouvent quand on compare les performances des reines de 
sociétés monogynes. 

2°. - Partage de la nourriture 

Il nous paraît peu probable que les ouvrières sous-alimen-
tent les reines des sociétés polygynes entraînant ainsi une bais-
se de fécondité : nos résultats montrent qu'en situation de poly-
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gynie les ouvrières récoltent davantage de nourriture faisant 
face ainsi à une augmentation de la demande. Si les reines des 
sociétés polygynes sont plus maigres il est difficile d'admet-
tre que cela est dû à l'impossibilité des ouvrières de les nour-
rir correctement. 

3°. - "Effet reproductif" 

D'après Michener (1964) et Wilson (1974) l'efficacité re-
productrice des insectes sociaux est inversement porportionnel-
le à l'importance de la colonie; selon cette hypothèse -vérifiée 
essentiellement chez les abeilles- la coordination et l'effica-
cité des ouvrières seraient abaissées dans des sociétés polygy-
nes plus riches en ouvrières. Cette hypothèse pourrait s'appli-
quer dans le cas de la fourmi d'Argentine (Relier et Cherix, 
1985) puisque les auteurs travaillent avec des sociétés polygy-
nes où le rapport nombre d'ouvrières/nombre de reines reste 
constant. Ce n'est plus possible chez Plagiolepis puisque les 
sociétés expérimentales monogynes et polygynes possèdent toutes 
le même nombre d'ouvrières nourrices. 

4". - Inhibition mutuelle de la fécondité 

On sait que les reines des. Insectes, sociaux sont capables 
d'émettre des phéromones inhibitrices. Chez Plagiolepis pygmaea 
(Passera, 1978, 1980) la reine empêche la ponte par les ouvriè-
res d'oeufs reproducteurs grâce à l'émission de phéromones inhi-
bitrices. On connaît aussi des exemples d'émission de phéromones 
par des reines à l'intention d'autres reines de la société : 
chez la fourmi de feu Solenopsis invicta la reine habituellement 
monogyne exerce une inhibition sur les jeunes reines vierges de 
sa société : par l'intermédiaire d'une phéromone elle empêche 
la perte des ailes et freine le développement des ovaires 
(Fletcher et Blum, 1981). Toujours chez la fourmi de feu, 
Fletcher et Blum (1983) avancent que la phéromone inhibitrice 
des reines inséminées agit en réglant la sécrétion et le titre 
de l'hormone juvénile chez les reines vierges. Un phénomène de 
même nature pourrait exister chez Plagiolepis et régler la fé-
condité des sociétés polygynes. Chaque reine émettrait une phé-
romone inhibitrice en quantité proportionnelle â son poids, cet-
te phéromone perçue par les femelles concurrentes limiterait 
leur prise alimentaire en agissant sur les ouvrières nourrices. 

La société polygyne de Plagiolepis apparaîtrait dès lors 
comme un lieu de compétition phéromonale discrète et équilibrée 
entre reines, â opposer à des sociétés de type monogyne où la 
lutte plus acharnée qu'elle soit phéromonale ou agonistique 
aboutit à la survie d'une reine unique. 
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LA PONTE DE CAMPONOTUS AETHIOPS (Hymenoptera, F o r m i c i d a e ) : 

INTERACTIONS SOCIALES ET RÔLE DE L'HORMONE JUVENILE 

par 

J . - P . SUZZONI, A. G R I M A L e t L. PASSERA 

Laboratoire d'Entomologie 
Université Paul-Sabatier 

118 route de Narbonne, 31062 Toulouse Cédex (France) 
U.A. n" 333, R.C.P. n° 645 

Résumé : Ce travail montre que l'hormone juvénile apportée 
par voie alimentaire bloque la ponte des reines et des ouvrières 
orphelines mais le phénomène est réversible. 

Plusieurs interactions sont mises en évidence au sein de 
la société entre le couvain, le nombre des ouvrières et la pon-
te. La présence de couvain freine la fécondité des reines et 
des ouvrières orphelines. Ouvrières minor et major pondent 
mais l'effort de ponte est surtout le fait des major. 

Mots-clés. : couvain, sous-castes, fécondité. 

Egg-laying in Camponotus aethiops (Hymenoptera, Formici-
dae) : social interactions and rôle of the juvenile hormone. 

Summary : This work shows that food supply of juvenile 
hormone stops egg-laying of queens and orphan workers but the 
phenomena is réversible. 

Several relationships are pointed out in the society 
between the brood, the number of workers and egg-laying. The 
brood decreases the fecundity of queens and orphan workers. 
Minor and major workers lay but the greater part is supported 
by the major ones. 

Key-words : brood, sub-castes, fecundity. 

INTRODUCTION 

Les résultats présentés dans cette note constituent un 
travail préliminaire dont le but est de mettre en évidence à 
propos du phénomène de la ponte, quelques-unes des interactions 
sociales chez cette espèce. 
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Camponotus aethiops est une espèce monogyne dont les ou-
vrières présentent un polymorphisme continu répondant à une 
distribution bimodale dont les modes sont centrés sur minov et 
major (DARTIGUES, 1978). Elle est caractérisée par la présence 
de couvain hivernal et par la ponte des ouvrières en l'absence 
de la reine. 

MATÉRIEL ET METHODES 

Les sociétés sont récoltées pendant l'hiver dans la région 
toulousaine et conservées au froid jusqu'à la mise en expérience. 
Les élevages standardisés à 200 ouvrières dont 15 S de major sont 
maintenus à 28-30° dans des nids constitués de deux compartiments, 
l'un en plâtre et à l'obscurité, l'autre servant de milieu exté-
rieur. Les élevages sont nourris deux fois par semaine de miel et 
d'un cube de nourriture protéique. 

L'analogue de l'hormone juvénile (JHA) est le ZR 515 
(Zoecon) utilisé, soit en application topique pour traiter les 
reines, soit mélangé au miel pour les ouvrières. Le solvant 
employé est l'éthanol 96". 

La fécondité est exprimée en nombre d'oeufs par semaine 
et par élevage; après le comptage les oeufs sont éliminés. 

RÉSULTATS 

Effet de la JH exogène 

On sait que chez un certain nombre d'Insectes l'hormone 
juvénile a un rôle gonadostimulant (revue in GILBERT, 1976). 
Dans le cas des Hyménoptères sociaux, et en particulier chez 
l'Abeille, ce rôle n'est pas prouvé. On a montré que l'ablation 
des corps allâtes ne bloquait pas la ponte (LAERE, 1974; ENGELS 
et RAMAMURTY, 1976) et que l'administration de JHA était sans 
effet (ZDAREK et al. , 1976) ou provoquait une stérilité plus ou 
moins durable (EDWARDS, 1977; RUPES et al., 1978). De même le 
traitement par la substance anti-hormone juvénile qu'est le 
précocène II reste sans effet (FLURI, 1983). Nous avons voulu 
vérifier la réalité d'une telle action de la JH chez cette 
espèce. 

1. - Ponte des reines 

a) Sociétés juvéniles 

Des sociétés juvéniles, résultant d'une fondation récente, 
sont récoltées en hiver et mises en élevage à 28-30°. Les ré-
sultats sont résumés dans le tableau n° 1. Les témoins pondent 
dès la deuxième semaine alors que les reines traitées (1 pg 
ZR 515 en application topique par semaine) ne pondent pas. 



189 

n E S-l 2 3 4 5 

T } 3-18 0 2.3 5,7 3.0 5.3 

JH 3 3-52 0 0 0 0 1.3 

Tableau n" 1 : Action d'un JHA sur la ponte de 
reines de sociétés juvéniles. 
Légende : T - reines témoins. 

JH - reines ayant reçu une applica-
tion topique de 1 y.g ZR 515 par semaine, 

n - nombre de nids. 
E - effectif des ouvrières. 
S - fécondité par semaine. 

Au bout de 5 semaines, on permute : les nids témoins sont traités 
et on interrompt le traitement dans les nids traités qui servent 
alors de témoins (tableau n° 2). Une semaine plus tard la ponte 
cesse chez les reines alors qu'elle se rétablit chez les nouveaux 
témoins. 

n E S-6 7 8 9 10 

JH 3 3-18 3.3 0 0 0 0 

T 3 3-52 0 2 5.6 6.3 6,7 

Tàbleau n° 2 : Action d'un JHA sur la ponte des 
reines de sociétés juvéniles après permutation. 
Mêmes légendes que le tableau n° 1. 

b) Sociétés adultes 

L'expérience est conduite quelques semaines après la sortie 
d'hibernation. La fécondité de référence par reine et par semaine 
est d'abord établie sur les quatre semaines qui précèdent le 
traitement (tableau n" 3). On constate une interruption de la 
ponte dans les deux semaines qui suivent le début du traitement. 

Conclusion 

Dans les jeunes sociétés, comme dans les sociétés adultes, 
l'apport de JHA par voie topique bloque la ponte de la reine mais 
le phénomène reste réversible. 
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n E F S • 1 2 3 4 5 

JH 2 200 35.5 «7 14 0 0 0 

T 2 200 29,5 30 23 38.5 33 40,5 

Tableau n° S : Action d'un JHA sur la ponte des 
reines de sociétés adultes. 
Légende : T = reines témoins. 

JH - reines ayant reçu une applica-
tion topique de 0,4 fig de ZR SIS par 
semaine. 

n - nombre de nids. 
E = effectif des ouvrières. 
F = fécondité par semaine calculée 

sur les 4 semaines qui précèdent le trai-
tement. 

S - fécondité par semaine. 

2. - Ponte des ouvrières 

Les ouvrières ne pondent qu'en l'absence de la reine. Sur 
17 sociétés orphelines constituées de 200 ouvrières la ponte in-
tervient dans 16 d'entre elles. Le délai de ponte compté depuis 
la sortie d'hibernation est relativement long, de l'ordre de 7 
semaines en moyenne (voir plus loin). 

L'administration de JHA par voie alimentaire bloque la pon-
te des ouvrières (tableau n° 4). Ce blocage peut être obtenu avec 
différentes doses. Après huit semaines de traitement le délai de 

n E S • 1 2 8 

JH 12 200 0 0 0 

T 12 200 11 11 11 

Tableau n° 4 : Action d'un JHA sur la ponte des 
ouvrières élevées en l'absence de la reine. 
Légende : JH - ouvrières ayant reçu par voie 

alimentaire 20 y.g de ZR 515 par semaine. 
T — ouvrières témoins, 
n - nombre de nids. 
E = effectif des ouvrières. 
S = nombre de nids ayant pondu. 
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reprise de la ponte est proportionnel à la dose (tableau n° 5). 
La fécondité se rétablit normalement mais l'effet de stimulation 
qui est observé avec la dose de 0,4 yig demanderait à être confir-
mé et approfondi. 

n dose 0 F 

1 T 3,4 26.8 

1 0.4 4.1 168 

1 2 5.7 38.3 

1 10 8,0 20,7 

Tableau n"S : Relation entre l'effet et la 
dose de JHA sur la ponte des ouvrières. 
Légende : n = nombre de nids . 

dose - en yg ZR SIS administré par 
voie alimentaire par semaine. 

D = délai de ponte en semaines 
après l'arrêt du traitement. 

F - fécondité moyenne par semaine 
calculée sur trois semaines. 

Conclusion 

L'apport de JHA par voie alimentaire bloque la ponte des 
ouvrières, le phénomène reste réversible et le délai de reprise 
est proportionnel à la dose. 

Effet du couvain 

1. - Ponte de la reine 

L'introduction d'un lot de larves (30 petites larves) dans 
des sociétés standardisées à 200 ouvrières réduit de près de la 
moitié la fécondité de la reine (tableau n° 6). 

2. - Ponte des. ouvrières 

La présence d'un lot de larves dans une société orpheline a 
des répercussions sur le délai de ponte qui se trouve augmenté de 
quatre semaines dans les conditions de l'expérience (tableau n° 7). 

La présence de couvain dès la mise en élevage (figure n" 1) 
ou l'introduction alors que la ponte a déjà commencé (figure n" 2) 
altère de manière sensible la fécondité. 
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S — 3 - 2 - 1 l 2 3 « 

75,0 83,0 82.3 63,6 36.3 48,6 «1.6 

M • 80,1 H • 47 ,5 

Tableau n" 6 : Influence de la présence de 
larves sur la ponte de la reine (n = 3). 
Légende : S = fécondité par semaine avant 

et après l'introduction du couvain. 
- introduction d'un lot de 

30 petites larves. 
M - moyenne. 

Figure 1. - Fécondité des ouvrières exprimée en 
nombre d'oeufs (ordonnées) par semaine 
(abscisses) de sociétés mises en élevage avec 
(courbe en trait plein) ou sans couvain 
(courbe en trait pointillé). Le couvain 
est constitué par un lot de IS larves. 
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avec sans 

n 16 4 12 

0 7,3 • 0,7 10,3 - 0,3 6.3 0.7 

Tableau n" 7 : Influence de la présence du couvain 
sur le délai de ponte. 
Légende : n = nombre de nids. 

D - délai de ponte en semaines depuis 
la sortie d'hibernation. 

avec - présence de couvain, 
sans - absence de couvain. 

1 5 

Figure 2. - Fécondité des ouvrières exprimée en 
nombre d'oeufs (ordonnées) par semaine 
(abscisses) qui ont reçu un lot de couvain 
constitué de 15 larves (flèche) quatre 
semaines après le début de la ponte. 

Conclusion 

La présence de couvain augmente le délai de ponte et réduit 
de manière significative la fécondité de la reine ou des ouvrières. 

Effet de l'effectif des sous-castes 

Dans le cas de la reine, le problème ne se pose pas puisque 
les sociétés sont monogynes. Dans le cas des ouvrières, leur nom-
bre a une influence sur la ponte de la reine. Le rapprochement des 
tableaux (1 + 2 et 3) montre que la fécondité (chez les témoins) 
des reines de sociétés adultes est bien supérieure à celle des 
reines de sociétés juvéniles. 
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Le facteur numérique a aussi une action sur la ponte des 
ouvrières. Des nids composés de minor et de major (15 X) sont 
suivis pendant trois semaines. Les nids sont alors dédoublés pour 
constituer des nids de minor et des nids de major dont la fécon-
dité est contrôlée sur trois semaines (tableau n° 8). Plusieurs 
observations peuvent être faites : i) ouvrières major et minor 
pondent. Le délai de ponte est respectivement de 1 et 2 jours; on 
peut en déduire que les major ont une ovogenêse plus rapide que 
les minor et qu'elles n'exercent pas d'inhibition sur la ponte de 
celles-ci; ii) les ouvrières major participent beaucoup plus à 
1 effort de ponte que les ouvrières minor (respectivement 6,19 et 
22 oeufs pour 10 major contre un oeuf pour 10 minor). Il s'en suit 
une fécondité globale égale ou supérieure à celle précédant la 
séparation des deux sous-castes. On rejoint là une notion voisine 
de celle du nombre social mais appliquée à une sous-caste. 

n E F F/« 

} 120 22.2 2.0 

2 136 34,3 2.6 

2 158 26.3 1.7 

n S-C E F F/» F FA 

1 H 60 129,7 21.7 
76,7 11,5 

1 • 190 23.7 1.2 
76,7 11,5 

1 M 49 93.7 19.1 
58,0 10,1 

1 • 222 22.3 1.0 
58,0 10,1 

1 M 46 28.0 6.1 
26,0 3.5 

1 M 270 24.0 0.9 
26,0 3.5 

Tableau n" 8 : Effet du nombre sur la ponte des 
deux sous-castes. 
Légende : n = nombre de nids. 

E = effectif d'ouvrières. 
F - fécondité par semaine et par 

nid établie sur 3 semaines. 
F/ç - fécondité par semaine établie 

sur 3 semaines ramenée au nombre de 
10 ouvrières. 

m = ouvrière minor. 
M - ouvrière major. 

Cette expérience demande à être complétée afin de préciser, 
si possible, à quelle loi obéit cette rétroaction positive. 

En guise de conclusion, on peut proposer un schéma récapi-
tulant les interactions sociales mises en évidence dans cet expo-
sé et le rôle de la JH sur la ponte de Camponotus aethiops 
(figure n° 3). 
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J H 

L. 
O° ° • R E I N E o o 

C l 
O U V R I È R E S F 

C O U V A I N 

R M ° 

a c t i o n 

K v = positive 

~ négative 

fw*** = nulle. 

Figure 3. - Schéma résumant les interactions 
mises en évidence chez Camponotus aethiops. 
Légende : R = reine 

M - mâle 
0 - ouvrière 
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F E R M E T U R E D E S S O C I E T E S P A R T H E N O G E N E T I Q U E S D E 

C A T A G L Y P H I S C U R S O R ( H y m e n o p t e r a , F o r m i c i d a e ) 

C o m p a r a i s o n d e s p o s s i b i l i t é s d ' a d o p t i o n d ' o u v r i è r e s 
é t r a n g è r e s o u s o e u r s p a r d e s c o l o n i e s n o r m a l e s 
( a y a n t c o n s e r v é l a r e i n e ) e t d e s c o l o n i e s o r p h e l i n e s 

p a r 

F . B E R T O N e t A . L E N O I R 

Laboratoire d'Ethologie et de Psychophysiologie 
Faculté des Sciences, Parc de Grandmont, 37200 Tours (France) ° 

RESUME 

Des pourvoyeuses déposées isolées ou par groupes de 10 dans l'aire 
de récolte d'une colonie soeur ou étrangère ont été repérées 72h après 
leur introduction. D'une manière générale chez Cataghyphis cursor la fer-
meture de la colonie n'est pas absolue. 

Les colonies orphelines comme les colonies normales reconnaissent 
mieux leurs soeurs qu'elles réadoptent plus facilement (80%) que les 
étrangères (environ 50%) sur l'ensemble des tests. 

Le seuil de tolérance des étrangères s'élève lorsque les ouvrières 

sont déposées par groupes de 10 : les agressions augmentent, les 

adoptions sont moins fréquentes surtout chez les orphelines. 

Le comportement par rapport à des étrangères fluctue au cours de 
la saison estivale : les colonies orphelines en particulier, plus ouvertes 
en milieu de saison, reviennent à l 'état initial avant l'hivernation. 

Les sociétés avec reine se comportent de façon stable vis-à-vis de 
leurs soeurs. Les orphelines réadoptent d'abord plus facilement leurs 
soeurs puis développent une agressivité qui ne s'exprime qu'au bout de 
quelques mois. L'orphelinage semble donc diminuer la cohésion au sein 
de la colonie ce qui entraîne une dérive très lente du comportement 
concernant la reconnaissance des soeurs. 

MOTS-CLES : Fermeture Société!,, CataqUiphà , Formicidae, colo-
nie.6 orphelines. 

" Travail effectué avec le soutien du CNRS : ATP Bioloqie des 
Populations. 
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S U M M A R Y 

The closing of the Parthenogenetic society of Cataglyphis cursor 

(Hymenoptera , Formicidae). Comparison of the possibilities of adopting 

foreign workers or sister workers by normal (having kept their queen) 

and queenless colonies. 

- Foraging ants removed singly or grouped in tens on the harves-

t i n g a rea were observed du r i ng t he q u a r t e r hour f o l l ow ing the i r 

introduct ion, then for five minutes at the end of 24 hours, 48 hours, 72 

hours. 

- Ants observed in the nest taking part in the colony act ivi t ies 

were considered as Adopted, the ants which never entered the nest 

were Tolerated and relegated into harvesting area, the dead ones were 

Re jected . 

1 - Usually in Cataglyphis cursor, colonies are not absolutely 

closed : about 50% of foreigners are adopted or tolerated. When the 

colony is split up, workers are more easily adopted or tolerated (more 

than 80%). 

2 - Orphan colonies accept their sisters (about 80%) more easily 

than aliens (55%) and seem to have fewer antagonist ic reactions than 

normal colonies. 

Tolerance of foreign workers is more l imited when the workers 

are put in by groups of ten : aggression increases and adoptions become 

less frequent. 

3 - Sisters separated for variable lengths of t ime are recognized, 

yet when introduced into the area in large numbers some agi tat ion 

develops in queenless colonies. 

4 - Behaviour alters in Summer : queenless colonies are less closed 

up in the middle of the season ; their ini t ia l state is restored before 

hivernat ion. 

5 - Considering seasonal f luctuat ions, queenright societies behave 

in a stable manner towards their sisters. Queenless workers first adopt 

their sisters more easily, then develop some aggressivity which increa-

ses gradually and seems to be more and more pronounced a year later. 

So being queenless seems to reduce cohésion within the colony 

which slowly leads to a dr i f t in their behaviour concerning their sisters. 

KBV-WOV.VS : incompatibilité, Cataghiphil,, Foimicidae, qu.eenle.b6 
coloncei. 

INTRODUCTION 

Chez les fourmis, on considère généralement que la relation 

Fermeture de la société/Monogynie est très étroite (HÛLLDOBLER et 

WILSON, 1977), cependant le genre Cataglyphis semble faire exception 

à la règle (NOWBAHARI et LENOIR , 1984). 

Des échanges d'ouvrières, de couvain ou de nourriture entre nids 

appartenant à une même société monogyne ont été observés dans la 

nature chez Cataglyphis iberica (DE H A R O et C E R D A , 1984), chez C . 

bicolor (WEHNER et Col l . , 1983). Chez C . cursor, alors que l'espèce est 

toujours monocal ique, on peut observer le même phénomène (PONDICQ, 
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1983 et Q U E R A R D , 1985). Ces auteurs ont noté qu'aux comportements 

agressifs quasiment absents se substituent des comportements d'évite-

ment . Chez ce t te espèce les domaines vitaux se chevauchent complète-

ment et il n'y a pas de terri toire défendu. Ces observations pourraient 

s'expliquer par le mode de propagation de l 'espèce ; en e f fe t , la 

dissémination pourrait se faire grâce à un phénomène de bouturage 

(LENOIR et CAGNIANT, sous presse). 

Cataglvphis cursor se caractér ise aussi par l 'apt i tude des ouvrières 

isolées a redonner par parthénogenèse thélytoque des femelles (reines et 

ouvrières) et des mâles, fa i t maintes fois véri f ié , en particulier par 

CAGNIANT (1983). LENOIR et CAGNIANT (sous presse) ont émis 

l 'hypothèse que la thélytoquie pourrait s'instaurer lors du bouturage de 

l 'espèce. Ces colonies issues d'une même société appart iendraient à la 

même lignée et montreraient peu de variabi l i té génétique ( Q U E R A R D 

et LENOIR , en préparation). Cependant , les études sur le terrain ne 

permettent pas encore de comprendre le rôle de la parthénogenèse 

thélytoque des ouvrières dans la dissémination de l 'espèce. 

Les fourmis uti l isent des signaux chimiques pour reconnaître leur 

colonie. Les odeurs impliquées peuvent être en relation avec leur 

régime a l imenta ire , l 'environnement du nid et sont susceptibles de 

variations saisonnières c omme CLEMENT l 'a observé chez le termi te 

Ret icu l i termes (1982). Le processus responsable de la production de 

l 'odeur coloniale n'est pas connu même si l 'on s'accorde à impliquer une 

origine cut icula ire à ces signaux. Dans certains cas ces odeurs sont 

également liées à l 'émission d'autres phéromones provenant en parti-

culier de la glande mandibulaire (3AFFE, 1983). 

L 'étude au laboratoire de colonies scindées en 2 ou 3 lots dont 

l'un conserve la reine, est un moyen de mesurer la reconnaissance 

interindividuelle. Si les ouvrières d'une colonie reconnaissent mieux 

leurs soeurs que des étrangères, on dispose sans doute d'un indice 

comportementa l permet tant d'apprécier la parenté génétique. 

La scission des colonies permet d'aborder la recherche du rôle de 

la reine dans la production de l 'odeur coloniale ; est-elle comme chez 

Camponotus (CARL IN et H 0 L L D O B L E R , 1984) la source directe d'émis-

sion des substances de reconnaissance de la colonie ou comme chez 

Pseudomyrmex (MINTZER, 1982) un individu comparable aux autres? 

M A T E R I E L ET M E T H O D E S 

1) E L E V A G E S 

Une c i n q u a n t a i n e de c o l o n i e s p r o v e n a n t de l ' é l e v a g e du l a b o r a t o i r e 

on t é t é u t i l i s é e s . Ces c o l o n i e s r é c o l t é e s en 1982 , 83 , 84 ou 85 son t 

issues de d i f f é r e n t e s r é g i o n s : LE M U Y (Va r ) , A P T ( V a u c l u s e ) , M O N T -

P E L L I E R ( H é r a u l t ) , N A R B O N N E ( A u d e ) , B A N Y U L S (Py r é n é e s - 0 r ien t a-

ies) , B A R C E L O N E ( E s p a g n e ) . Le n o m b r e i m p o r t a n t de c o l o n i e s p e r m e t 

de m u l t i p l i e r les t es t s en é v i t a n t de p e r t u r b e r les n i ds a v e c b e a u c o u p 

d ' é t r a n g è r e s . 
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2.3) les tes ts ( F i g . 1) 

Des pou r voyeuses on t é t é i n t r o d u i t e s dans l ' a i r e de r é c o l t e d ' une 

c o l o n i e é t r a n g è r e au m o m e n t où l ' a c t i v i t é de la c o l o n i e est i n t e n se , en 

g é n é r a l e n t r e 11 h et 16 h, 24 h au p lus tflt ap rès le m a r q u a g e . Soeurs 

ou é t r a n g è r e s on t é t é d éposées soit i s o l é m e n t (s ou e), soi t par g roupes 

de 10 (S ou E). Les soeurs sont t es t ées après un t e m p s de s é p a r a t i o n 

t rès v a r i a b l e selon les cas : q u e l q ue s jours , 1 mo i s , 2 ou 3 mo i s , 1 an , 2 

ou 3 a n s . . . D e s t e s t s t é m o i n s o n t é t é e f f e c t u é s : des o u v r i è r e s 

ho m o c o l o n i a l e s ont é t é r é i n t r o d u i t e s dans leur p rop re n id au p lus t ô t 24 

h ap rès le m a r q u a g e et r é a d o p t é e s à 1 0 0 % . 

Les pou rvoyeuses t e s t ées on t é t é obse rvées p e n d a n t le 1/4 d 'h 

c o n s é c u t i f à l ' i n t r o d u c t i o n puis r epé r ées 24 h, 48 h , 72 h a p r è s et leur 

c o m p o r t e m e n t i n s t a n t a n é n o t é . 

colonie d'or igine N 

introduction d'étrangères e ou E 

réintroduction de soeurs s ou S 

co lon ie normale (avec reine) N co lon ie orphel ine O 

Témo ins 

TESTS 

f i g . 1 : Protocole expérimental 

Pourvoyeuses introduites : e - I étrangère ; E = 10 étrangère!, ; s 
* 1 ioeur ; S = 10 soeurs. 

Résultats des tests : A = Adoptées ; T = Tolérées ; V. - Refusées. 

Dans tous les cas , ont é t é d é c l a r é e s A D O P T E E S les f o u rm i s 

obse rvées dans le n id p a r t i c i p a n t aux a c t i v i t é s de la c o l o n i e , T O L E R E E S 

les f o u r m i s ne p é n é t r a n t a p p a r e m m e n t j a m a i s dans le n i d , r e l éguées 

dans l ' a i re de r é co l t e ma is v i v a n t e s , R E P E T E E S les f o u r m i s mo r t e s . 
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Au l a b o r a t o i r e , les c o l o n i e s son t i n s t a l l é e s dans un n id d ' é l e v a g e 

( I S I N G R I N I , 1983) p e i n t en n o i r , a d a p t é à la t a i l l e de la s o c i é t é : p l us 

e l l e est p o p u l e u s e , p l us le n id est g r a n d . C e n i d obscu r où r è g n e u ne 

a t m o s p h è r e h u m i d e ( é p o n g e e t c o t o n h u m e c t é s , r é g u l i è r e m e n t r e n o u v e -

lés) est r e l i é à un m o n d e e x t é r i e u r g r â c e à . un t u y a u de p o l y v i n y l 

s o up l e , t r a n s p a r e n t , de l o n g u e u r v a r i a b l e (20 à 60 c m ) . L ' a i r e de r é c o l t e 

est é g a l e m e n t a d a p t é e à la t a i l l e de la c o l o n i e : 30-30 c m pou r les 

grosses c o l o n i e s (400 à 1 500 i n d i v i d u s ) , 10 *20 c m pou r les p e t i t e s (100 à 

400 i n d i v i d u s ) . Les p a r o i s v e r t i c a l e s son t e n d u i t e s de f l u on dans leur 

p a r t i e s u p é r i e u r e a f i n d ' é v i t e r les f u i t e s . Le sol es t r e c o u v e r t d ' u n e 

c o u c h e m i n c e de t e r r e d ' o r i g i n e . Un a b r e u v o i r r e m p l i d ' e a u et u ne 

c o u p e l l e c o n t e n a n t du m i e l l i q u i d e son t d é p o s é s dans ce m i l i e u . Un 

a p p o r t p r o t é i q u e est e f f e c t u é sous f o r m e de g r i l l o n s m o r t s et de l a rves 

v i v a n t e s de t é n é b r i o n s . 

Les c o l o n i e s é l e v é e s au l a b o r a t o i r e d e p u i s p l u s i e u r s a n n é e s sont 

s o um i s e s à un h i v e r n a g e a r t i f i c i e l ( 1 2 ° C ) p r o g r e s s i f dès f i n s e p t e m b r e . 

La p h o t o p é r i o d e i n s t a u r é e d é b u t m a r s a u g m e n t e p a r a l l è l e m e n t à la 

t e m p é r a t u r e , et a t t e i n t 1 2 / 1 2 h de m a i à s e p t e m b r e ; u ne l a m p e 

" p o u s s e - p l a n t e s " é c l a i r e l ' a i r e de r é c o l t e . Au c o u r s de c e t t e p é r i o d e la 

t e m p é r a t u r e de la p i è c e es t m a i n t e n u e à 2 7 ° C . 

2) M E T H O D O L O G I E 

2 .1) Le m a t é r i e l 

De grosses c o l o n i e s (1 500 o u v r i è r e s au m o i n s ) on t é t é s c i n d é e s en 

2 p a r t i e s : l ' u n e a p p e l é e c o l o n i e n o r m a l e N ( a v e c r e i n e , c o u v a i n et la 

m o i t i é d e s o u v r i è r e s ) , l ' a u t r e a p p e l é e c o l o n i e o r p h e l i n e O f o r m é e 

u n i q u e m e n t de la m o i t i é des o u v r i è r e s ( F i g . 1). Lors de la s c i s s i on , 

c h a q u e i n d i v i d u de la c o l o n i e a é t é m a r q u é è l ' a i d e de t a c h e s de' 

p e i n t u r e c é r a m i q u e à f r o i d ( t h o r a x , g a s t r e , p a t t e s ) . Ces t a c h e s p e u v e n t 

t en i r p l u s i e u r s m o i s , v o i r e p l u s i e u r s a n n é e s -, c e p e n d a n t lors des t es t s 

les f o u r m i s i n t r u s e s son t so i t f o r t e m e n t l é c h é e s pu i s a d o p t é e s , soit 

f o r t e m e n t d é c a p é e s pu i s t u é e s e t d e v i e n n e n t p a r f o i s d i f f i c i l e s à r e p é r e r . 

De p l u s , ce d é p a t de p e i n t u r e p e u t ne p a s s e m b l e r auss i i n o f f e n s i f q u ' o n 

le s u p p o s a i t e t a f f e c t e r le t a ux de m o r t a l i t é l o r s que les c o l o n i e s sont 

su i v i es p l u s i e u r s mo i s ou p l u s i e u r s a n n é e s . C e p e n d a n t a u c u n e m o r t a l i t é 

n ' e s t e n r e g i s t r é e au b o u t de 3 j ou r s : 1 0 0 S des o u v r i è r e s a i n s i m a r q u é e s 

sont r é a d o p t é e s . O n t é t é é g a l e m e n t u t i l i s é e s des c o l o n i e s n o r m a l e s non 

s c i n d é e s e t d e s c o l o n i e s d e v e n u e s a c c i d e n t e l l e m e n t o r p h e l i n e s . 

2 .2 ) Un su iv i b i o l o g i q u e de ces c o l o n i e s a é t é p r a t i q u é a f i n de 

d é c e l e r le n i v e a u d ' a c t i v i t é , l ' é t a t du c o u v a i n , e t c . . . P o u r s é p a r e r les 

g é n é r a t i o n s , o u t r e la t a c h e de p e i n t u r e , l ' a b l a t i o n de l ' a r t i c l e d i s t a l du 

ta rse p o s t é r i e u r d r o i t ou g a u c h e se lon les c as a s e m b l é p l us f i a b l e . La 

p e r t u r b a t i o n e n t r a î n é e p a r c e t t e p e t i t e o p é r a t i o n p a r a î t m i n i m e : 

a u c u n e m o r t a l i t é n ' e s t d é c e l é e 3 j ou r s p l u s t a r d et les o p é r é e s son t 

r é a d o p t é e s à 1 00 % . 
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La s i g n i f i c a t i o n des To lé rées est c o m p l e x e . On peu t les c on s i d é r e r 

dans c e r t a i n s cas c o m m e des R e i e t é e s en sursis ( su iv ies au de l à des 72 

h du c a d r e de l ' e x p é r i m e n t a t i o n , l a p l u p a r t f i n i s s e n t p a r m o u r i r 

d é l a i s s é e s p a r les h a b i t a n t e s de la c o l o n i e , p a r f o i s m ê m e e n c o r e 

ag ressées ) , ce dé l a i est un c r i t è r e d ' a p p r é c i a t i o n s u p p l é m e n t a i r e du 

n i v e a u d ' a g r e s s i v i t é ; dans d ' a u t r e s cas , en p a r t i c u l i e r c he z les c o l o n i e s 

o r p h e l i n e s il est le m o y e n de m e t t r e en va l eu r le m a n q u e de c a p a c i t é 

d ' o r g a n i s a t i o n d ' u n e réponse r ap i de c o h é r e n t e . 

RESULTATS 
1) Résultats globaux 

- D ' une manière générale, chez Cataglyphis cursor, la fermeture 
de la colonie n'est pas absolue. 

fréquence 
N/étrangères , N/soeurs 

a «52,556-

(^étrangères , CVsoeurs 

b X? 2 1 24377. S X':3 1,222. d XV 5.928" 

Fig. 2 : Agressivité des colonies W [ayant gardé la reinel et des 
colonies O [orpheline4) apiè4 introduction dam l'aire de récolte de 
pourvoyeuses étrangères ou soeurs. 

A = Adoptées ; T - Tolérées; R - Kejetéei. 
* P< 0,05 ; »» P< 0,0u *** P( 0,005. 

- La Fig. 2a montre que sur l'ensemble des tests concernant les 
colonies normales, environ 50% des pourvoyeuses étrangères sont adop-
tées ou tolérées. Lorsque la colonie est scindée (Fig. 2b) les ouvrières 
soeurs sont réadoptées ou tolérées à plus de 80%, c'est-à-dire beaucoup 
plus facilement que les étrangères (Fig. 2a/b - X2 = 107,629 ***). 
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On no te ra cependan t que lors des expér iences de sépara t i on 
pendant un temps variable, 20% des soeurs sont tuées. 

D e m ê n T ' l e s colonies orphelines réadoptent mieux leurs soeurs 

(80%) que les étrangères (55%) (Fig. 2c/d - X2 = 63,951 *«*). Alors 

qu'elles agressent moins les étrangères que les colonies normales (Fig. 

2a/c - X2 - 7,807 *), elles ne semblent pas réadopter plus facilement 

leurs soeurs : 47% contre 50% (Fig. 2b/d - X2 = 1,447, Non Significa-

- Si l'on compare les résultats obtenus après introduction soit de 

groupes de 10 fourmis, soit de fourmis isolées, on observe que le seuil 

de tolerance des étrangères s'élève significativement lorsque les étran-

gères sont deposees par groupes de 10 : si les agressions n'augmentent 

que chez les colonies orphelines, (environ 10%) (Fig. 3 - bl/b2), les 

adoptions sont moins fréquentes (diminution de 7%) chez les colonies 

ayant garde la reine (Fig. 3 - a l /a2) . 

fréquence 

F<q- 3 : Agressivité d es colonies W \cufant_ gardé (a reine.) et des 
colonie!, O lorphefinesl après introduction dam l'aire de récolte de 
pourvoyeuse s étrangères eu soeurs soit isolément soit pat groupes de 10. 

e - 1 étrangère ; B =10 étrangères ; s = 1 soeur ; S - 10 soeurs ; 
A = Adoptées ; T = Tolérées -, R - Re jetée s. 

« P ( . 05 ; « P ( . 0 ! ; *«* P ( . 005 . W S : w 0 „ Significatif. 
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Les colonies normales ne semblent pas modif ier de façon sensible 

leur comportement lorsque le nombre d'intruses soeurs varie (Fig. 3 -

c l / c 2 , NS). Cependant , le nombre des rejets d iminue et cet te chute 

(10%) devient signif icative si les Tolérées sont regroupées avec les 

Adoptées (X2 = 5,166 ») ou si les Tolérées ne sont pas prises en compte 

(X2 = 4,19 *). 

Chez les orphelines, on observe une diminut ion importante (20%) 

des adoptées, une augmentat ion des tolérées (25%) qui démontre la 

d i f f i cu l té de mise en place d'une réponse cohérente alors que les 

agressions sont en légère baisse (4%) (Fig. 3 - d l /d2) . 

Les résultats des différents tests faisant intervenir le paramètre 

nombre d'intruses conf i rment les remarques générales précédentes : les 

étrangères sont moins faci lement adoptées que les soeurs, que les 

colonies soient normales ou orphelines (Fig. 3 - a l / c l , X2 = 31,756 * * * 

; a2/c2, X2 = S2,079 * * * ; b l / d l , X2 r 22,704 *** ; b2/d2, X2 = 42,503 

***)• 

- Les deux types de sociétés révèlent quelques dif férences v is-à-

vis d'étrangères déposées isolément ( a l / b l , X2 = 10,967 *»*) , les 

orphelines sont plus ouvertes (58% d'Adoptées + Tolérées) que les 

colonies normales (46% de A + T). Les différences ne sont plus 

signif icat ives (50% de A + T) lorsque le nombre des intruses est égal à 

10 (a2/b2, X2 = 1,291, NS). 

Vis-à-vis de leurs soeurs déposées une par une, les orphelines 

montrent un taux de réadoption comparable à celui des colonies gardant 

la reine (50%) ( c l / d l , X2 = 3,116, NS). Ce taux accuse une forte baisse 

lorsque les soeurs sont déposées par groupes de 10 : les orphelines 

réadoptent alors plus d i f f ic i lement leurs soeurs (35% contre 52%) ; elles 

ont tendance à les agresser plus f réquemment (1S,5% que ne le font les 

colonies normales (12,5%) (c2/d2, X2 = 7,767 *). 

2) Evolution au cours de la saison 

- Les comportements par rapport à une intruse étrangère f luctuent 

au cours de la saison estivale (Fig. 4). Les sociétés semblent devenir 

plus ouvertes au mil ieu de l 'é té (15 jui l let - 15 août) puis revenir à 

l ' é ta t in i t ia l avant l 'hivernation. Cependant , l 'ouverture observée n'est 

s ignif icat ive que dans le cas des colonies orphelines (Fig. 4-II, X2 a ' /c ' 

= 7,823 * ; X2 c ' / f ' = 8, 058 *). 

Chez les colonies normales, aucune comparaison n'est significa-

t ive, que les 3 critères (Adoptées, Tolérées, Refusées) soient pris en 

compte séparément ou regroupés (Adoptées et Tolérées formant alors 

une catégorie comparée aux Refusées) ou que 2 critères seulement 

soient opposés : Adoptées et Refusées (les tolérées étant laissées de 

côté) . 
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Au début de l ' é t é , l ' évo lu t ion des 2 types de sociétés semble 

para l lè le (Fig. 4-1 et II, X2 (a + b)/(a' + b ' ) = 0,573, NS). Au mi l ieu de 

la saison, les colonies orphel ines s 'ouvrent de façon s ign i f ica t ive et 

d i f f è ren t en ce la des co lon ies normales . (Fig. 4-1 et II, X2 (c • d)/(c ' + 

d' ) = 6,907 *) ; el les re t rouvent leur é t a t in i t ia l en septembre , de 

nouveau comparab les aux co lon ies gardan t la reine (Fie. 4-1 et II, X2 (e 

H- f)/ (e' + f ' ) = 0,846, NS). 

f r é q u e n c e 

1 - C o l o n i e s N o r m a l e s N 

a b c d 

c R 

•A 

f M 

2 - C o l o n i e s O r p h e l i n e s O 

a ' b ' c ' d ' e ' f M ' 

. ^49-4 •' ia.Uonnii.il!, aiiectant la reconnaissante 
wteundwiduelle au cours de la saison estivale après l'introduction 
de.trange.ie.>, isolées [Résultats 1983 + 84 + 85 regroupés). 

A = Adoptées ; T = Tolérée* ; V. = R e n é e s ; a/a', 6/6',... lU' = 
tests etyectues a des temps t variables ; M / M ' = moyenne des tests 
efâectues aux difâérents temps t. 

- Compte- tenu des f l uc tua t i ons saisonnières, les colonies normales 

se compor ten t de f a çon r emarquab l emen t stable envers leurs soeurs 

deposees iso lement dans l ' a i re de réco l te , quel que soit le temps écou lé 

depuis la séparat ion (Fig. 5-1) : aucune compara ison a /b , a /c . . . . a / f 

a /M2 n'est s ign i f i ca t ive . Dans bien des cas cependant , il est impossible 

de ca lcu ler le X2 , plusieurs classes théoriques ayant des e f f ec t i f s 
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infér ieurs à 5. Les regroupements de classes ne montrent aucune 
d i f férence s ign i f i ca t ive . 

f r é q u e n c e 

Fig. 5 : Re.conncuiia.nce. des ioeun réintroduites isolément aptes 
un temps de séparation variable [Résultats 19&3 * S4 + S5 tegtoupes). 

A - A d o p t é e i ; T ' Toléréei ; R = Refusées ; a/a', b/b',... {/{' * 
tests e^ectués à de» temps variable s t ; M / / W I - moyennes des tests 
e^ectués à des temps variables t. tels que t < 1 an de séparation; MZ/ 
M'2 * moyennes des tests e^ectués à des temps variables t, tels que t) 
I an de séparation. 

m V e a U ? T o l e r e e s a i o u t é à celui des Adoptées plafonne à 
70% et ne varie guere, même au-delà de un an (Fig. 5-1 : M l ) et plus 
Il-Ig. 5-1 : M2) ; a u cune d i f f é r e n c e s i g n i f i c a t i v e n 'es t r é v é l é e . 

Les orphelines réadoptent d'abord fac i lement leurs soeurs (95%) 

(Fig. 5-II) puis développent une agressivité qui augmente progressive-

ment pour devenir décelable au bout d'environ 3 mois (Fig. 5-II, X2 

a|/d| = 6,081 *), elle deviendrait plus marquée un an après (Fig. 5-II', X2 
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Deux ans après la séparation, une augmentat ion des adoptions 

parallèle à une chute des rejets (Fig. 5-11, X2 a ' / f ' = 5,331 • ) met en 

évidence un phénomène qui pourrait être complexe et se rapporter 

d'une part à l 'e f fet de la maintenance des colonies en laboratoire 

pendant plusieurs années et d 'autre part à la représentat ivité des 

comportements de lots numér iquement faibles (30 à 100 individus en fin 

de saison). 

Compte-tenu de ces remarques, les résultats révèlent que l'orphe-

Iinage perturbe la reconnaissance des soeurs. En diminuant la cohésion 

au sein de la colonie, il entra îne une dérive très lente du compor tement 

que nous n'avons pu met t re c la i rement en évidence : la comparaison des 

taux de réadoption des soeurs par ces deux types de sociétés en 

fonct ion du temps de séparation montre en e f fe t un certain paral lé l isme 

(Fig. 5-1 et II). Aucune comparaison n'est signif icative en dehors des 50 

premiers jours ((a + b)/(a' + b'), X2 = 5,221 • ) . 

DISCUSSION 

Ces travaux conf i rment l 'existence d'une ouverture relat ive des 

sociétés de Cataglyphis cursor par rapport à des ouvrières étrangères. 

Nous avons observé des différences de niveau d'agressivité entre 

nos colonies en fonction de leur provenance : si les colonies d'origine 

voisine sont peu agressives, il n'en est pas de même des colonies fort 

éloignées géographiquement où les taux de rejets atteignent 100% (en 

préparation). Nous retrouvons la corrélat ion Distance géographique/Fer-

meture de la colonie démontrée par NOWBAHAR I et LENOIR (1984). 

Dans ces conditions il n 'a pas é té possible de déceler d'éventuel-

les variat ions saisonnières de l ' intensité de l'agression chez les colonies 

normales, sans doute plus discrètes que chez les colonies orphelines : 

seules les différences de comportement des 2 sociétés ont pu être 

révélées. 

Les colonies orphelines obéissent aux mêmes principes en ce qui 

concerne la reconnaissance intercoloniale : varient le délai de mise en 

place e t l ' intensité de la réponse à un st imulus donné. 

Les soeurs, matériel de choix car génét iquement proches sont 

t r ès b ien reconnues . C o m p t e - t e n u des f l u c t u a t i o n s sa i sonn iè res , la 

reconnaissance intracoloniaie suivie pendant plusieurs mois et même 

plusieurs années est remarquablement stable : les colonies normales 

réadoptent ou tolèrent leurs soeurs à plus de 70%. Globalement , il en 

est de même pour les sociétés orphelines. Cependant , le suivi paral lèle 

et rigoureux des 2 types de sociétés permet de déceler quelques 

di f férences. Les orphelines réadoptent d'abord plus fac i lement leurs 

soeurs puis développent une agressivité qui s 'accentue progressivement. 

Ce phénomène évolue très lentement . 
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Le processus est accéléré et ampl i f i é par l ' introduct ion de 10 

pourvoyeuses soeurs. Concevable d'un point de vue écologique en raison 

de l 'absence de territoire et du chevauchement des domaines vitaux 

(PONDICQ , 1983 ; Q U E R A R D , 1985), ce test a donné des résultats 

intéressants. Alors que les colonies normales réagissent au stimulus 

nombre d'intruses soeurs sans modifier le nombre des adoptions ou des 

rejets, les colonies ayant perdu la reine semblent faire f réquemment la 

confusion soeurs-étrangères et avoir des di f f icul tés à organiser une 

réponse cohérente. 

Ces résultats encourageants se sont heurtés à des problèmes 

d'ordre pratique : les tests, fac i lement effectués sur des colonies 

vigoureuses deviennent irréalisables sur des colonies affaibl ies par des 

scissions et une maintenance de plusieurs mois au laboratoire : en 

part icul ier , si une colonie orpheline ne redonne pas par parthénogenèse 

thélytoque une femel le qui sera fécondée dans les 2 à 3 mois qui 

suivent l 'orphelinage, elle dépér i t . De plus ces tests, moyen commode 

et e f f icace de mesurer les réactions d'agressivité met tent en relief la 

var iabi l i té intercoloniale qui n'est plus alors compensée par la diversité 

des tests. 

Nous envisageons de suivre les descendances des colonies séparées 

depuis un certain temps, en part icul ier celles des orphelines : F I , 

F2. . .etc . . . afin de mesurer les intensités des agressions : la réalisation 

est d i f f ic i le pour les mêmes raisons que précédemment ; bien que très 

prolif iques (la production d'oeufs est mult ip l iée par 5 ou 10 au moins) 

une faible proportion du couvain arrive au terme imago. 

Ce t te chute de la tai l le de la colonie est bien sûr ampl i f i ée par 

la fréquence des tests et l 'on peut douter de la représentat iv i té de 

pet i ts lots d'ouvrières : donnent-ils une image correcte de la structure 

sociale d'une société complè te? 

Malgré les décalages observés, colonies normales et orphelines 

répondent de façon comparable au stimulus intrusion. Seules les varia-

tions des niveaux d'agressivité démontrent le rôle de la reine dans la 

reconnaissance inter et intra-coloniale : son pouvoir agrégat i f permet 

peut-être une meilleure coordination des réponses. 

L'absence de reine (jamais observée dans la nature) ne serait pas 

dramat ique : la société orpheline pourrait sans trop de dommages 

attendre que les ouvrières redonnent une femelle par parthénogenèse 

thélytoque. La parthénogenèse thélytoque des ouvrières, processus très 

ef f icace ne serait qu'un mécanisme de secours. 
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CONTRIBUTION A L'ETUDE DE LA FORME MICROGYNE 
DE MYRMICA RUBRA L . (Hymenoptera, F o r m i c i d a e ) 

par 

M a r i e - C l a i r e CAMMAERTS, R. CAMMAERTS e t H. BRUGE 

Laboratoire de Biologie Animale et Cellulaire 
Faculté des Sciences, Université libre de Bruxelles 

50 Av. F.D. Roosevelt, B-1050 Bruxelles (Belgique) 

Résumé : En mai 1963, nous avons découvert à 
Ellezelles (Belgique) des microgynes dans des sociétés de 
Myrmica rubra L. Grâce à des élevages contrSlés et régulièrement 
recensés, nous avons révélé plusieurs caractéristiques physiolo-
giques de la forme microgyne de M. rubra. Ces observations sont 
en accord avec celles effectuées par Elmes (1973, 1976) sur des 
formes microgynes trouvées en Angleterre, et nous incitent à 
penser que cette forme particulière ne serait jusqu'à présent 
qu'une forme mutée de l'espèce M. rubra L. 

Mots-clés : fourmis, Myrmica rubra, microgyne, 
spéciation. 

Summary : Studies on the microgyne form of Myrmica 
rubra L. (Hymenoptera, Formicidae). 

In May 1983, we found, at Ellezelles (Belgium), 
microgynes in societies of Myrmica rubra L. Through rearing 
experiments and thanks to census opérations, we have revealed 
several physiological characteristics of the microgyne form of 
M. rubra L. They are in agreement with the observations made by 
Elmes (1973, 1976) on microgyne forms found in England, and 
incite us to think this particular form would still be only a 
mutation of the species M. rubra L. 

Key-words : Ants, Myrmica rubra, microgyne, 
spéciation. 

INTRODUCTION 

En mai 19B3, nous avons découvert des microgynes 
dans des sociétés de Myrmica rubra L., à Ellezelles (Belgique), 
dans un jardin herbeux, pourvu notamment d'un tas de foin en 
décomposition. Cette forme particulière de reine a été étudiée 
par Elmes (1973, 1976). Pearson (1981) et Pearson et Child 
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(1980). Ces derniers auteurs pensent qu'il s'agit presque certai-
nement d'une espèce distincte probablement parasite de l'espèce 
M. rubra. 
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MATERIEL ET METHODES 

Obs sociétés furent prélevées le 9 mai 1983, le 8 
juillet 1984 et le 27 mai 19B5. Le tab. 1 résume le travail expé-
rimental effectué. En 1983, nous avons tenté d'élever des micro-
gynes à l'écart de leur société d'origine, et nous avons étudié 
leur pouvoir agrégatif sur les ouvrières en utilisant une métho-
de innovée par Coglitore et Cammaerts (1981) et améliorée par 
Cammaerts et Scannu (1985). En 1984 et 1985, soit directement 
après le prélèvement sur le terrain (1985), soit après une pério-
de estivale et une hibernation au laboratoire (19B4-1985), 
nous avons réparti les reines et les ouvrières récoltées en 
sociétés pourvues soit de reines normales, soit de microgynes, 
sociétés que nous avons ensuite régulièrement recensées (du 
28.5.85 au 02.09.B5 pour les unes; du 21.12.84 au 13.07.85 pour 
les autres). La première année, lors de six recensements, nous 
avons mesuré de 4 è 40 exemplaires de chacun des stades larvaires 
disponibles; nous avons établi la moyenne et l'écart-type de 
toutes ces mensurations pour chacun des stades larvaires et 
chaque forme de reine. 

RESULTATS 

De nos travaux ressortent les points suivants : 
- De 1983 à 1985, on constate une nette augmentation de la pro-
portion de microgynes tant au sein de la population sauvage 
étudiée, que parmi l'ensemble de ses reines (voyez le tab. 1). 

- Il est possible, mais délicat, de maintenir des microgynes à 
l'écart de leur société d'origine. 

- Le pouvoir agrégatif, sur les ouvrières, de microgynes est sem-
blable à celui de reines normales. Par exemple, les nombres 
moyens d'ouvrières agrégées autour de 3 reines normales furent 
de 17,1, 19,7 et 24,4; ceux d'ouvrières agrégées autour de 3 
microgynes furent de 18,8, 19,7 et 23,4. 

- La survie des microgynes et des membres de leur société est 
moindre que celle des reines normales et de leurs compagnes. 
Donnons à titre d'exemple la mortalité observée du 14.01.85 
(sortie d'hibernation) au 18.05.85 dans des sociétés pourvues 
de reines normales : 31,6%, et dans des sociétés pourvues de 
microgynes : 62,2%. 

- La ponte des microgynes est légèrement plus tardive et plus 
lente (donc moindre) que celle des reines normales. Nous ne 
donnerons qu'un exemple parmi beaucoup d'autres : le 19.03.85, 
des sociétés ayant 4, 3, 3. 2 et 4 reines normales contenaient 
respectivement 191, 146, 78, 35 et 91 oeufs, tandis que d'au-
tres ayant 1, 4 et 2 microgynes en contenaient respectivement 
12, 14 et 52. 
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Figure 1. 

Figure 2. 
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Figs. 1 et 2. Les sociétés expérimentales ont été entièrement re-
censées (dénombrement des ouvrières, reines, oeufs, 
stades larvaires et nymphes), mais nous ne présen-
tons ici qu'une partie des résultats. Les figures 
indiquent les nombres de certains stades larvaires 
(Lj % 3 = T-arve de et Zème stade, PN = 

prénymphe} observés, au cours du temps, dans des 
sociétés pourvues soit de reines normales (cercle 
clair et trait continu) soit de microgynes (cercle 
noir et trait discontinu). Somne des résultats 

Figs. 1 and 2. Complète census opérations were operated on the 
exper.imental societiea (counting of workers, 
queens, eggs, larvae and nymphe), but we present 
here only a fragment of our results. The figures 
show the numbers of some larvae instars (Lj ̂  = 

larvae of the lrst, 2nd and fd instar, 
PN = pre-nymph) observed, in the course of time, 
in societies provided either with normal queens 
(white circle, continuous line), or with microgynes 
(black circle, discontinuous line). Sum of résulte 

- La couvain issu de microgynes se développe plus lentement que 
celui venant de reines normales. Les figs. 1 et 2 illustrent 
ce phénomène. 

- Les oeufs, les larves et les nymphes issus de microgynes sont 
plus petits que ceux venant de reines normales (voyez la fig.3). 

- Dans des sociétés naturelles, la ponte des microgynes n'est 
probablement pas inhibée par la présence de reines normales. 

- Au laboratoire, les microgynes et leur couvain entrent en hi-
bernation plus tardivement que les reines normales et leur 
couvain. Par exemple, le 02.09.65, des sociétés expérimentales 
ayant 2, 6, 7 et 9 reines normales contenaient respectivement 
3, 0, 8 et 8 oeufs, tandis que d'autres ayant 6, 7, 8, 9, 12 
et 17 microgynes en contenaient encore respectivement 112, 56. 
95, 30, 96 et 77. 

- Nous avons aussi constaté que des formes ailées microgynes 
pouvaient éclore de larves ayant hiverné, tandis que des mâles 
pouvaient naître d'oeufs pondus par des microgynes, mais 
qu'ils éclosaient tardivement. 

CONCLUSION - DISCUSSION 

Les différences observées entre la forme normale 
et celle microgyne de A*, rubra sont d'ordre physiologique (survie, 
ponte, développement du couvain, cycle annuel etc...), et sont en 
accord avec celles relevées par Elmes (1973, 1976) sur des micro-
gynes trouvées en Angleterre. 
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De telles différences s'obtiendraient si la forme microgyne 
n'était qu'une forme mutée de l'espèce M. rubra, hypothèse qui 
sera donc retenue. Cette forme microgyne apparaît surtout dans 
des populations nombreuses, et semble favorisée par l'existence 
de biotopes offrant un microclimat encore assez chaud en fin de 
saison. 
La production tardive de mâles par des microgynes, leurs particu-
larités physiologiques et leurs exigences écologiques sont autant 
de facteurs pouvant faire glisser la forme mutée microgyne vers 
le statut d'espèce distincte. D'ailleurs, les études de Pearson 
et Child (1980) sur la distribution, au sein de sociétés, d'un 
gène codant pour une estérase montrent que la fréquence de ce 
gène est nettement plus grande dans les sous-populations de 
"microgynes". 

| Longueur 

Fig. 3. La figure donne,pour chaque type de reine (cercle clair, 
ligne continue = reine normale; cercle noir, ligne dis-
continue = microgyne), les moyennes et écarts-types des 
mensurations de chaque stade larvaire (Lj 2 3 ~ ^arve ^e 

1er, 2nd, Zème stade; N = nymphe) obtenues sur la base de 
dessins, effectués en chambre claire, de 4 à 40 exemplaires 
de chaque stade disponible lors de 6 recensements diffé-
rents. 

Fig. 3. The figure shows, for each form of queen (white circle, 
continuons line - normal queen; black circle, disconti-
r.uous line = microgyne), the means and standard-dévia-
tions of measurements of each larvae instar (L^ 2 3 ~ 

Usrvac of the lrst, 2™*., instar; N = nymph) made 
er. dvauinge, thanks to a drawing tube, of 4 to 40 
spccimcns of each instar available during 6 différent 
ccnsus opérations. 
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INCIDENCE DE L ' E T A T DE DEVELOPPEMENT DU COUVAIN 
ET DE LA D I S P O N I B I L I T E DE L'ALIMENT SUR LE 

REGIME TROPHIQUE 
DE LA FOURMI CATAGLYPHIS CURSOR F o n s c . ( H y m . F o r m i c i d a 

par 

J. BOSCH'1), Anna ALSINA'1', X. CERDA(2' et J. RETANA 

(1) Departamento de Zoologîa, Facultad de Biologla 
Universidad de Barcelona, C/ Diagonal 645 
08028 Barcelona (Espagne) 

(2) Departamento de Zoologîa, Facultad de Ciencias 
Universidad Autonoma de Barcelona, Bellaterra, 
Barcelona (Espagne) 

iouAml, Cataglyphli ciiMot, ligime. tnopkique., cycle, 
biologique, aliment disponible. 

Incidence of life cycle and food availability on the 
diet of Cataglyphli aVUOI (Hym. Formicidae) 

The comparison between the amount of items brought to 
the nest by the scavenger ant Cataglyphli CWUOI and its life cy-
cle shows that the presence of larvae conditions its seasonal co-
llecting activity. The diet of the species is determined not only 
by the periods of appearence of the différent groups of arthropods 
in the zone, but also by a certain selection on the part of the 
workers. 
Keywords: ant, Cataglyphli cuaaoi, diet, LL{e cycle, avalla-

ble (,ood. 

Cataglyphli CWU01 est une fourmi d'activité diurne et 
d'alimentation nécrophage, son régime trophique est déterminé par 
l'apparition des différents groupes d'arthropodes et par une cer-
taine sélection des proies par les ouvrières. La comparaison de la 
quantité de proies apportées au nid avec l'état de développement 
du couvain démontre que la présence de larves conditionne l'acti-
vité de récolte de l'espèce pendant la saison. 

Sur le terrain nous avons surveillé trois nids, une fois 
par semaine, de mars à octobre, et avons analysé les rythmes de 
récolte et les types de proies (proies réelles); nous avons con-
sidéré comme des proies potentielles les arthropodes de l'endroit 
bien que le critère de la disponibilité des proies pour les four-
mis soit critiquable, car certains groupes leur sont moins acce-
sibles que d'autres. Ces proies potentielles ont été obtenues par 
échantillonage (plusieurs méthodes: pièges de pitfall, coups de 
fauchoir, assiettes jaunes) pendant 24 heures, aussi une fois par 
semaine (le même jour que la prise de mesure de l'activité de ré-
colte) . 

Mots clés: 

Summary: 
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Pour l'étude de l'état de développement du couvain nous 
avons déterré un nid chaque mois et avons compté les ouvrières et 
le couvain; nos résultats coïncident avec ceux de Cagniant (1976). 
Les larves d'ouvrières apparaissent à partir de la mi-mai et on 
trouve tous les stades larvaires jusqu'au mois d'août. Seules les 
larves d'ouvrières ont des exigences alimentaires élevées (les 
larves de sexués, trouvées au début de mai, sont très peu nom-
breuses) , nous avons pu observer que le plus grand apport de 
proies coïncide avec la présence de larves, ce qui a déjà été dé-
crit pour d'autres espèces de fourmis (KAJAK et al, 1972). 

La comparaison des proies potentielles avec les proies 
réelles montre des variations saisonnières, les fourmis, toujours 
très nombreuses comme proies potentielles, étant la principale 
source alimentaire. Mais au mois de juin les aphidiens deviennent 
plus importants: on les trouve en moindre quantité que les four-
mis, mais ils sont préférés par les ouvrières de C.euAAOl. Au 
mois de juillet, avec la diminuition du nombre des aphidiens, les 
fourmis redeviennent plus récoltées, les hetéroptères étant au 
deuxième lieu (car ils atteignent leur maximum ce mois-ci). Pen-
dant le mois d'août les fourmis continuent étant la partie essen-
tielle du régime trophique, étant donné qu'il apparaît des grou-
pes peu accesibles pour les Cataglijpkib, trop grands (dictyoptè-
res et orthoptères) ou trop durs (coléoptères), qui ne sont pas 
récoltés. 

A la fin de la saison l'activité de l'espèce diminue 
car il n'y a plus de larves, et les groupes d'arthropodes qui 
augmentent pendant cette période (diptères, araignées) ne sont 
pas récoltés; il y a un second maximum des aphidiens, qui n'in-
fluence pas le régime trophique. Kajak et al. (1972) citent un 
cas semblable chez Myimica. 1ub/UL avec des Auchenorrynca. 

En somme, nous voyons trois "filtres" conditionant les 
proies réelles (régime trophique) apportées au nid: 

a) Coïncidence dans le temps de la présence de larves au nid 
et l'apparition des divers groupes de proies potentielles. 

b) Accessibilité des proies (les diptères sont pris par d'au-
tres prédateurs, comme les araignées et les oiseaux). 

c) Sélection possible des proies par les ouvrières (les co-
léoptères à cuticule dure ne sont pas récoltés au laboratoire). 

* Une version plus détaillée de ce travail est sous presse dans 
Vie et Hitieu. 

Bibliographie: 
CAGNIANT H., 1976.- Cycle biologique de la fourmi CaXaoltj-

pliii cuAiolI. Vie HiUeu, 26 (C), 277-281. 
KAJAK A., BREYMEYER A., PETAL J.. OLECHOWICZ E., 1972.- The 

influence of ants on the meadow invertebrates. 
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COMPARAISON DES CYCLES SAISONNIERS, DES DUREES 
DES SOCIETES ET DES PRODUCTIONS DES TROIS ESPÈCES 

DE FOURMIS LEPTOTHORAX (MYRAFANT) DU GROUPE NYLANDERI 

par 

Luc PLATEAUX 

Laboratoire d'Evolution des Etres Organisés, 
105 boulevard Raspail, 75006 Paris (France) 

RESUME: Les trois espèces, nylandeAl, paAvului et llch-
terutelnl, sont très proches. La vitesse de développement larvaire 
et nymphal les place dans l'ordre nylandeAl, paAvutui, Uchteni-
telnl. Durant les premières années, l'effectif des sociétés croît 
plus vite chez paAvutuA, puis chez tichtenitelnl, que chez nylan-
deju., car la fécondité de la reine de nylandeAl augmente lente-
ment. L'effectif de la société mûre est le plus grand chez nylan-
deAl, dont la reine montre finalement la plus grande fécondité et 
dont les ouvrières vivent plus âgées. 

MOTS CLES: AuXoécologle, eipicei vol&lneA, fondation, 
longévité de ta ielne, longévité du ouvil&ieA, monogynie., poly-
gynle.. 

SCMMAKY: OOMPAEED SEASONAL CYO£S, LIFETIMES QF SOCIE-
TIES AND PRODLCTICNS IN THE THFEE SPECIES OF THE ANTS LEPTOTHORAX 
(MVRAFANT) OF THE NVLAHVEVJ GROUP. 

The three compared species, nylandeAl, paAvului and 
liçktWAtelnl, are morphologically strongly related,tlchienitelru. 
being rather intermediate between the two others. The ecophysio-
logical comparison of these species is obtained by rearing the 
ants in glass nests with alternating overwinterings and warm sea-
sons (near 24°C). In these conditions, larval and pupal develop-
ment is shorter in nylandeAl than in paAvului and shorter in 
paAvului than in llchtenitelnl; so paAvului appears to be inter-
mediate between the northern nylandeAl and the mediterranean 
liclitenitelnl. The societies grow up and produce sexuals during 
the fifth or sixth year in nylandeAl, the fourth or fifth year in 
the others species. The population of the foundation which'increa-
ses the earliest is that of paAvului, but the foundation of lich-
temtelnl becomes rapidly the richest in larvae. The solitary 
foundresses produce more offspring than the polygynic ones in 
paAvului and nylandeAl, but not in lichte.ru, telnl. 

Despite their slower growing, the societies of nylande.-
1A., when mature, keep a higher effective of workers than those of 
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the others species; this proceeds from the great longevity of 
nylandesU. workers (3 years) and the fertility of the queen, which 
becomes the strongest although it grows more slowly than that of 
the others species. The longevity of the queens is about fifteen 
years in nylande/u., from twelve to fifteen years in tichteniteini, 
about ten years in paUvului; the mean longevity of the workers is 
about three years in nylandexi, two years in paAvului, two years 
and a half in ZsLchten&teÀjrU., the record being reached by a queen 
of nylandesu. which died during its twentieth winter and by workers 
of the same species which were still alive in their seventh sum-
mer. 

The mean of the total production of one society is 
higher than 1000 individuals in nylandeAÀ. and tcchteniteini and 
lower than 1000 in panvului. In the districts in which patvului 
and nyZandeAÀ. both cohabit, pa/ivuluA shows, regarding the socie-
ties, a démographie strategy rather of 1 type, while nytandfu. 
shows rather a K type. 

KEY WDRDS: autoecology, ioundation, Longevity of the. 
queen, longevity of wonkeM, monogyny, polygyny, nelaXed apeem. 

INTRODUCTION 
Les trois espèces, Leptothorax (Myia^ant) nytandeAJ. 

(Forster, 1852), paAvulai Schenck (1855) et LLchten6t&LrU Bondroit 
(1918) sont morphologiquement très voisines. J'ai précisé les ca-
ractères distinguant les ouvrières de nylandexi. et de paAvutui 
(PLATEAUX, 1983). J'y ajoute un caractère donné par POLDI (commun, 
person.): le front de patvutui porte un espace médian plus ou 
moins lisse, ce que n'a pas nytandenl. Quant à tichteniteini., elle 
est intermédiaire entre les deux autres espèces, ses caractères 
tendant souvent vers l'une ou vers l'autre: le front de l'ouvrière 
est comme celui de nyZandeAX., le sillon métanotal plutôt comme 
celui de paAvului; seule l'épine du segment médiaire est plus lon-
gue que chez les deux autres espèces, tout en étant incurvée com-
me celle de nylandesu.. 

Les répartitions géographiques sont relativement mal 
précisées, en raison des doutes sur l'identité des espèces, sur-
tout pour les citations antérieures à la description de lichten-
iteini. 

L. nylande/U. monte au Nord jusqu'à mi-hauteur de l'An-
gleterre (DONISTHORPE, 1927), couvre la Belgique (Van BOVEN, 1947) 
et atteint le Sud de la Suède (COLLINGWOOD, 1979). Au Sud, cette 
espèce paraît ne subsister que dans les biotopes frais et humides 
de certaines montagnes: Mont Ventoux (Du MERLE, 1978), Pyrénées 
catalanes (ESPADALER, 1980), Italie du Nord (BARONI-URBANI, 1971), 
ce dernier auteur indiquant toutefois une citation récente (1954) 
de l'île de Zannone au Sud de Rome. 

L. paAvului manque aux îles britanniques. Elle est abon-
dante dans certaines forêts de la région parisienne, mais sa pro-
duction de fondatrices fécondées y subit des éclipses lors des 
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étés frais. Elle remonte en Allemagne jusqu'en Rhénanie sur des 
lDu S^RT SF C rîo 7or 0 l^ l l ë S (BUSCHINfiER. '««J. Rare au Mont Ventoux tDu MERLE, 1978), elle parait exister largement dans tout le Sud 
de la France collection Bondroit, Banyuls, parmi les Uchtenitel-
tu.), ainsi qu en Italie du Nord (BARONI-URBAN1, 1971) et Espagne 
du Nord (ESPADALER, 1979). "P*gne 

M . , D!Cr,^e d e MontPelUer, Banyuls, Marseille, Cannes et 
Menton, L. tcchteniteA.nL est une espèce méditerranéenne assez 
stricte. Toutefois, elle a été prise en Dordogne (B. DELACE 1967 
commun, person.) sur un versant très ensoleillé. 

MATERIEL ET METHODES 

Les trois espèces sont étudiées dans les mêmes conditi-
ons d elevage: nids tubulaires en verre, hivernages à 5 à 8°C al-
ternant avec des saisons chaudes à 24°C, cette dernière températu-
re pouvant être plus élevée par temps chaud et parfois plus basse 
au cours de voyages. L'alternance hivernage-saison chaude repro-
duit les cycles annuels hiver-été, souvent en les abrégeant, ce 
qui amene les élevages à un décalage éventuel par rapport aux sai-
sons reelles. Je n'ai pas observé d'effet lié à ce décalage. L'ap-
preciation du moment de l'hivernage est obtenue par l'observation 
des signes de l'état automnal de la société: disparition des oeufs 
, absence de nymphose, tendance au regroupement et au rapproche-
ment de 1 abreuvoir. Des variations subjectives d'une ou deux se-
maines peuvent affecter la date ainsi déterminée; celle-ci est 
donc moins précise que celles des étapes du développement, outre 
qu elle manifeste de grandes variations individuelles. 

RESULTATS 
A> Eléments du cycle saisonnier 

a) Première année de fondation: 

solir.ir» ^ lt- tr°iS e s p ë c e s' la P a t r i c e est habituellement solitaire. Elle hiverne normalement avant de commencer à pondre. 
E n H • ! ' U n e P° n t e a v a n t l'hivernage avec des 
fondatrices de paAvului. cela étant plus difficile avec nylandeM; 
les oeufs de paAvului ainsi pondus donnent des larves, mais on 
n obtient pas de métamorphose directement, sans hivernage. Je n'ai 
pas de donnees sur ce point avec UnhttniteA.nl, qui a toujours 
hiverne avant de pondre. J 

Après l'hivernage, la fondatrice pond, élève des larves 
qui se métamorphosent directement: c'est le couvain "rapide" qui 
constituent P r e m l ë r e S ° uy r i"es. Parfois, ces premières larves ne 
constituent pas un couvain rapide et ne se métamorphosent qu'après 
un nouvel hivernage. A 24°C. une telle absence de couvain rapide 
une ouvrièT "ui - 8-éral au moins une ouvriere en premiere saison. Au contraire, à 2^'c, paAvului et 
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HchteniteÀJru. peuvent ne pas produire d'ouvrière de première sai-
son, leurs premières larves passant alors toutes par un hivernage. 

Comparons les dates de métamorphose durant la première 
saison de fondation solitaire des reines des trois espèces. Ele-
vées à 24°C, 55 fondatrices solitaires de nylandesu. ont toutes 
donné des ouvrières de couvain rapide; sur 18 fondatrices solitai-
res d'élevage de paAvuluÂ, 16 ont donné de ces ouvrières et sont 
retenues dans la comparaison; de même 10 fondatrices solitaires 
sur 12 de HchtenSteAni ont donné de telles ouvrières et sont im-
pliquées ici. La température de 24°C a souvent été dépassée dans 
les élevages de paAvutiU, et surtout de lichteniteAJU., atteignant 
26®C ou parfois davantage. Il en résulte que les écarts réels 
entre les dates de nymphose de nylandeAA. et des deux autres espè-
ces sont plutôt plus grands que ceux que l'on observe. Le calen-
drier des événements est donné par le tabte.au 1 et la fiigwie 1, en 
nombres moyens de jours après la sortie d'hivernage. 

TABLEAU 1 •• Vote* dei événements de la pAemWie iaZson de fondation 

E((eatii de PAernibie PAemllA.e PiemleA Vote de l ' 
^ondatAsLceA pAénymphe nymphe adulte hivernage 

NYL 55 3 8 , 5 4 3 , 8 61 87 , 3 

PAR 16 4 1 , 4 4 7 , 8 6 5 , 3 118 , 8 

LIC 10 54 61 7 9 , 9 110 , 3 

PAR - NYL N.S. S. S. 
( p r o b a b i l i t é ) ( 0 , 1 1 ) ( 0 , 0 5 ) ( 0 , 0 5 ) 

LIC - PAR T.H.S. T . H . S . T.H.S. 
( p r o b a b i l i t é ) « 0 , 0 0 1 ) « 0 , 0 0 1 ) « 0 , 0 0 1 ) 

ETAPES 
H • LICHTENSTEINI A • • 

• P A R V U L U S 

A NYLANDERI 

A A • m 

N A « • 
P- A * • 

miiBï 
20 40 60 80 ÏOÔ 120 

FIGURE 1: Pn.eiM.iAe saZion de tfondaXLon. Etapea du développement. 
P= ptienu-èAe pAênymphe, N - ptiemibte nymphe, A= piem-LeA adiulte IquÀ. 
ej>t ouwU.&Le), fu.veA.nage. 
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Les durées de saison se montrent très significativement 
plus courtes chez nylanderi, mais nous avons vu que l'erreur sur 
leur appréciation peut atteindre deux semaines. Le couvain de fon-
dation de LLckte.ru>tej.nl montre le développement le plus lent, ce-
lui de nylanderi le plus rapide, celui de parvulus étant plus pro-
che de nylanderi que de Lichtenstelnl. Sachant que les températu-
res élevées accélèrent le développement, cela nous montre que 
nylanderi est adaptée aux températures relativement basses, tandis 
que Lichtenstelnl a besoin des températures les plus élevées. 

b) Saisons courantes : 
Je compare ici les dates des métamorphoses durant la 

saison chaude d'une société âgée de plus d'un an, ayant hiverné 
avec des larves. Celles-ci se nymphosent évidemment plus tôt que 
celles qui proviennent des oeufs de la première saison de fonda-
tion. Les saisons comparées se sont toutes déroulées à la tempéra-
ture de 24 C, maintenue au moins jusqu'aux premières éclosions 
imaginales. 132 saisons de nylanderi sont comparées avec 86 sai-
sons de parvulus et 68 de LichtensteA.rU dans le tableau 2 et la 
figure 2. 

TABLEAU 2: Vates de* événements d'une saison courante à 24°C. 

Première Premier 

NYL 
PAR 
LIC 

PAR - NYL 
(probabilité) 
LIC - PAR 
(probabilité) 

Electif, Première 
saisons 

132 
86 
68 

prénymphe nymphe adulte 
18,6 24,2 41,9 
20,9 27,6 46,6 
24,3 31,4 51,8 

T.H.S. T.H.S. T.H.S. 
«0,001) «0,001) «0,001) 
T.H.S. T.H.S. T.H.S. 
«0,001) «0,001) «0,001) 

Vate de V 
hivernage 

107.7 
111.8 
111,85 

ETAPES 
H-

• U C H T E N S T E I N I 

• P A R V U I U S 

A N Y L A N D E R I 

20 4 0 60 80 100 
JOURS 

120 

FIGURE 2: Etapes du développement durant des saisons courantes à 
24 C. Moyennes de T32 nylanderi, %b parvulus, 6i lichtensteini. 
P = première prénymphe, N * première nymphe, A «• premier adulXe 
[ouvrière], H * hivernage. 
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A la même température de 24°C, le développement de ny-
landeAl est le plus rapide, celui de tLc.kte-mteA.ni le plus lent; 
paAvuluS paraît un peu plus proche de nylandeli que de HchtenS-
telni. Il n'est pas étonnant que nylandeli se suffise d'une saison 
relativement courte pour accomplir son cycle; toutefois, les dates 
d'hivernage ne sont pas ici significativement différentes. 

B) Développement et production de la société 
Le cycle complet de la société comprend une phase de 

croissance, une phase de maturité, avec production de sexués, puis 
un déclin et une phase résiduelle (PLATEAUX, 1980), à la suite 
desquels on peut évaluer la production. 

a) Phase de croissance 
Le tableau 3 et la iiguAe 3 permettent de comparer les 

moyennes des nombres, observés en fin de saison chaude, de larves, 
d'ouvrières vivantes, d'ouvrières mortes (nombres cumulés), de 
jeunes reines et de mâles dans des fondations des trois espèces. 
Ces fondations sont choisies pour avoir vécu durant le temps né-
cessaire et ne sont pas toutes des fondations solitaires; il y en 
a 56 de nylandeli, 18 de paAvului et 18 de lichtenitelnl. 

TABLEAU 3: E^ectLfi moyens en {in de iaisons ch.au.deA duAant la 
phase de cAolsiance (4 ou 5 années), powi 56 gondolions nylanderi, 
IS parvulus et 1S lichtensteini. + = écloilon et molt dei pAemiè-
Aes ouviièieA. x » début de pioduction AiguliïAe de sexués. 

Saisons 2C 3e 5e 

56 

WL 

f larves 12,1 21,4 39,2 74,6 103 
ouvrières 3,2+ 9,7 22,7 43,1 75,9 

mortes (cumul.) 0 0,5 1,8 5,2+ 14,4 
reines 0 0,02 0 0,36 0,9x 
mâles 0 0,36 0,37 2,5x 4,6 

1t 
LlC 

larves 17,2 31 68,6 85,9 
ouvrières 6,6+ 15,9 29,5 41,2 

mortes (cumul.) 0 ,1 2,2 7,6+ 21,8 
reines 0 0,39 0,33 0,56 
mâles 0 0,28 0,67 6, 17x 
larves 12,6 36,2 77,2 87,6 

ouvrières 2,6+ 7,7 25,9 47,9 
mortes (cumul.) 0 0,61 1,17 4,33+ 

reines 0 0,61 0,61 2,28x 
mâles 0 0,89 1,22 2,llx 

Des tests de chi deux ont été calculés pour préciser la 
signification des différences entre les trois espèces quant à 
leurs effectifs d'ouvrières et de larves durant les quatre premiè-
res saisons. Le tableau 4 rassemble les résultats de ces tests: 
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Iphase de cioisàance) des effectifs moyens de 56 fondâtions de 
nylanderi.IS de parvulus, 1& de lichtensteini. Les recensements de 
larves et d'ouvri.ères sont effectuai en fin de saison chaude. Les 
productions de AexuHt, sont les moyennes de chaque année [ils quit-
tent le nid]. 

comparaisons des espèces deux à deux, avec entre parenthèses la 
probabilité d'obtenir la différence par le hasard. 

L'effectif de parvulus en fin de première saison est 
plus élevé que les autres, surtout en ouvrières, mais celles-ci 
ont une vie plus brève: en effet, le nombre des mortes atteint ou 
dépasse celui des premières vivantes en deux ans chez parvulus, en 
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près de trois ans chez nylandeli et lichtensteini. L'effectif 
larvaire de lichtenSteini devient dès la deuxième année le plus 
important, cette espèce conservant en larves une partie de ce que 
pOAvutuA transforme en ouvrières; la température d'élevage est 
sans doute trop basse pour ttchXeniteA.ru., dont elle freinerait le 
développement. 

TABLEAU 4: Comparaison de.s e-SpèceA deux à deux quant aux e^ectifa 
d'ouviièAeA et de laAveA [avec pAobabilité de ta di^êAence). 

, èAe 
l sacs on 
1pAobabit.) 

2e saison 
IpAobabil.) 

3e saison 
[pAobabit.) 

4e saison 
ipAobabit.) 

WL ouvri. 
"TO larv. 

p>n (<0,001) 
p>n «0,001) 

p>n «0,001) 
p>n «0,001) 

p>n «0,001) 
p>n «0,001) 

n=p (0,30) 
p>n «0,001) 

PAR ouvri. 
TK larv. 

p>l «0,001) 
p>l «0,001) 

P>1 «0,001) 
l>p (0,009) 

P>1 (0,05) 
1>P (0,002) 

l>p (0,003) 
p=l (0,60) 

WL ouvri. 
TTÏÏ larv. 

n-1 (0,20) 
n=l (0,60) 

n>l (0,02) 
l>n «0,001) 

l>n (0,011) 
l>n «0,001) 

l>n (0,009) 
l>n (<0,001) 

La production totale (ouvrières + larves) de nylandeAi 
demeur^finférieure à celle des autres espèces durant les deuxième, 
troisième et quatrième saisons (probabilités respectives: <0,001, 
<0,001 et 0,002). La production de reines devient nette à la cin-
quième ou sixième saison chaude chez nylandeAA., à la quatrième ou 
cinquième chez ILchtenSteint. Les fondations d'élevage de paAvuluA 
ayant périclité prématurément, c'est l'étude de sociétés récoltées 
jeunes dans la nature qui a montré la production de reines par 
cette espèce en quatrième ou cinquième saison. 

Comparons maintenant les résultats moyens de première 
saison de paAvuluS et de lichtensteini en fondations solitaires ou 
en fondations di- ou trigynes (tableau 5). 

TABLEAU 5: Electifs de &in de piemièAz saison chaude de fonda 
tions monogynei et polygynes. 

P A R V U L U S 
n LASWEA OUVAHACA 

Solitaires 
Polygynes 
(par reine) 
Polygynes 
(par société) 

18 

30 

13 

L 1 C H T E N S T E T N T 
n laAveA ouviiZieA 

17,67 6 17 12 9,33 2,58 

12,37 1 37 4 11,25 3,75 

28,54 3 15 2 22,5 7,5 

Un test de chi deux sur les moyennes par reine montre, 
tant pour les larves que pour les ouvrières, que les solitaires de 
paAvuluS produisent plus que les polygynes (p<0,001), tandis que 
n'apparaît chez lichtensteini aucune différence significative. 
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L'association de fondatrices est donc défavorable chez parvulus, 
non chez lichteniteini., mais pour cette dernière espèce l'effectif 
observé de polygynes est bien faible. On sait déjà que la polygy-
nie est globalement défavorable aux fondations de nylanderl, du 
fait de fréquentes compétitions entre reines fécondées (PLATEAUX, 
1970). 

b) Phase de maturité: 
Nous pouvons comparer les moyennes observées sur dix 

fondations de nylanderi et six de licktensteini. suivies durant 
huit cycles annuels (table.au 6 et figure 4). Une seule fondation 
de parvulus s'est développée plus ou moins normalement au delà de 
cinq ans, sans produire de reine. 

TABLEAU 6: Effe.eti.fi moyens fi la fin de chacune des S premières 
saisons chaudes, pour 10 fondations de nylanderi et 6 de lichten-
steini ( jeunes reines et mâles ne restant pas au nid). + = écZo-
sion et mort des premières ouvrières, x = début de production 
régulière de reines et de mâles. 

Saisons 1U<L ? e 3 e 4 e 5 e 6e 7 e iz 

1 f larves 14, 6 19, ,7 42, ,9 8 1 , 9 107,5 126,6 203 ,3 185,4 
T f l j ouvrières 3 , 8+ 9, ,8 23, ,9 5 1 , 5 8 1 , 9 115,2 184,2 200 ,1 

W L . mortes cumul. . 0 0, ,9 1, ,7 4 , 1 + 10 ,2 2 4 , 3 4 2 , 6 104,3 W L ! reines 0 0, ,1 0 0 , 9 0 , 1 9 , 4 x 16 ,3 33 ,4 
1 mâles 0 0, ,5 o, ,1 0 , 3 0 , 4 8 , 4 x 14 4 5 , 6 

| larves 21 49 120, i3 123 143,7 182,7 214 ,3 180,3 
j ouvrières 2, 3+ 7, 3 36, 8 6 5 , 8 6 3 , 2 8 7 , 5 129,2 138,5 

LIC 1 mortes cumul. 0 1, 3 1, ,5+ 4 , 8 + 26 ,8 5 5 , 5 87 ,5 136 LIC 1 reines 0 1, b 1, 8 3 , 5 x 0 0 13,3 0 
^ mâles 0 1. 5 2 2 , 5 x 0 , 6 2 , 5 14,3 8 , 8 

La longévité des ouvrières de nylanderi. apparaît encore 
égale à trois ans, celle de £sLclit(lvi&£.2Â.vu. se montrant plutôt inter-
médiaire entre deux et trois ans. La production de sexués de ny~ 
landeAi se montre régulière à partir de la sixième année, celle de 
Uchtensteini devenant nette la quatrième année, mais montrant ici 
des éclipses; la température d'élevage de 24°C est probablement 
trop basse pour cette espèce. Cependant, des sociétés de parvulus 
et de lichtenstej.ru. récoltées à l'âge de quatre ans ou davantage 
ont donné des productions annuelles régulières de reines. 

On remarque que la population larvaire dépasse largement 
la population ouvrière chez li.chtensteÂ.ni: les larves deviennent 
en effet rapidement nombreuses, plus que chez nylanderi. (différen-
ce avec p - 0,01 par le test du chi deux sur les effectifs glo-
baux). Il en résulte que les larves hivernant une seconde fois 
sont fréquentes. On observe même des larves hivernant trois fois. 
Cette accumulation de couvain indique une bonne fécondité de la 
reine, mais procède aussi sans doute de la trop basse température 
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teini. Recensement de larves et d'ouviléies en £1n de saisons 
chaudes {les sexués quittent le nid). 

d'élevage. Chez paAvuluS, l'effectif larvaire dépasse souvent lar-
gement l'effectif d'ouvrières, mais en général moins que chez 
lichtenstelnl. 

L'effectif d'ouvrières des sociétés de mjlandetl en pha-
se de maturité se montre nettement supérieur â celui des sociétés 
de lichtenstelnl (différence avec probabilité <0,001 pour les 
années 5, 6, 7 et 8). Des recensements dans la région parisienne 
(PLATEAUX, 1983) ont montré que pativulus possédait aussi des ef-
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fectifs inférieurs à ceux de nylandeAl en phase de maturité. On 
peut imputer cela pour une part â la longévité des ouvrières de 
nylandeAl, pour une autre part à la fécondité de la reine de cette 
espèce (qui possède quatre ovarioles par ovaire, celles des autres 
espèces n'en possédant que trois, selon PLATEAUX, 1979). Cepen-
dant, cette fécondité de la reine de nylandeAl se montre au début 
la plus faible et n'atteint sa plénitude que dans les sociétés 
bien peuplées, souvent âgées de plus de six.ans. 

Quelques reines sont produites "accidentellement" durant 
les années 2 et 3 (et 4 chez nylandeAl). Il s'agit principalement 
d'individus élevés par des sociétés ayant acquis précocement un 
effectif nombreux d'ouvrières: le pouvoir inhibiteur de la reine 
étant faible dans sa jeunesse et croissant avec l'âge (PLATEAUX, 
1971), il arrive qu'il ne suffise pas à empêcher l'élevage de deux 
ou trois reines par des ouvrières trop nombreuses dès les premiè-
res années. On relève aussi des cas de mort prématurée de la reine 
suivie d'une production de jeunes reines. 

c) Fin des sociétés et longévités: 
La reine de nylandeli vit environ quinze ans (PLATEAUX, 

1980), le record observé (D22AGA) étant celui d'un reine de dix-
huit ans (octobre 1964 à octobre 1982), morte en réalité durant 
son vingtième hivernage. Après la mort de la mère, la société sur-
vit, dans la nature, un an ou deux (â la rigueur trois) en produi-
sant des mâles. Les sociétés de paAvului et de lichtenitelnl sur-
vivent également à leur mère en produisant des mâles, mais avec 
une moindre durée, surtout chez paAvului. En élevage, deux reines 
de paAvului ont vécu onze ans, deux autres dix ans, d'autres moins 
longtemps (élevage parfois défectueux). La longévité moyenne de la 
reine de paAvului doit être de dix ans environ. Une reine de lich-
tenitelnl, récoltée â l'âge probable de six ans, a vécu en élevage 
neuf cycles, mourant au cours de son dixième hiver de captivité 
(huit ans aorès la récolte), soit dans son seizième cycle proba-
ble. Une autre a accompli en élevage treize cycles, depuis sa 
naissance jusqu'à sa fixation douze ans plus tard (août 1985); 
d'autres ont vécu une dizaine de cycles. On peut estimer la longé-
vité moyenne de la reine de lichtenitelnl â douze à quinze ans. 

La longévité moyenne des ouvrières peut être largement 
dépassée par certains individus. Ainsi, trois ouvrières de nylan-
deAl ont accompli sept cycles hiver + été en cinq ans et huit mois 
(en compagnie de cinq autres, plus jeunes d'un cycle); l'ensemble 
des huit ouvrières en était au moins â la sixième saison, pondant, 
malgré cet âge, seize oeufs qui donnèrent cinq larves. Quatre ou-
vrières de paAvului ont vécu quatre ans en hivernant cinq fois. 
Une ouvrière de lichtenitelnl a vécu au moins cinq cycles pour 
mourir â plus de cinq ans durant son sixième hiver. 

Cette longévité des ouvrières assure en élevage une sur-
vie des sociétés plus importante que dans la nature. Ainsi, la 
reine de nylandeAl morte durant son vingtième hiver a laissé des 
ouvrières qui ont accompli jusqu'à un vingt-troisième été. Une 
reine de nylandeAl morte durant son douzième hivernaee a laissé 
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des ouvrières qui ont vécu et pondu jusqu'au dix-huitième été. Des 
sociétés de parvului et de LLchte.niteA.ru. ont accompli jusqu'à cinq 
étés après la mort de la reine (certaines ouvrières pouvant éclore 
après cette mort). 

d) Production totale: 
Sept fondations de nylandell ont accompli l'ensemble de 

leur existence en élevage à peu près sans encombre. La moyenne de 
leur production totale est donnée dans le tableau 7, avec l'indi-
cation des productions de la plus faible et de la plus forte. On y 
a joint la reconstitution de la production d'une société de LLch-
teniteA.ru. récoltée probablement durant sa sixième année et ayant 
réalisé douze cycles en élevage, ainsi qu'une évaluation moins 
précise de la production de paJivulu*, fondée sur des récoltes et 
sur l'observation de sept sociétés élevées depuis leur quatrième 
à sixième année présumée. 

TABLEAU 7: Production* totales de* trois espèce* (quelque* InteA-
ca*te* iont comptés Ici corme reine*). 

ouvrière* reine* mâle* Total 

1 fmoyenne 608 177 380 1165 
WLAN J D22AGA 539 42 140 721 

1 [ D99LJ 1056 330 784 2170 

L1CHT Dlll 510 350 440 1300 
(approximatif) 

f 330 100 170 600 
PAWU (évaluation)/ à à à à 

l 500 150 250 900 

La production de parvuln.i se montre la plus faible; cel-
le de Uchtcnitelru., unique, donne un ordre de grandeur proche de 
celle de nylandell. On peut penser que les productions naturelles 
sont un peu plus élevées, car la constance de la température d'é-
levage tend à raccourcir la saison de production. 

Les récoltes de nylandell dans la nature semblent mon-
trer que la population hivernale d'un nid en phase de maturité est 
plus proche de deux que de trois productions annuelles d'ouvriè-
res. Cela s'explique par le fait que, dans la nature, une préda-
tion à l'extérieur du nid atteint principalement les ouvrières les 
plus âgées, tandis qu'aucune prédation n'existe en élevage (hormis 
des prélèvements exceptionnels). 

Il est connu que la production de mâles chez nylandell 
procède essentiellement des oeufs pondus par les ouvrières (PLA-
TEAUX, 1970, 1981). Il enfsst probablement de même pour les deux 
autres espèces, bien que les ouvrières de parvului soient moins 
pondeuses que celles de nylanderi. 



233 

DISCUSSION 
On sait que nylandeAi supporte mal les températures 

permanentes de 30°C ou davantage (PLATEAUX, 1983). Aussi, par 
leurs exigences thermiques, les deux espèces nylandeAi et lichten-
àtexru. sont-elles inaptes à cohabiter dans un même biotope en été, 
Ctchtenite^ni se limitant aux biotopes chauds de type méditerrané-
ens, nylandeAi ne les supportant pas. L. paAvului cohabite large-
ment avec nylandeAi dans les sous-bois de l'île-de-France, tout en 
montrant sur celle-ci un léger retard de métamorphose (environ une 
semaine); les deux espèces cohabitent aussi dans des sous-bois de 
Dordogne. Peut-être lichtenstetni cohabite-t-elle parfois avec 
paAvului, puisque les deux espèces ont été récoltées â quelques 
centaines de mètres l'une de l'autre en Dordogne; on les trouve 
toutes deux en Provence, mais non nécessairement dans les mêmes 
biotopes. Ecologiquement, paAvului se montre intermédiaire entre 
la méditerranéenne tichtenitelni et la nordique nylandeAi. 

La fécondité de la fondatrice de nylandeAi s'élève plus 
lentement et la phase de production de sexués vient plus tard que 
chez lLChtent>teA.ni et paAvulus. Le seuil numérique de l'effectif 
d ouvrières nécessaire â l'élevage de reines est de l'ordre de la 
centaine pour nylandeAi, de la cinquantaine pour les deux autres. 

La longévité de paAvulus est la plus faible de toutes 
Dans les biotopes où elle cohabite avec nylandeAi, cette espèce" 
apparaît plus mobile, avec des sociétés plus petites et plus éphé-
meres et une production de reines plus précoce que nylandeAi; au 
niveau des sociétés, paAvului manifeste une stratégie démographi-
que davantage de type nylandeAi étant davantage de type K. 
Vivant dans des biotopes nettement plus chauds, lichtenitetni 
semblerait se rapprocher plutôt de paAvului pour la production de 
reines, plutôt de nylandeAi pour la longévité des sociétés, mais 
les températures d'élevage n'ont pas été les plus favorables à 
son etude. 
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Robert CEUSTERS 

Ecologie et Systématique des animaux 
Katholieke Universiteit Leuven 
Naamsestraat 59 B-3000 Leuven 

(Belgique) 

Résumé: Une méthode d'élevage des fourmis au labo-
ratoire est présentée. Cette méthode respecte les paramètres a-
biotiques les plus nécessaires auxquels les animaux sont soumis 
dans la nature. Les résultats obtenus concernent surtout la stra-
tification des fourmis et de leur couvain dans le nid et les dif-
férences de morphologie interne liées au phénomène de polyéthis-
me dans la société. 

Mots clés: Formicidae, technique d'élevage, stra-
tification, polyéthisme. 

Summary: A rearing method for ants in laboratory 
conditions is presented. This method respects the most necessa-
ry abiotic parameters of the natural ant nest. Results concern 
mainly the stratification of the ants and their brood in the nest 
and the différences in internai morphology related to the polye-
thism of the ants in their society. 

Key words: Formicidae, rearing method, stratifi-
cation, polyethism. 

INTRODUCTION 

Même du point de vue écologique, il est indispen-
sable de faire des observations et des expériences au laboratoi-
re et nous savons bien qu'il est parfois délicat de comparer des 
résultats de terrain et de laboratoire. 
Les fourmis sont des animaux qui s'adaptent facilement aux cir-
constances artificielles mais on peut faire des erreurs quand le 
nid prélevé dans la nature n'est pas complet par le nombre et la 
composition d'ouvrières et quand on ne respecte pas les paramè-
tres abiotiques les plus nécessaires auxquels les animaux sont 
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soumis dans la nature. 
Il se pose en outre le problème d'accéder à tous les coins du nid 
sans trop déranger les habitants. 

METHODE D'ELEVAGE 

A cause des raisons mentionnées, nous avons con-
struit dans notre laboratoire un dispositif qui fournit constam-
ment aux fourmis un espace considérable et un gradient de tempé-
rature et d'humidité. Des nids en plâtre disposés en série sur 
une^table refroidie d'un côté et chauffée de l'autre forment une 
chaîne d'un mètre et demi (figure 1). Le nid est divisé en cellu-
les qui sont individuellement accessibles. Chaque cellule est 
couverte par une plaque de verre perforée et une plaque de ferme-
ture. Des cuvettes â eau fournissent un gradient d'humidité per-
pendiculaire au gradient de température. Chaque cellule possède 
en outre un thermocouple. Entre les cellules se trouvent des ro-
binets de passage. 

Dans cet environnement les animaux peuvent se dé-
placer à leur gré. Le dispositif permet de conserver des popu-
lations durant des années ce qui est utile pour étudier les cy-
cles d'activité et de repos. 

On ne perd pas de vue qu'on travaille quand même 
dans des circonstances artificielles qui changent nécessairement 
le comportement des animaux. 

RESULTATS 

Pendant de longues années nous avons pu constater 
que tous les espèces de fourmis ont leur préférence, aussi bien 
en ce qui concerne les individus adultes que les différents sta-
des de couvain. Les nombreux résultats concernent surtout la 
stratification des fourmis et de leur couvain dans le nid et les 
différences de morphologie interne liées au phénomène de polyé-
thisme dans la société. 
1. Nous prenons à titre d'exemple l'espèce F. polyctena. 
De cette espèce, nous avons étudié les préférences de températu-
re des reines et des ouvrières et les préférences qu'elles mon-
trent pour leur couvain. Dans l'exemple il s'agit de 3077 obser-
vations pour trois nids durant les périodes d'activité, c.à.d. 
quand le couvain est présent. Les classes considérées sont: 
ouvrières au repos dans les cellules froides (Wr), reines (Q), 
oeufs et premier stade larvaire (E), petites larves (Ll), larves 
de taille moyenne (L2), grandes larves (L3) et cocons (P). 
Les mesures de la position occupée par les classes et des tempé-
ratures sont prises au milieu des cellules ou chambres du nid, 
c.â.d. sur une ligne de 14 dm, correspondant aux 14 cellules. 
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Figure 1: Nid artificiel sur gradient de température pour des es-
pèces de Formica (grandes cellules) et de La si us et 
Hyrmica (petites cellules); C: cellule, eu: cuvette à 
eau, E: inonde extérieur. 
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Une analyse canonique discriminante donne les résultats suivants: 

Moyennes des classes 
Position, dm Température, °C 

Wr 4.01 14.0 
Q 9.30 22.0 
E 10.58 24.2 
L1 11.16 25.1 
L2 11.65 26.0 
L3 12.31 26.7 
P 12.48 26.5 

Il y a une corrélation position-température quasi absolue de 
0.9985 entre les classes. Il existe une fluctuation de tempéra-
ture dans les cellules du nid à cause de la technique du gradient, 
et il y a un retard de réaction des animaux vis-à-vis de cette 
fluctuation, ce qui s'exprime dans une corrélation globale dans 
les classes de 0.7884. 
Les distances de Mahalanobis entre les classes pour des données 
standardisées et pour les moyennes sont extrêmement significati-
ves avec P inférieure à 1 millionième. Dans la figure 2 nous a-
vons tracé les cercles de 95 Z autour des moyennes. 
Les variables canoniques montrent que le premier axe explique la 
plus grande partie de la variabilité: 

Corrélation canonique Rapport de la variance 

Variable canonique 1 0.86 2.9865 
Variable canonique 2 0.14 0.0200 

Pour les grandes larves et les cocons le deuxième axe joue un rô-
le. C'est explicable par le fait que la température du gradient 
monte jusqu' à la treizième cellule et baisse légèrement ensuite. 

2. Depuis les études d'OTTO (1958) et de HOHORST (1972), nous sa-
vons que le polyéthisme d'âge des ouvrières s'exprime dans l'état 
morphologique des ovarioles. Le résultat principal de notre dis-
positif expérimental montre que cet état morphologique s'exprime 
également par une stratification spatiale dans le nid de sorte 
que le nid artificiel simule assez bien la situation naturelle. 
Dans la figure 3 nous donnons quelques exemples. Chez F. polyc-
tena, les jeunes ouvrières éclosent dans les cellules chaudes et 
font ensuite une migration vers les cellules froides pour une pé-
riode de repos. Elles sont graduellement recrutées pour le soin 
du couvain, tout en vieillissant. 
Chez F. sanguinea la situation est différente. Les jeunes ouvri-
ères sont immédiatement recrutées pour le soin du couvain. 
Les Myrmica montrent une réactivation des ovarioles pendant les 
périodes de repos dans les cellules froides. Chez L. flavus on 
rencontre une distribution des ovarioles analogue à celle de 
F. polyctena. 
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Figure 2: Analyse canonique discriminante pour la position et la 
température préférées par les reines et les ouvrières 
et pour les différents stades du couvain chez F. polyc-
tena: Wr: ouvrières en repos dans les cellules froides, 
0: reines, E: oeufs et larves fraîchement écloses, 
Ll: petites larves, L2: larves de taille moyenne, 
L3: grandes larves, P: cocons. 
Les premier (Can 1) et deuxième (Can 2) axes canoniques 
pour les données standardisées sont indiqués. Les moy-
ennes pour la position et la température des différen-
tes classes non standardisées se trouvent en haut, 
les moyennes standardisées avec un cercle de probabili-
té de 95 * se trouvent dans le graphique. 
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F. sanguinea, L. flavus et M. sabuleti; J: stades jeu-
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CONCLUSIONS 

La distribution des fourmis dans le nid naturel exprime 
l'état fonctionel des ouvrières. Il est nécessaire de respecter 
cette distribution en faisant des expériences au laboratoire, sur-
tout dans des expériences éthologiques. Le dispositif décrit s' 
est montré très efficace pour élucider les caractéristiques des 
groupes d'ouvrières dans le nid, non seulement pour l'état des 
ovarioles mais aussi pour l'aspect des glandes exocrines et du 
corps adipeux qui sont en relation avec le développement des ovai-
res . 
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RETOUR AU NID ET MECANISMES D'ORIENTATION 
CHEZ LES OUVRIERES DE LA FOURMI ROUSSE DES BOIS 

SUR L ' A I R E D'AFFOURAGEMENT D'UNE COLONIE POLYCALIQUE 

par 

V. FOURCASSIE 

Unité Associée au C.N.R.S. n° 664 
Laboratoire de Neuroéthologie 

Université Paul Sabatier 
31062 Toulouse ( France) 

Résumé: ues groupes d ouvrières d oroine diverses 
'.nids. cistes) ont été lachees a différents 
emplacements du territoire d une colonie ooiycaliaue. 
Les directions moyennes de fuite obtenues sont 
comparées a la direction du nid dont elles sont 
oriqi naires. 

Pour chacun de ces emplacements, des fourmis 
étranoeres au site et considérées comme témoin fuient 
systématiquement dans une direction aeoaraphi que S.L). 
Pour les ouvrières fréquentant le site expérimental les 
résultats d!ttèrent en fonction du nid d appartenance. 
Lorsque celui-ci est entouré do nombreux repères 
terrestres potentiels, les fourmis s enfuient alors de 
façon si oni +1 cat i ve dans sa direction. !_es repères 
pourraient faciliter la mémorisation de la 
c:onf i ourati on de i environnement oui entoure le nid. 
Les expériences effectuées avec des fourmis se 
déplaçant sur les uistes suaérent que les ouvrières 
utilisent plutôt un reperaoe de tvpe visuel sur Ic-s 
objets terrestres lorsque cela est possible, plutôt 
ou un autre tvpe de repérage, astronomique ou chimique 
par exemple. 

Une etude nreliminaire des mécanismes 
d orientation mis en neu J cirs du. retour au nid. menée 
au niveau individuel. met en évidence i existence de 
différences interindividueues dans 1 utilisation 
possible de ces mécanismes, certains individus peuvent 
utiliser des repères astronomiques '.position du soi ei 1 
ou direction de la lumière polarisée.'. 11 est suonerê. 
avec d autres auteurs, que les différences opservees 
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seraient liées a I aae et/ou a 1 ex cer i c?nce antérieure 
de 1 indiviou. 

Les résultats obtenus son discutes dans une 
perspective ecoethologiaue. 

Mots—cl es: Formicidae, Formica, orientation, êcoéthologie. 

Summarys Homina pertormancc and orientation mechanisms 
o+ the workers o+ the red wood ant on the 
toraoïno area o+ a polycalîc colonv. 

Workers o-t varied oriains (nests. trails) 
have Peen released at dif+erent places on the territorv 
o+ a polvcalic colonv. Ihe mean homina directions are 
compared to the direction o+ the nest +rom which the 
individuels are oriqinatina. 

hor each reiease point, ants coilected on a 
toreion nest not belonaina to the supercolonv and thus 
considered as controi +lee svstematical 1v 
southwestwards. E.xoer i ments carried out with workers 
belanoinq to the supercolonv and trequentinq the 
experimental site show difterent results accordinq to 
the nest o+ oriain. When the mound is surounded bv 
numerous potential terrestriai eues. the ants +1ee 
si ani + icantIv in its direction, lhe memorization ot the 
confiauration of the nest whereabouts couid be 
tacilitated bv these eues. Experiments with ants 
captured on the trails as they were movinq trou a nest 
to an other. suqqest that workers orient pre+erential 1v 
to terrestriai rather to astronomical or chemical 
eues. 

A preliminarv studv o+ the orientation 
mechanisms involved in the hominq iav down individual 
di+terences in the possible use o+ theses mechanisms. 
àome individuals orient to astronomical eues (Sun s 
position or polarisation pattern o+ the skv>. It as 
supaested with others authors that the observed 
différences could be related to the aae ana/or the 
earlier experience ot the individuals. lhe results are 
discussed from an ecoetholoaical point ot view. 

kev-words: Formicidae, Formica, orientation, ecoethology. 

INTRODUCTION 

Le problème- du retour au rud chez la -fourmi 
interesse depuis lonqtemps les mvrmecoloques (bRUN. 
1914s CORNET Z. 1914; bHNTSCHl , 1913/ et tait I ob.iet 
dans certains cas de recherches approfondies Wr-HMhh. 
1972 sur Cataglyphis bicolorj. Le Genre F-ormica se 
prête tout par ti cul i eremerit t\ ce tvpe d etude. 11 
reqroupe en effet des especes dont les ouvrières 
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semblent disposer de mécanismes d orientation a 
modal 1 tes multiples. Hu cours des activités 
extérieures, celles-ci se déplacent soit sur des pistes 
bien nettes partant du nid, soit de façon îsolee sur 
1 aire d affourraqement. 11 est probable qu elles 
utilisent alors plusieurs tvpes de repères 
simultanément ( S C N E I R L A . 1 9 5 3 ) . 

Les ouvrleres de Formica polvctena sont 
capables de suivre une piste srti+icielle tracée a 
1 aide du contenu de 1 ampoule rectale prélevé sur 
plusieurs individus (HORSTMANN, 197ib: HENQUELL. 1976). 
Les fourraqeuses des especes Formica rufa et Formica 
aquilonia se oui dent sur les reperes terrestres de 
l'environnement. (JANDER. 1957s R0SEN6REN. 1971). Elles 
possèdent en effet des veux composes comportant un 
qrand nombre d'ommatidies, ce qui leur permet d'avoir 
une bonne vision des formes (VOSS. 1967). 

En l'absence de repères terrestres les 
ouvrières s'orientent soit par rapport a l'astre 
solaire, soit lorsque celui-ci est absent par rapport 
â la direction de la lumière polarisée (JANDER. 1957s 
ROSENGREN, 1971). Au cours de leurs déplacements 
nocturnes, il semble qu'elles puissent eaalement 
utiliser la lune (JANDER. 1957). Cependant ROSENGREN 
(1971) observe que la fidélité à la piste est conservée 
la nuit même par temps couvert. La déclivité du 
terrain pourrait alors offrir un indice supplémentaire 
au repèraqe spatial (I1ARKL, 19b4 chez Formica 
polvctena)• 11 semblerait enfin que dans 1 obscurité 
complété une orientation de tvpe kinesthésique basée 
sur les informations proprioceptives perçues lors des 
trajets précédents puisse intervenir (CDSENS «, 
TOUSSAINT. 1985). Ces informations permettent a la 
fourmi d'intégrer les directions des différentes 
parties du trajet ("Vektorinteqration" SCHONE. 1983s 
"dead reckoninq strateqy" WEHNER. 1983). Les ouvrières 
évalueraient également, les longueurs des portions de 
trajet par des procédés qui restent encore inconnus. 

La plupart de ces recherches ont été menées 
soit. en laboratoire. soit dans des conditions 
semi-naturel les, l'animai se déplaçant sur un 
territoire dont les limites sont fixées par 
1 expérimentateur. Notre travail constitue une approche 
ecoéthol ogi que du problème de l'orientation chez la 
fourmi rousse des bois. Le retour au nid est étudié 
dans 1 environnement naturel de 1 animai et les 
résultats sont relies d une part aux caractéristiques 
structurales du milieu. d autre part aux conditions 
météorologiques régnant au cours des expériences. 

Dans un premier temps nous avons examine, 
pour différents sites d origine des fourmis (nids, 
pistes), les performances dans le retour au nid lorsque 
les ouvrières sont lachees a divers emplacements de 



246 

leur territoire. Huis. au cours d une recherche 
oreiiminaire. ies mécanismes d orientation mis en jeu 
lors du retour au nid ont ete étudiés. ainsi due les 
di++erences interindividuel 1 es oui pouvaient 
apparaître dans i utilisation de ces mécanismes. 

MATERIEL ET METHODES 

1) Description du site expérimental et de la colonie d étude CFio. 2) 

Le site experuental se trouve dans les Hautes Pvrenées. a une altitude de 1400 
•êtres. La colonie polvcahoue oui a fait 1 objet de nos recherches se situe oans une vaste 
clairière s étirant en Dente descendante suivant 1 axe Sud-Nord au «ilieu 0 une foret de 
conifères. Elle est traversée suivant ce iwe axe par un cours d eau oui forte un «eandre 
dans sa partie inférieure. [ est a ce niveau eue se situe le nid orincioal oe la colonie 
polvcalioue. sur la rive oaucfie du ruisseau, au pied d un bosquet d arbres. Sept autres nids 
se trouvent disséminés a une centaine de «êtres de U, sur la lisière occidentale de la 
clairière. Un seul nid 1N21 se situe sur la rive drpite i laquelle les fourmis accèdent 
orace a un aulne couché en travers du ruisseau et oui fait office de oont. 

Irois raisons nous portent a dire oue le nid NI est un des nids princioaux. sinon 
le nid principal de la sunercolonie: 

- il s'aoït du nid le plus pros en volume 
- c est le nid ou on observe le plus d activité 
- de ce nid partent des pistes de fourraoe»ent nombreuses oui vont soit 

vers des arbres lalimentation olucidiouei. soit vers des aires de 
récolté d'insectes lalnentation protidioue). 

Les nids sont relies entre eux oar des pistes souvent bien nettes. Le tracé des 
pistes est reste stable entre les années 1964 et 1985. avec cependant des fortes variations 
dans la freouentation. La saison d activité s étale entre le «ois de (lai et le lois de 
Novembre. Pendant cette période 1 activité est essentiellement diurne en raison des basses 
te«oeratures et de l'humidité élevée a cette altitude. 

2) Néthodes 

Nous avons utilise la méthode des deolacements passifs oui est une methode 
ciassioue dans les travaui sur lorientation appliouee aussi bien aux insectes IBEUSNÛN. 
1983) ou aux petits mammifères IJAIWQN, 19821. L animal est prélevé en un lieu donne et est 
transporté passivement dans 1 obscurité jusou â un site de lâcher fixe oar lexoerimentateur 
ou il est libère sur une plate-forme hornontale a environ 40cm du sol. lieux dispositifs 
expérimentaux ont été utilisés suivant oue les fournis sont lachees en orouDe ou bien 
individuellement. 
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a) Lâcher en qrouoe (Fiq. lai 

Les ouvrières sont caoturées ouïs enfer.ees dans une botte en olastioue 
transoarente qui est tuée sous la plate-for.e; la boite est reliee au centre de cette 
dernière oar un tuvau de caoutchouc. Min d eviter tout reoeraoe chi.ique. la surlace de la 
olate-for.e est. avant chaque exqenence. recouverte par un peu de litière prelevee sur le 
do.e dont la four.i est onoinaire. la totalité de la surface étant ainsi .arquée par 
1 odeur de la colonie, four chaque lâcher les directions de fuite de 25 i 100 four.is ont 
été notées. 

b) Lïcher individuel (Fie. Ibi 

L individu est placé au centre de la olate-for.e sur un piston actionné a distance 
par 1 experi.er,tateur. Dix essais sont effectues oar individu. Un te.os de latence de 3.n 
•axnua est accorde aux individus pour chaoue essai. 

Ces deux dispositifs oer.ettent de relever des directions initiales qe fuite et de 
les .ettre en cqrrélation avec certaines Jones de 1 environne.ert. Pour chaoue expérience 
les statistiques circulaires de BsTSCHELEl <1961 ! ont été apoliouees ppur calculer un vecteur 
.oven dont la valeur anqulaire 10* â I est. sens antlhoraire) indioue la direction .ovenne de 
fuite, et dont la lonqueur. co.prise entre 0 et 1 est fonction de ia concentration de la 
distribution autour de cette direction .ovenne. Le test oe Ravleioh per.et de tester la 
siqnification de cette direction. Le V-test précise 1 existence d une d.fference entre la 
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direction «ovenne observes et une direction théorique donnée, dans notre cas le nid. 
lotîtes les expenences se sont déroulées entre Bh et 16h I.U. 

RESULTATS 

1> Performances dans 1'orientation initiale du 
Ira lot de retour au nid 

Toutes les expériences exposées dans cette 
partie ont été effectuées par la méthode des lâchers 
aroupes, par un temps clair et un ciel relativement 
déqaaé. 

Nous nous sommes tout d abord demandé si. 
pour chaque site de 1acher. les fourmis ne 
manifestaient pas une préférence spontanée pour 
certaines parties de l'environnement ceci étant 
uniquement du aux caractéristiques intrinsèques de ces 
zones (hauteur angulaire, réfiectance, etc ...). Nous 
avons donc procédé â des lâchers d ouvrières provenant 
d un nid situé a la lisière occidentale de la clairière 
et n appartenant pas a la colonie polvcalique. 

La Fiq. 2 présente les résultats. Les 
di str i but i ons des directions de -fuite sont 
sioni+icativement orientées dans une direction S.Ù.. 
c est â dire dans le sens ascendant de la pente et vers 
la masse montaqneuse située du Sud à 1 Ouest et dont 
les sommets culminent à 2000 mètres. Il v a donc une 
préférence spontanée pour cette direction. 

L expérience a été repétée avec des fourmis 
prélevées directement sur le dome du nid NI. Lorsque 
le site de lâcher se trouve sur la rive oauche, de 
façon générale, les directions initiales du traiet. de 
retour sont si onificativement diriqees vers le nid. Sur 
la rive droite cette bonne performance n est pas 
conservée au delà d'une dizaine de mètres (Fia. 3;, les 
fourmis empruntent alors une direction Sud se 
rapprochant de la direction S.O. que 1 on observait 
précédemment avec des fourmis étranoères au site. 

Lorsque les ouvrières sont prélevées sur le 
dome du nid I\I2. pour un point de lâcher sur sept 
seulement, les directions de fuite ne sont, pas dirioées 
vers le nid. même lorsque celui-ci est proche (Fia. 

En-fin une dernière expérience a été 
effectuée avec des fourmis capturées sur les pist.es. 
Four les pistes reliant NI a N2 et NI a N3. les 
ouvrières fuient vers le nid NI, quel que soit le sens 
dans lequel elles circulaient avant capture, et que le 
point de lâcher se trouve sur les pistes ouâ ouelaues 
métros de celles-ci. En ce qui concerne J.a piste N 3 — N 4 
les résultats sont moins si an i f i cat i-f s. mais il semble 
au une tendance se manifeste pour la direction du nid 
N4 (Fiq. 4 et 5). 
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Fig 2: Lâchers effectués avec des fourmis étrangères au site 
Point de lâcher: • Nid; Pistes; les flèches in-

diquent les directions moyennes de fuite des animaux. 
Leur longueur est liée au seuil de signification indiqué 
par le test de Bayleigh: p=5% p=2% 

m- p=l% p<. 1% 

J> Mecamsmes d orientation 

ai Fourmis capturées sur le dome (Fig. al 

ues fourmis oreievees sur le dome du nid NI 
sont lâchées a 1 emplacement 4 (Fig. 4> par la 
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Fig 3: Flèches pleines : fourmis en provenance de NI 
Flèches pointillées: fourmis en provenance de N2 
Le nombre d'étoiles indique le 'seuil de signification 
donné par le V-test avec Direction Théorique de Fuite 
=direction du nid d'origine. 

•k p-5% ** p-1% -k-k-kp^.1% n.s- non significatif 
(Autres notations voir Fig. 2) 

methode des; i sert ers orouoes. Dans i exoerience « 
'.Fica. à) j. environnement reste visibles les fourmis 
s orientent, de façon si aniticative vers leur nid. Dans 
1 expérience t-< <bj.u. <b.' un cache de 20cm de haut est 
dispose a la Peripherie de la plate-forme de façon a 
masauer tout repère terrestre éventuel. Un obtient une 
distribution uniforme oui dénote 1 absence d une 
direction de fuite commune à tous les individus. 

Ces deux expériences sont repetees en 
pratiquant cette fois des lâchers individuels. 
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Fig 4: Fourmis circulant sur les pistes inter-nids dans le 
sens N3m-N4, Nl*-N2, 
Remarque: emplacement 1 ouvrières capturées' en A 

emplacement 2 —ouvrières capturées en B 
emplacement 3 —ouvrières capturées en C 

(Autres notations voir Fig. 2) 

tn I absence de cacne I E K D H - F I G . 6i deux fourmis 
sur cind ont des directions moyennes de fuite 
sioniticatives Uabieau 1t et oarmi celles-ci une seule 
s oriente dans la direction du nid NI. Lorsaue 
1 environnement est masqué <Exo B -F i d. t» aucun 
individu ne maintient de direction ciarti cul i ere. 
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Fig 5: Fourmis circulant sur les pistes inter-nids dans le 
sens N3—N1, S4m~H3, N2—N1. 
(Notations voir Fig. 2, remarques voir Fig. 4) 

D r Fourmis caoturees sur les oistes '.Fin. / > 

Dans I eKOerience L (Fia. i) les tourmis 
sont capturées en H (Fia. 4 > alors ou elles circulaient, 
de 141 vers N3. Le site de lâcher se trouve en 1 iFio. 
4) a quelaues mètres de la piste. 
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Tableau I (cf. Fig. 6) 
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A 

Ray le igh : 5Z>p>2Z 
V-te»t : 5Z>P>IZ 

Fig S: Fourmis capturées sur le dôme du nid NI et lâchées en 4 
(voir Fig.4). Distribution des fréquences d'orientation 
par classes de 10°. Le deuxième cercle à la périphérie du 
graphe correspond à l'emplacement du cache de l'environne-
ment terrestre. Exp A et B: lâchers groupés. Exp A' et B': 
lâchers individuels. N- nombre de directions de fuite 
R- longueur du vecteur moyen (0 < R < l) représenté par la 
flèche à l'intérieur du diagranrne (lorsque seuil de signi-
fication du Rayleigh <5%). o(m-angle moyen d'orientation -
déviation angulaire. V-test: seuil de signification du V-
test avec Direction Théorique de Fuite- direction du nid NI 
(Est à 0°; sens antihoraire) désignée par ^ 

L or cou eJ les sont linerees en orouoe e u e s 
no + m e n t de façon siomticative dans la direction du 
nid Ni aue dans le cas ou les reoeres terrestres 
restent visibles (Eko L et D -l-ia. /). Dans le cas de 
lâchers individuels. en 1 absence de cache deu;: 
fourmis sur cina ont une orientation initiale movenne 
diriaee vers NI t o C -tableau 11). 
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Fig. 7: Fourmis capturées en A alors qu'elles circulaient de 
NI vers N3, et lâchées en 1 (voir Fig. 4). Exp c et D: 
làc hers groupés. Exp C' et D': lâchers individuels. 

rndirection du nid NI \jdirection du nid N2 
Pour le I'-test est indiqué entre parenthèses le nid pour 
lequel le test est significatif. 
(Autres notations voir Fig. 6) 

DISCUSSION 
Des tournis etranoeres a la colonie ooivcalioue 

etudiee et ne treouentant oas le site es: Der i mental 
s'orientent suivant une direction oeooraphioue a oeu 
ores constante, ouel que soit 1 emplacement du site ou 
elles sont Jachees. BESANÇON & fciEUbNÙN <lvb2> 
obtenaient des résultats semblables cher 1-ormjca ru+a. 
11 reste A nreciser la nature des mécanismes 
d orientation oui interviennent dans la maintien de 
cette direction. 
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Lies ouvrieres caoturees sur le aome du nid 
Ni et lâchées a des emplacements distants de ce nid de 
moins de 2 u métrés ont des directions de -fuite 
si ani -f i cat 1 vement diriaees vers celui—ci. Elles -font 
donc appel a une memoire de 1 environnement oui entoure 
leur nid. leur permettant de se situer immédiatement 
dans 1 espace. RGSEN&REN <1971. 1977a; dans ses travaux 
sur la fidélité aux pistes avait déia montre 
1 existence d une telle mémoire des lieux. Par contre 
les fourmis capturées sur le dome du nid N2- bien que 
fuvant touiours dans une direction donnée de i espace, 
ne s orientent au exceptionei1ement vers leur nid 
d oriqine. Ceci serait vraisemblablement du au tait aue 
le nid NI est entouré d un plus arand nombre de repères 
potentiels (bosouet d arbres; aue le nid N2. L est le 
cas aussi du nid N4, situé en lisière de foret, et vers 
lequel les tourmis capturées sur la piste N i — N 4 ont 
tendance a se diriaer. 11 est probaoie que. suivant 
leur rud de capture ou de destination, les ouvrieres 
utilisent soit un repéraqe de tvpe visuel sur les 
obîets terrestres, soit un autre type de repérage, 
astronomique ou chimique par exemple, lorsque les 
repères terrestres sont peu nombreux <HORSIMrtNN. 1976). 
il semblerait, que lorsque cela est possible le premier 
tvpe de reperaae prédomine sur les autres. Hinsi quel 
que soit le sens dans lequel dans lequel ils 
circulaient avant capture, les individus prélevés sur 
les pistes N I — N 3 ou N I — N 2 , fuient dans la direction 
de NI lorsqu lis sont sont lâchés sur le dispositif 
expérimental. Cependant cela ne sianifie pas au elles 
ne peuvent pas utiliser les autres tvpes de repéraqe. 
L expérience D montre que trois ouvrieres su cinq 
peuvent s orienter lorsque seule la vision du ciel est 
possible. Elles prennent alors aussi bien la direction 
du nid NI que celle du nid N3. La même expérience 
répétée en utilisant la méthode des lâchers aroupes 
<Exp D) indiaue 1 absence d une direction de fuite 
commune â tous les individus en 1 absence de repères 
terrestres. D'autre part, dans ces conditions, les 
ouvrières ne sont capables de maintenir une direction 
que lorsqu elles ont effectué un trajet actif avant 
leur capture. Rinsi. aucune des tourmis préievees 
directement sur Le dome ne manifeste de comportement 
de fuite orientée lorsque seule la vision du ciel est 
possible. Un traiet actif est donc nécessaire pour 
associer la position de 1 astre solaire et la direction 
de la lumiere polarisée a la direction du nid. 

11 existe des différences interindividuel 1 es 
dans la possibilité d utilisation des mécanismes 
d orientation autres que terrestres. Les différences 
pourraient être liées a 1 expérience antérieure de 
1 individu et/ou a i aqe de celui—ci. En effet, .les 
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exceriences de RUSfcNbRtW il9/l. iv//a. 1Y//0) et 
d HENQUELL î< «BDI (1981) sugaérent au il existe un 
apprentissaae dans 1 utilisation des mécanismes 
d orientation, les îeunes fourmis se contentant d abord 
de suivre les traces chimiques déposées par les fourmis 
plus âgées ("fourmis vétérans" RUSENGRE N. 1971; 
"1-ourmis observatrices" ZAK.HAROV. 1980) et plus 
expérimentées, puis apprenant peu â peu a se ouider sur 
les r-eperes terrestres et enfin à utiliser les repères 
astronomiaues. Un peut penser que cet apprentissaoe 
serait facilite par la presence de nomoreux repères 
terrestres potentiels. Une localisation plus aisée 
permettrait une extension de i aire d affourraoement et. 
ceci entraînerait â son tour un développement plus 
important du nid. «msi la croissance démographique 
d une colonie serait favorisée non seulement par la 
proximité de sources de nourriture. de matériaux de 
construction. et de conditions abiotiques adéquates 
(température, humidité, ensoleillement) mais edalement 
indirectement. par la présence de reperes terrestres 
potentiels autour du nid. 

Remerciements: Nous tenons a remercier le Or. S. 
Beuqnon et le Prof. R. Campan pour la lecture et la 
discussion du manuscrit. 
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A PROPOS DE FOURMIS DE LA CORSE 

par 

J a n i n e CASEVITZ-WEULERSSE 

Muséum National d'Histoire Naturelle 
Laboratoire d'Entomologie générale et appliquée 

45 rue de Buffon, 75005 Paris (France) 

Resime : Depuis 1974 des prospections en Corse ont permis 
de trouver 6 espèces nouvelles pour l'île et un Leptothorax 
nouveau pour la science : L. mêlas (cf. Espadaleret: al., 1984). 
Le nombre actuel d'espèces de Corse s'élève donc à 74. 
L'utilisation de méthodes propres à la recherche des endogées à 
permis de reprendre des espèces rares et de préciser la 
repartition d'espèces moins rares qu'on ne le pensait. Quelques 
inventaires dans des îlots de la côte ouest ont montré la nette 
dominance de Lasius emarqinatus dans ces biotopes particuliers. 
L'auteur insiste sur la nécessité de multiplier les inventaires 
en diversifant les méthodes de récolte, en particulier dans les 
régions de montagne très riches en espèces, et sur le manque de 
clarté dans la systématique de nombreux genres. 

ftots-clé : Corse, fourmis, inventaires, espèces nouvelles, 
recherche des espèces endogées. 

About some ants from Corsica - Sunnary : Since 1974, 
further investigations in Corsica provided 6 new ants species 
for the Island : Stenama sp. (M.H. Debouge et Ch. Gaspar, 
1983) Aphaenogaster pallida, Strongylognathus testaceus, 
Camponotus fallax, Lasius flavus myops, Lasius bicornis, and a 
new-one previously described as Leptothorax : L. irelas (X. 
Espadaler and al., 1984). New, the total amount of species for 
Corsica is 74. Specific methods for collecting invertebrate 
underground fauna have been used with success and permitted to 
take again some uneormen species (Leptanilla revelieri, 
Epitritus argiolus, Smithistruma baudueri). 
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Ttie large distribution of some other species, previously 
considered as rare, has been pointed out with the same 
collecting methods (Ponera coarctata, Stenanma sp., Myrmecina 
graminicola). Field studies in some islets, on West coast, 
showed the real dominance T^sius emarginatus in these 
spécial biotopes. Hie necessity of new inventories and 
taxinomie studies on ants is pointed out especially in 
mountains where the fauna should be very rich. 

Key words : Corsica, ants, inventories, new species, 
collecting methods for underground ants. 

INTRODUCTION 

BERNARD en 1961 et BARONI-URBANI en 1971 indiquaient 59 
espèces de Fourmis en Corse. 

En 1974 nous pouvions élever ce nombre à 67 
(Casevitz-Vfeulersse, 1974) mais certaines espèces n'avaient 
toujours pas été retrouvées depuis plus de cinquante ans. 

DEBOUTE et GASPAR ont découvert un genre nouveau pour la 
Corse (Stenamna) en 1983. 

Un nouveau Leptothorax a été décrit en 1984 par 
ESPADALER et al. 

Entre 1973 et 1976, puis en 1984-85, j'ai poursuivi des 
prospections en Corse et récolté dans diverses régions de 
l'île. Mon collègue J. OROUSSET, coléoptériste qui s'intéresse 
à la faune souterraine, m'a rapporté 82 prélèvements effectués 
en utilisant les méthodes propres à la recherche des 
invertébrés endogés. 

Toutes ces données récentes m'ont incitée à faire le point 
sur l'état actuel (et provisoire, bien entendu !) de nos 
connaissances sur les Fourmis de la Corse. 

DONNEES RKCHnES SUR DES FOURMIS DE OCRSE 

LEPTANILLINAE 
Leptanilla revelierei Bnery 1870 : endogée rare, de petite 

taille (1 à 1,5 irm), reprise par J. OROUSSET à partir de 
berlèses, en avril 1981 à Barghiana, vallée du Fango (300 m 
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d'altitude - 4 <J5) et en octobre 1984 dans les gorges de l'Asco 
(475 r - 3 tj». 
PONEPTNAE 
__ Hypoponera eduardi (Ftorel 1894) : signalée de Corse sans 

précision de lieu par Brery (1909) et de Porto Vecchio par 
Menozzi (1921), reprise par berlèse à Santa Manza, Corse du sud 
(4 t}). 

Ponera coarctata (Latreille 1802) : considérée jusqu'à 
maintenant cornue assez rare en Corse, elle a été trouvée par J. 
CR0CS3ET dans 29 stations différentes (sur 82), à diverses 
altit udes, et par moi-même, au berlèse égalèrent, en juin 1985, 
dans la réserve d'Elbo (côte ouest) près d'une source (Fig. 1). 

MYRMIdNAE 
MjT-mica scabrinodis (Nylander 1846), déjà signalée de Corse 

a été reprise dans deux stations, au berlèse, à Petreto, Corse 
du sud (500 m - 1 Ç) et en Haute Corse, entre Vivario et 
Muracciole (600 m - 1 ij). 
__ S-enanma sp. : DEB003E et GASPAR m'ont caimuniqué 

l'échantillon qu'ils ont récolté "dans un maquis haut à 150 m 
d'altitude sur la pointe de la Revellata" (1983). 

Comparée avec les exemplaires obtenus par J. OROUSSET entre 
1981 et 1984, parlavages de terre et berlèses : 9 reines, près 
d'une centaine d'ouvrières et 2 mâles dans 28 prélèvements 
(Fig. 2), cette ouvrière de la Revellata appartient bien à la 
même espèce. 

Vns première étude des types d'Brery des Stenamna sardoum 
(£ - £), petiolatum (£) et striatulum (£ - Ç5) et la ccnparaison 
avec des 0? Ç et Ç) de St. westwoodi (Westwood, 1840) provenant 
de différentes régions de France, de Belgique et d'Angleterre, 
montrent que cette Stenanma de Corse est plus proche, au moins 
par ses reines et ses ouvrières, de St. striatulum que des 
autres espèces considérées. Une étude morphologique des mâles 
et la biométrie ccirparée des femelles sont en cours ; elles 
permettront, je l'espère, de décider de son statut. St. 
striaiulum est connue dans diverses localités italiennes. On la 
trouve en particulier au Monte Argentario (Archipel Toscan), 
relativement proche de la Corse (Baroni-Urbani, 1971). 

Aphaenogaster pallida (Nylander 1848) : reconnue pour la 
première fois en Corse, elle a été prise, par berlèse, à 
Barghiana, vallée du Fango, en avril 1981, à Braccolaccia, à 
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Nonza et a Suerta (Cap Corse) en avril 1984. 
Aphaenogaster subterranea (Latreille 1798) : assez souvent 

trouvée dans les stations ombragées de moyenne altitude et au 
bord des ruisseaux, cette espèce s'est révélée encore plus 
corririune grâce aux prélèvements traités au berlèse s elle est 
présente dans la moitié d'entre eux (41 sur 82), à diverses 
altitudes depuis le littoral jusqu'à la haute nontagne. 

Leptothorax clypeatus (Mayr 1853) : cité de Corse 
(Baroni-Urbani, 1971) mais considéré carre rare ; quelques 
ouvrières se déplaçant sur les tronc de chênes-liège ont été 
recoltées en mai 73 puis en juin 76 dans une suberaie près 
d'Arca (Corse du Sud). 

R. POGGI (Musée de Gênes) m'a communiqué des exemplaires 
qû il a récoltés en Sicile où l'espèce n'avait jamais encore 
ete signalée : 3 ouvrières à 1200 m et une reine à 1000 m, à 
Ficuzza, octobre 1982. On ignore tout de la biologie de ce 
Leptothorax d'assez forte taille, et sa répartition 
géographique est mal connue. 

Myrmecina graminicola (Latreille, 1802) : elle avait été 
prise pour la première fois en Corse en 1970, par A. LENOIR, à 
Vizzavona (1 £ et ÇS 6). Elle était déjà connue de Sardaigne. 

Les récoltes effectuées avec les néthodes propres à la 
recherche des endogées ont permis de constater que cette espèce 
est très largement distribuée dans l'île (dans 32 stations, 
Fig. 2). Elle est présente à des altitudes très variées (prise 
pour la première fois à 900 m, elle a été trouvée le plus 
souvent entre 400 et 500 m, mais aussi près du golfe de Figari 
et près de Bonifacio). 

Strongylognathus testaceus (Schenck 1852) : je l'ai trouvé 
pour la première fois en Corse, à Canaglia, dans la forêt de 
Cervello (630 m) dans un nid de Tetramorium sp., en juin 1976. 
Je l'avais déjà pris deux fois en Sardaigne à 1000 m (Casevitz 
- Weulersse, 1974a). 

La presence de cette fourmi liée à T. caespitum en Corse 
comme en Sardaignê  permet-elle de conclure définitivement à 
l'existence de l'espèce caespitum dans les deux îles, alors que 
certains auteurs en doutent fortement (Baroni-Urbani, 1971) ? 
Je ne le pense pas. Tant que le statut des différentes espèces 
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du groupe caespitum n'aura pas été totalement éclairci , on ne 
pourra pas associer avec certitude Str. testaceus à la seule 
espèce caespitum. 

En tout cas il est étonnant de trouver cette fourmi dans 
des stations aussi méridionales, à des altitudes relativement 
faibles, alors qu'elle semble généralement accompagner T. 
caespitum (?) dans des régions plutôt froides. 

Sfnithistruma baudueri (Bnery 1875) : c'est une de ces 
espèces non reprises depuis longtemps et que les extractions au 
berlese nous ont permis de retrouver dans deux stations : en 
avril 1984, 4 ouvrières en bord de ruisseau, près de 
Braccolaccia (Cap Corse) et en octobre 1984, nombreuses 
ouvrières et une reine au bord d'un ruisseau coulant au fond 
d'un petit ravin, à Santa Manza, Nord-est de Bonifacio, à la 
limite entre le causse calcaire et les terrains cristallins 
(récoltes de J. OROUSSET). 

Epitritus argiolus Bnery 1869 : en octobre 1984 deux 
ouvrières ont été prises en mène temps que la fenelle et les 
ouvrières de S. baudueri ; toujours à Santa Manza, une 
troisième ouvrière a été trouvée dans un biotope différent, à 
1'embouchure du ruisseau, sous une touffe d'asphodèles. 

DOLICHODERINAE 
Iridanyrmex humilis (Mayr 1868) : les prospections 

régulières entre 1973 et 1976, puis en 1984 et 85 ont permis de 
constater̂  que, pour le moment, l'espèce ne s'étend pas en 
Corse, où elle a une distribution très ponctuelle. Signalée 
pour la première fois à Calvi (Bernard, 1959) elle s'y est bien 
maintenue (vue en juillet 1970 par Lenoir, en 1983 par Debouge 
it Gaspar, en 1984 et 85 par moi-même). Je l'ai prise à 
Propriano en juin 1976 et à Ajaccio et Porticcio en mai 1985. 
Par contre, elle est absente sur toute la façade maritime du 
Parc naturel̂  régional de Corse (entre le golfe de Porto et 
Galeria) ; à une trentaine de kilomètres au nord de Calvi, à 
1'Ile-Rousse, on ne la trouve pas mais l'on voit (à sa place ?) 
dans un jardin publique, à côté du port, Lasius emarginatus et 
Itetramorium sp. qui pullulent. D'autre part, elle est toujours 
absente à Saint-Florent et sur toute la côte orientale où je 
l'ai cherchée en vain de Bastia jusqu'à Porto-Vecchio en 1985. 
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FORMICINAE 
Plagiolepis schmitzi Porel 1895 : présence réelle nais très 

restreinte en Corse. L'espèœse distingue facilement de P. 
pygmaea par un caractère net et stable : la plus grande 
longueur du 2ème article du funicule par rapport aux deux 
suivants (chez les ouvrières et les reines) ; en outre, elle a 
une distribution légèrement différente : alors que l'on trouve 
P. pygmaea, en abondance, dans les stations de basse et moyenne 
altitudes, aussi bien à l'intérieur du pays qu'en bord de mer, 
P. schmitzi n'a jamais été prise ailleurs que sur le littoral, 
au bord des cours d'eau ; d'autre part elle n'a jamais été 
trouvée dans les prélèvements traités au berlèse, contrairement 
à P. pygmaea ( prise dans 22 des 82 prélèvements). 

Camponotus fallax (Nylancier 1856) : une femelle ailée a été 
récoltée en octobre 1973 sur une route, près de San Pietro di 
Tenda (sud de St-Florent) à 300 m d'altitude environ. C'est la 
première capture de cette espèce en Corse. 

Lasius emarginatus (Olivier 1791) : il a toujours été 
considéré corme une des fourmis dominantes de l'île, du moins 
dans les zones de basse altitude. (Bernard, 1959 - Casevitz -
Weulersse, 1974 - Debouge CfGaspar, 1983). 

Un inventaire effectué en 1984 et 85 pour le coupte du Parc 
naturel régional de Corse confirme ce fait : la prospection de 
29 îlots et rochers de la façade maritime du Parc (sur la côte 
ouest) a révélé la présence de 11 espèces dans 28 d'entre eux ; 
L. emarginatus est dominant avec au moins un nid installé dans 
22 îlots alors que l'espèce la plus fréquente après lui n'est 
présente que dans 11 îlots (Leptothorax exilis specularis). 

Son hygrophilie et sa thermophilie, déjà constatées par DU 
MERLE, au Ventoux (1978), les sites de nidification (rochers, 
murailles, etc...), la grande vitalité des reines, le régime 
omnivore, tous ces caractères permettent peut-être d'expliquer 
la présence dominante de L. emarginatus sur des îlots ou 
rochers dont certains portent au plus une seule touffe de 
végétation et un sol réduit (à peine quelques mètres carrés de 
surface sur une dizaine de centimètres d'épaisseur environ). Sa 
fréquence sur le littoral proche est bien moins élevée. 
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Lasius (Cautolasius) flavus variété myops Rorel 1907 : L. 
flavus est connu en Corse, mais on le trouve surtout en 
altitude. Par contre la variété myops, dont les ouvrières, 
toutes de la même tailles (2 à 2,5 mn), sont d'un jaune pâle 
avec des yeux minuscules, a été récoltée dans trois stations en 
bord de mer, au Cap Corse (marine de Pietracorbara, mai 70), au 
port de Bonifacio, au pied de la falaise (mai 73), au dessus de 
Bonifacio, à 100 m d'altitude (1984, par berlèse) et dans un 
maquis brûlé trois mois avant mon passage, à 100 m d'altitude 
environ (basse vallée du Tavignano, juin 1976). C'est la 
premiere fois qu'elle est reconnue en Corse. 

Lasius (Chthonolasius) bicornis (Forster 1850) : une reine, 
ailée, a été découverte dans le jardin de l'INRA (San Giuliano, 
côte ̂ orientale) à 9h du matin, le 25 mai 1973. C'est la 
première fois que cette espèce, très rare, est trouvée en 
Corse, mais elle a déjà été prise une fois dans le centre de la 
Sardaigne (Poldi, 1962). 

DISCUSSION ET CCNCLOSICMS 

Nos dernières prospections depuis 1973, celles de DEBOUGE 
et GASPAR et la description d'un nouveau Leptothorax élèvent le 
ncjnbre d'espèces connues actuellement en Corse de 67 à 74 avec 
sept nouveautés : Stenanma (striatulum ?), Aphaenogaster 
pallida, Strongylognathus testaceus Leptothorax nelas, 
Camponotus fallax, Lasius flavus myops et Lasius bicornisl 

Comme prévu (Casevitz-Weulersse, 1974) l'utilisation des 
methodes propres à la recherche des endogés (lavages de terre, 
tamisages, berlèses) a permis de retrouver quelques unes des 
espèces jamais reprises depuis plus de cinquante ans. 

Grâce à ces méthodes nous avons aussi pu mettre en évidence 
la très large répartition de plusieurs espèces qualifiées de 
rares par divers auteurs dont moi-même. 

Cependant les problèmes de systématique qui restent en 
suspens et la quantité encore insuffisante des relevés 
faunistiques (en particulier en haute altitude et autour des 
étangs de la côte orientale) font prévoir que ce nontore de 74 
est assez théorique. 

Donnons quelques exemples des problèmes systématiques 
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encore à résoudre : 
- les Leptothorax sont actuellement représentés en Corse 

par 16 especes alors que dans la seule région du Ventoux, DO 
MERLE en a trouvé 18 (1978). Quatre n'ont pas encore été repris 
mais, parmi eux, L. melanocephalus Bnery sera peut-être mis en 
synonymie avec L. nigriceps. Celui-ci a été pris au lac de Jtelo 
par A. LENOIR en juillet 1970, puis en mai 1973 en forêt 
d'Ospedale et près du col de Bavella, enfin aux Bergeries de 
Tinczzo, au lac de l'Oriente et au lac du Monte Rotondo, par 
J.P. HEBRARD et moi-même en juillet 1974. La définition de 
Leptothorax niger est également à préciser : BERNARD le cite 
dans plusieurs stations (1959) alors que nous ne l'avons jamais 
pris ; 

- rappelons le désordre total qui règne dans le groupe des 
Tetramorium caespitum, semilaeve et variétés et peut-être mine 
méridionale (des sexués de cette dernière espèce, mâles et 
femslles, pris au nid avec des ouvrières, montrent une grande 
variabilité dans la sculpture du vertex...) ; 

- bien d'autres questions se posent pour d'autres groupes : 
existe-t-il réellement une différence entre Messor structor et 
M. rufitarsis ? quelle valeur attribuer aux variétés nitida de 
Aphaenogaster spinosa et specularis de Leptothorax exilis ? etc.j 

- le genre Formica est représenté en Corse par quatre 
Serviformica : cunicularia existe du littoral jusqu'aux plus 
hautes altitudes ; fusca, cinerea et lemani sont des espèces 
rencontrées plutôt en altitude. Mais FRANCOEUR a examiné les F. 
lemani récoltés à Carrozica en juillet 1970 par A. LENOIR et II 
pense qu'il ne s'agit pas de lemani (comnunication 
personnelle). J'ai repris, depuis, ce mime Serviformica jusqu'à 
plus de 2000 m et tout ce matériel doit être étudié. Il s'agit 
peut-être d'une espèce nouvelle. 

Ainsi, même dans des régions d'Europe où la faune des 
Fourmis est soi-disant bien connue, beaucoup de problèmes 
taxinomiques sont encore non résolus. 

En ce qui concerne le nombre insuffisant de relevés, 
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prenons l'exemple des régions de haute montagne : nous n'avons 
prospecté que dans 51 stations (situées entre 550 et 2400 m 
d'altitude), à vue dans 24 d'entre elles et par lavages de 
terre et berlèses dans 27. Nous y avons trouvé 40 des 74 
especes actuellement connues en Corse ; il est donc absolument 
nécessaire d'explorer davantage ces régions montagneuses qui se 
révèlent particulièrement riches en Fourmis. 

Diversification des méthodes de récolte, multiplication des 
relevés et poursuite d'études systématiques approfondies sont 
les conditions indispensables pour la connaissance du 
peuplement myrmlcologique d'une région. Le cas de la Corse est 
un bon exemple de la nécessité, parfois négligée, de réunir ces 
trois conditions sans lesquelles une étude faunistique perd la 
moitié de son intérêt et de sa valeur. 

En Corse, comte dans beaucoup de régions, hélas, il faut 
tenir compte aussi de la transformation rapide des paysages. 
L'augmentation incohérente et accélérée du tourisne dans toute 
l'île et la divagation exagérée de troupeaux de vaches et (te 
porcs ont des conséquences fâcheuses sur l'équilibre de la 
flore et de la faune. Mais c'est surtout la multiplication 
catastrophique des incendies, à toute période de l'année, qui 
est en cause. L'année 1985 est, à ce titre, tristement 
exemplaire. Nous verrons dans l'avenir cannent les fourmis, en 
particulier, résistent à ces ravages. 
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FAUNE DU SOL DE PLUSIEURS FORMATIONS FORESTIERES ET 
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RESUME : Nous avons comparé les densités et les 
biomasses des différents qroupes animaux constituant la 
faune du sol de formations herbeuses et forestières de 
deux réqions du Zaïre. Les Termites et les Fourmis se 
partaqent dans la plupart des cas les deux premiers 
ranqs. Font exception des formations p a r t i c u l i è r e s 
comme la Palmeraie naturelle ou les Lombrics arrivent 
en tête. la bambousaie pauvre en Termites et riche en 
Co11embo1 es et une jachère arbustive de 15 ans d'âge où 
la faune des zones herbeuses a disparu et où la faune 
forestière ne s'est pas encore complètement établie. 

MOTS CLES : Pédofaune. Termites, Fourmis. savanes, 
forêts, Zaïre. 

S U M M A R Y : Termites and Ants. the most abundant animais 
of the soil fauna in several forest and savannas of 
Zaïre. 

Ue have compared densities and biomasse, of différent 
zooloqical groups composinq the fauna of the soil of 
différent savannas and forests in Zaïre. Termites and 
ants ho 1 d gerierallv the tuo first places. Amonq the 
exeptions ue find the natural plamgrove uhere 
eart huorms are the most important. the bamboo-qrove 
poor in termites and rich in sprinqtails and a 15 vear 
old s h r u b b y fallou uhere the fauna of the qrassv zones 
has disappeared uhile the fauna of forests in nôt 
Completel y e s t a b l i s h e c . 

KEV UORDS : Soil fauna. termites. ants. savann3, 
forest. Zaïre. 
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INTRODUCTION. 
Les régions de Kinshasa et du Bandundu connaissent 

un climat tropical humide dont le climax correspondant 
est la forêt, mais par l'action des feux de brousse, 
l'homme a limité l'évolution de la végétation au niveau 
savane. Les q a l e n e s forestières reculent actuellement 
très vite du fait de l'explosion dèmographigue dans les 
villes, car l'agriculture y est très souvent effectuée 
sur brûlis. Quand ces terrains sont abandonnés 
lorsqu'ils ne sont plus rentables, ils sont voués â 
demeurer jachère herbeuse du fait de la multiplication 
des feux de brousse. Dans ces régions, de surcroît le 
sol sableux (plus de 100 m d'épaisseur par endroits), 
lessivé par les pluies et pauvre en minéraux, est très 
acide (PH = 4 â 4 , 5 ) . La mise en valeur de cette 
région passe par l'implantation des forets que l'on 
pourra exploiter, mais qui permettent aussi la remontée 
des minéraux vers la surface du sol par le jeu des 
racines Pivotantes et de la décomposition de la 
litière. Cela peut permettre la culture de certaines 
plantes v i v r i è r e s . 

Cette forêt donnerait aussi un effet de ceinture 
verte permettant d'améliorer le taux de pluviométrie 
dans les zones voisines sèches situées plus au sud. 

Nous nous sommes intéressés au créneau suivant : 
comparer la faune de la couche superficielle du sol et 
de la litière de différentes formations forestières et 
de savane. Nous avons particulièrement recherché des 
zones de jachère gui furent â l'abri des feux de 
brousse afin de comprendre comment évolue la faune du 
sol au fur et â mesure du développement des arbres. 
Ces travaux rentrent dans le cadre des conceptions de 
GHILAROV (1969) gui a montré gue la productivité 
forestière peut être améliorée en modifiant la 
pédofaune. Nous pensons gue lors de l'implantation de 
forêts sur ces sols très pauvres. il faudra tenir 
compte de la oédofaune et en particulier- des 
dêgradateurs et m i n e r a 1 i s a t e u r s gui permettent un 
recyclage rapide des minéraux contenus dans la litiere. 
Les minéraux ainsi libérés peuvent être repris par les 
racines en attendant gue celles-ci n'atteignent des 
zones plus profondes et plus riches. On sait aussi gue 
certaines forêts tropicales vivent ainsi en "circuit 
ferme" (DUVIGNEAUD 1980). Notons gue pour les zones 
gui ne sont pas en contact avec les forêts galeries 
l'arrivee des minèra 1isateurs forestiers peut être très 
lente. Il est alors intéressant d'introduire dans ces 
zones des échantillons de sol prélevés dans les forêts 
naturel les. 
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M A T E R I E L ET M E T H O D E S . 
Les résultats que nous présentons correspondent â 

des é v a l u a t i o n s établies â partir de 6 ou de 9 
prélèvements, effectués entre mars et avril 1984 ou 
1985 (saison des pluies). 

Pour effectuer ces prélèvement, nous avons combiné 
la méthode des guadrats et de l'échantillonnage 
aléatoire. Dans le site â étudier, nous délimitons un 
carré de 10 m de côté divisé en 100 carrés numérotés (1 
m2 ) . 
Un tableau des nombres au.hasard permet de déterminer 
en début d'année les carrés qui seront visités. (Carré 
de 2 0 x 2 0 cm de c6té situé au centre du carré de 1 m de 
côté tiré au sort). 

Les prélèvements sont des cubes de 20 cm de côté 
contenant la litière, l'humus et la partie supérieure 
du sol. Ces cubes découpés â la m a c h e t t e et prélevés â 
la bêche sont transportés dans des sacs en matière 
plastique. Au laboratoire le triage est effectué â la 
main et â la pince molle, puis par flottation â l'eau 
douce . 

Pour les zones forestières, une correction est 
réalisée, tenant compte des animaux occupant le bois au 
sol. Pour les insectes sociaux, une correction est 
effectuée après dénombrement des sociétés sur des 
surfaces de 400 â 600 m2 et évaluation de l'effectif 
moyen de ces sociétés. Ces v a l e u r s sont largement 
suffisantes en ce gui concerne l'estimation des 
différentes espèces de Termites (d'Après JOSENS, 1971). 
Pour les F o u r m i s , d'après LEVIEUX (1971) il faudrait 
800 m2 afin d'obtenir une bonne évaluation. En fait, 
nous avons complété notre échantillon par la méthode 
des itinéraires (LEVIEUX. 1967). 

RESULTATS 

ETUDE G L O B A L E . 
L o r s q u ' o n Cons idère le nombre d'individus par 

unité de surface (tableau 11. en dehors des cas où nous 
n'avons pas PU faire de correction tenant compte de 
l'effectif des sociétés. ce sont toujours les Termites 
et les F o u r m i s gui occupent les deux premiers rangs. 
Deux biotopes semblent particuliers : la palmeraie où 
le taux de Vers de terre est important et la bambousaie 
ou celui de Collemboles est le élus important gue nous 
avons trouvé. 

Si r on considère maintenant la biomasse par unité 
de surface (tableau II). on se rend compte gu'ici les 
Termites et 'es Fourmis, bien gu'occupant toujours des 
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rangs de premier plan peuvent être surpassés ou très 
c o n c u r r e n c é s par les Coléoptères (avane boisée, jachère 
a r b u s t i v e ) . les Myriapodes (almeraie, forêt secondaire, 
savane boisée) et les Vers de terre (almeraie). 

L E S F O U R M I S . 
Elles ont été étudiées en détail dans tous les 

milieux en dehors de la b a m b o u s a i e . 
On notera qu'elles semblent être plus abondantes dans 
la savane boisée et que leur biomasse est la plus 
importante dans la jachère arbustive où l'on trouve des 
e s p è c e s dont les individus sont volumineux 
(Pal tothyreus tarsatus. Camponot us ma eu 1 at us . 
P o l v r a c h i s sp.). 

Si on calcule le poids moyen par individu on 
t rouve: 
S a v a n e herb.: 2.07 mq. Jach. arb.: 3.5 mg, Forêt 
K i n s a m b i : 1.94 mq, Jachère herb.: 1,07 mg. Palmeraie: 
0 . 8 4 mg, Forêt Kimuenza Haut.: 2.19 mg. Savane bois.: 
1,08 mg, B a m b o u s a i e : 1.98 mg. Forêt Kimuenza bas: 2.18 
mg 

Une étude plus détaillée permet de s'apercevoir 
qu'il y a une forte différence dans la répartition des 
genres de Fourmis entre les différentes formations 
étudiées. 

- En jachère herbeuse. savane ou prairie. les 
Ponerinae sont peu représentées : Odont omachus 
troglodvtes lâ ou i1 y a des arbres, B r a c h v p o n e r a 
s e n a a r e n s i s dans les zones bien exposées au soleil. En 
lisière de bosquet on peut trouver des sociétés de 
Paltothyreux tarsatus. Des Dorylines se rencontrent 
parfois lorsqu'on croise les colonnes de chasse. 
Les Pseudomyrmicinés , vivent sur les arbres et ne se 
trouvent qu'exceptionnellement au niveau du sol. Les 
M y r m i c i n e s par contre sont bien représentées. Les plus 
r é p a n d u e s sont les Pheidole. les Cremat og as t er et les 
My rmi car i a. Les représentais de ces trois qenres 
exploitent beaucoup les arbres et les arbustes. de 
sorte que là ou il n'y en a pas ce sont les Monomori um 
gui dominent. On trouve aussi des Catau1acus nichant 
comme certaines Cremat ogast er dans les tiqes creuses 
des qraminees. des Tetramor ium et des Lept ot horax. 
Parmi les Do 1ichoderinés. le genre Tap i noma est bien 
représenté, surtout dans les zones habitées. Enfin, 
c h e : les Formicines. on trouve plusieurs espèces de 
Camponot us terricoles. ainsi que des Po1yrach i s et des 
P h a s m o m vr m e *. Autour des citronniers on peut trouver 
des Oecophvlla longinoda chassant sur le sol. 
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- Dans les forêts secondaires, par contre, on va 

rencontrer un grand nombre de Ponerinae nichant presque 
toutes dans le bois pourrissant au sol. Les genres 
ftmb1yopone. PIectroctema. Lept ogenys. Phrvnoporiera et 
Hesoponera sont peu ou assez peu représentés, par 
contre les H y p o p o n e r a . Pachycondv1 a et Odont omachus 
sont fréquents alors que les Anochetus abondent dans 
les branches ou les troncs tombés au sol et attaqués 
Par les Nasut itermes. Les Pa1t o t h v r e u s se trouvent en 
lisière ou sur les sentiers forestiers. 

Des colonnes de Dorv 1 u-s peuvent se rencontrer ça 
et lâ, et les seules Pseudomyrmicines rencontrées sont 
des T e t r a p o n e r a antracina descendues de leur arbre hôte 
Barberia nigricans. Chez les Mvrmicines, les 
Crematogaster et les Pheidol e dominent, les flyrmicaria 
occupant plutôt les bordures des chemins et les 
Catau1acus des termitières de Cub i t ermes a b a n d o n n é e s . 
On peut rencontrer occasionnellement des 0 1 i g o m y r m e x . 
Tet ramor i um. Cal ypt omyrmex et Ser rast r uma. 

Chez les Do 1ichoderinés, le genre Tapi noua est 
seul représenté et chez les Formicines. les Camponotus 
maculatus dominent (liées aux souches) alors que des 
Polyrachis et des Oecophy11 a arboricoles peuvent 
descendre sur la litière. 

- Dans la jachère arbustive de K i m u e n z a . les 
Ponerinae sont représentées par Odont omachus 
troglodyt e s et Paltothyreus tarsatus. Nous n* avons pas 
vu de Dorylines ni de Pseudomyrmicines. Les Pheidole 
sont très abondantes et les Crematogaster bien 
r e p r é s e n t é e s . Nous n'avons pas trouvé d'autres 
Myrmi c i nés. En ce gui concerne les sous-familles 
évoluées, les Do 1ichodérine s n'ont pas de représentants 
et les C a m p o n o t u s maculatus abondent, de même que des 
Polyrachis terricoles et arboricoles. Il n'y a donc 
gue sept e s p è c e s de fourmis représentées dans ce 
biotope. 

- Dans la palmeraie on ne trouve pratiquement gue 
des O d o n t o m a c h u s troolodytes (Ponerinae). des Phe i do 1e 
et des Cr emat ogast er• rarement des Catau1acus des 
l*1y rm i car i a et des Honomor i um (Myrmicinae) et des 
Camponotus m a c u l a t u s (Formicinae). 

- La b a m b o u s a i e semble encore plus pauvre. On v 
trouve 0. troqlodyt e s (Ponerinae). Tetramorîum s P • , 
S e r r a s t r u m a 1u iae et Phe i do 1e en petites quantités. 

LES T E R M I T E S . 
Nos c o r r e c t i o n s n'ont PU être effectuées gue sur 

les espèces dont les termitières sont éPigées comme les 
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Hacr ot ermes dans la savane herbeuse de Kimuenza et les 
C u b i t e r m e s dans la forêt secondaire de K i n s a m b i . On 
r e m a r q u e r a que les chiffres que nous présentons ici 
sont v r a i s e m b l a b l e m e n t très inférieurs â la réalité car 
d'une part nous n'investissons que les 20 premiers cm 
du sol et que. d'autre part, lorsque nous détruisons 
une termitiere nous perdons les individus se trouvant 
dans les galeries adjacentes ou qui fuient par ces 
g a l e r i e s . Ainsi nous pensons qu'en dehors de biotopes 
p a r t i c u l i e r s comme la palmeraie, la bambousaie et la 
jachère arbustive pour lesguels nous gardons des 
r é s e r v e s , les Termites doivent être dans tous les 
autres cas. les insectes dominant tant en nombre qu'en 
b i ornas s e . 

Si l'on calcule le poids moyen par individu nous 
t rouvons : 
S a v a n e herb.: 5.33 mg, Jach. arb.: 1.2 mg. Forêt 2nd 
K i n z a m b i : 3,09 mg. Jachère herb.: 2.9 mg. Palmeraie: 
1.2 mq, Forêt 2nd Kimuenza S: 2.8 mg. Savane bois.: 3.9 
m g , B a m b o u s a i e : 3,3 mg, For.2nd Bord du lac: 2.4 mg 

Dans le biotope où les Termites semblent le moins 
bien représentés. la bambousaie de Kinsambi nous 
n ' a v o n s pa pu localiser de termitière. Une 
investigation effectuée sur une petite bambousaie 
située dans Kikuit nous a permis de localiser une 
t e r m i t i è r e pour 200 m 2 . Il s'agit d'une termitière 
s o u t e r r a i n e difficile â investir du fait des entrelacs 
des r a c i n e s de bambous. Toutefois, nous pouvons tenir 
le type de raisonnement suivant: s'il y a 2 0 . 0 0 0 
individus en moyenne dans ces sociétés, cela nous donne 
100 individus par m 2 , ce gui reste une valeur faible. 

On notera que la litière et l'humus de la 
b a m b o u s a i e contiennent beaucoup de Collemboles. 

Dans la Palmeraie où les Termites semblent assez 
mal représentés et où on trouve principalement des 
e s p è c e s de petite taille. on recontre une quantité 
énorme de Vers de terre liés principalement aux 
P é t i o l e s et aux inflorescences mâles très pourris qui 
jonchent le sol. nais une autre étude, menée en 1984. 
ne nous donnait que 154 individus/m 2 et 30 kg/ha. Il 
n'y avait pas eu alors de correction tenant compte des 
Pétioles et des inflorescences au sol. 

La savane de Kimuenza. où l'on trouve 824 ter-mites 
p o u r v o y e u r s par m2 donnant 2°.5 kg/ha. est occupée par 
des H a c r o ' g r m e s à raison de 2,5 termitières èPigees Par 
hectare dont le volume m o v e n est de 576 litres, ce gui 
c o r r e s p o n d à une hauteur de 1,2 m. Nous avons estimé 
la population de telles termitières à 5 0 0 . 0 0 0 
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individus, à partir des données de COLLINS (1981), ce 
qui nous donne 125 individus supplémentaires par m 2 , 
dont le poids moyen est de l'ordre de 15 mg. soit 18.75 
kq/ha. 

Dans la jachère herbeuse de Kasamba et la savane 
boisée de K u m b i . les termitières sont souterraines. 
Nous n'avons pas PU faire de correction. 

Dans la forêt secondaire de Kirisambi. nous avons 
trouvé 414 i n d i v i d u s / m 2 , soit 15,5 kq/ha dans nos 
prélèvements de sol. La correction a été effectuée â 
Partir des Cubi termes : 650 termitières/ha. donnant 
2.791 individus/m 2 soit 83.8 kq/ha et des Nasut itermes 
occupant les grosses branches et les troncs tombés au 
sol : 7,16 i n d i v i d u s / m 2 , soit 8 , 8 8 kq/ha. 

Enfin, la jachère arbustive de Kimuenza présente 
une litière très épaisse de 5 â 12 cm en pleine saison 
des pluies. Les Termites que l'on trouve sont de 
petite taille (poids moyen 1,2 mq). Manifestement. 
dans cette jachère n'ayant pas subi de feu de brousse 
depuis 15 ans, la végétation arbustive très dense a 
permis d'éliminer les Termites de savane. mais les 
Termites de forêt ne sont pas encore implantés. 

DISCUSSION. 
On remarquera gue chez les Fourmis, le poids moyen 

par individu est assez homogène dans les différentes 
formations, â l'exception de la jachère arbustive où on 
trouve des espèces de qrosse taille. On notera gue ces 
résultats ne sont pas invraisemb1ab1 es par rapport â 
ceux qui sont donnés chez Camponotus aethiops par 
BARONI-URBANI et col. (1978) où on trouve un poids 
moyen par individu de 11.44 mg chez cette grosse espèce 
et par ceux de B R I A N et Col. (1967) chez Tetramorium 
caesp i t um où le poids moyen des individus adultes est 
de 0.78 mg chez cette espèce de taille plutôt petite. 
Cet auteur nous donne les valeurs de 440 individus par 
m2 pour une biomasse de 2,7 kq/ha pour cette seule 
espèce. 

En ce gui concerne le nombre d'individus par m 2 , 
nos chiffres n'ont rien d 'e xt ra or di naire. PASSERA 
(1984) nous cite : 4.500 Lasius alienus et 7.500 
Tetramorium caespitum ou 16.000 Lasius njger dans les 
landes du Danemark. Le record appartenant â 
Pogonomvrmex o c c i d e n t a l i s avec 115.OO0 individus/m 2 

dans l'Ut ah. 

Chez les Termites, les Cubitermes gue l'on trouve 
dans la foret de Kinsambi ont un poids individuel moyen 
de 3 m g / i n d i v i d u (larves et adultes confondus). Ces 



280 

r é s u l t a t s sont inférieurs â ceux que trouve rïALDAGUE 
(1967) chez Cubitemes f unqi f aber où le poids moyen des 
larves 1 et 2 est de 10 mq, des ouvriers de 12.4 mg et 
des soldats de 17.45 mg. Ils sont plus compatibles 
avec ceux de HEBRANT (1970) sur Cubi t ermes sankurensis 
et C. e x i g u u s où les poids moyens sont de l'ordre de 
3.5 mg et de 1.3 mg par individu. 

En ce gui concerne la densité de termitières par 
hectare, à notre chiffre de 650 sociétés de Cub i t ermes 
sp/ha, nous pouvons comparer les résultats de H E B R A N T 
(1970) chez C. e x i g u u s : 510/ha donnant une biomasse de 
11.5 k q / h a . 

Dans la forêt de Brachistegia du Zaïre, HALOAGUE 
(1967) estime gi'il v a 96 kg de Termites/ha. Ce 
chiffre est proche du notre : 108.25 kg/ha. LEE et 
UOOD (1971) trouvent une densité de 600 individus de 
N a s u t i t e r m e s exitiosus par m* dans la forêt 
d ' A u s t r a l i e . Ces auteurs établissent une estimation de 
la population de Termites du nord du Nigéria et de C6te 
d'Ivoire allant de 1.000 â 10.000 individus/m 2 

correspondant â des biomasses de 50 â 500 kg/ha. 

On notera toutefois que nos moyens d'approche ne 
donnent qu'une image partielle du taux de Termites et 
F o u r m i s , car nous faisons abstraction des sociétés 
h y p o g é e s par exemple. Nos raisonnements restent 
v a l a b l e s du fait que les chiffres correspondant aux 
T e r m i t e s et aux Fourmis sont évalués par défaut et que 
malgré tous ces deux groupes dominent. 

Pour conclure, nous préciserons qu'en dehors des 
deux f o r m a t i o n s particulières que sont la plameraie et 
la b a m b o u s a i e et de la jachère arbustive qui est un 
passage d'une formation herbeuse vers une forêt 
secondaire, les Termites constituent les principaux 
m i n é r a 1 i s a t e u r s . Dans la palmeraie ce sont les 
A n n é l i d e s gui doniment nettement et dans la bambousaie 
le taux de Collemboles est très fort. En jachère 
a r b u s t i v e où les arbres sont très denses, la lumière ne 
passe pas. Les espèces de savane sont parties, celles 
de forêt arrivent progressivement. La litière 
s'accumule en attendant. 

Dans tous les cas les fourmis occupent et de loin 
le premier rang des prédateurs. C'est dans les forêts 
s e c o n d a i r e s gue l'on trouve la plus forte panoplie de 
genres et d'espèces, et il y a de nombreuses espèces 
spécialisées dans la prédation. La jachère arbustive 
est ici aussi â considérer â part car le nombre 
d'espèces ayant colonisé ce milieu est très limité. On 
notera gue dans ce biotope en pleine évolution, nous 
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rencontrons des points communs concernant les Termines 
(petites formes) et les Fourmis (peu d ' e s p e ^ s 
représentées) avec la palmeraie. 
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TABLEAU II - BIOMASSE EN KILOGRAMMES PAR HECTARES. 

Savane 
herbeuse 
KIMWENZA 

(Kln) 

Jachère 
herbeuse 
KASAMBA 

(KKT) 

Savane 
boisée 
KUMBI 

(KKT) 

Jachère 
arbustive 
KIMWENZA 

(KIN) 

Palmeraie 
MUNEKANTEBE 

(KKT) 

Bambousaie 
KINZAMBI 

(KKT) 

Forêt 
secondaire 
KINZAMBI 

(KKT) 

Forêt secc 
KIMWENZA 

Sonnet 
colline 

nda i re 

KIN) 

Bord du 
lac 

Fourmis 32,7 37,1 62,3 119 38,1 (P) 3.3 (P) 5 32,5 45,9 

Coléoptères ?0,4 5,4 77,4 45,4 1.7 0,5 2,1 17 28 

Blattes - 7,5 2,3 2,5 - 0,7 0,07 - 1,9 

Termi tes 40,25 69 99,9 (P) 4.8 2,3 (P) 0.4 108,25 (P)13 (P) 2,2 

Dermaptères 0,5 - - 0,6 - - - - 0,9 

MèmiptéroTdes - - - 0,6 1,9 - - - 0,6 

Collemboles 0,4 0,05 0,012 0,9 1,8 4,8 0,2 0,2 0,9 

Myriapodes 4 e 46 15,6 52,1 15 53,8 80 73,5 

Araignées 0,0 3 6,7 0,9 1.9 0,7 0,9 8 30,8 

Acariens 0,05 1,1 1.1 - 0,35 - 0,7 - 0,4 

Pseudoscorpions - - - 0,5 - - - - 0,3 

Isopodes 0,8 0,66 - 1.3 0,95 0,2 0,1 10,6 16 

Annelides - 21,7 23,5 2,8 315,6 5.8 14,6 37,1 21,2 

Mollusques - - 12 0.5 2.5 - - - -

Biomasse Totale 107,9 151,5 331,2 195,4 419,2 31,4 185,7 198,4 222,6 

(P) Pourvoyeurs (ses) uniquement 



TABLEAU I : NOMBRE D'INDIVIDUS PAR M2. 

Savane 
. herbeuse 

KINWENZA 

(KIN) 

Jachère 
herbeuse 
KASAMBA 

(KKT) 

Savane 
boisée 
KUMBI 

(KKT) 

Jachère 

arbustive 
KIMWENZA 

(KIN) 

Palmeraie 
MUMEKANT 

EMBE 

(KKT) 

Bambousaie 
KINZAMBI 

(KKT) 

Forêt 

secondaire 
KINZAMBI 

(KKT) 

Forêt 2n 

K 

Sommet 
colline 

KIMWENZA 
N 

Bord du 
lac 

Fourmis 1576 3452 5745 3400 ' 4493 (P) 166 (P) 257 1493 2096 

Coléoptères 95 66 127 93 58 14 60 65 83 

Blattes - 33 16 16 - 20 2 - 33 

Termites 949 (P)2375 (PJ2550 (P)400 (P)191 (P) 12 3922 (P) 458 (P) 89 

Dermaptères 11 - - 13 - 18 12 - 27 

HemiptêroTdes - - - 31 151 4 8 - 2 

Collemboles 48 8 77 50 212 520 83 27 101 

Myriapodes 29 38 151 112 195 41 147 246 226 

Araignées 21 43 45 22 29 25 35 32 125 

Acariens 5 72 37 2 237 93 68 - 9 

9 Pseudoscorpions - - - 12 - 6 14 -

9 

9 

Isppodes 16 11 26 145 43 6 10 16 

Annelides - 92 119 16 1052 29 71 64 36 

Mollusques - - 39 2 141 93 35 - -

(P) Pourvoyeurs (ses) uniquement 
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LACHAUD J.P 153 
LANGE C 97-103 
LEBRUN D p. 83 
LEFEBVRE J 97 
LEMAIRE M 97-103 
LENOIR A 197 
LEPAGE M 133 
LLOYD H 87 
LOBREAU-CALLEN D p. 61 
MASENS D 273 
MATOUB M 109 
MERCIER B 173 
MORA P 109 
NAGNAN P 87-103 
NSUDI M 273 
PASSERA L 173-187 
PASTEELS J 123 
PETEK F 109 
PLATEAUX L 3-73-221 
PLATEAUX-QUENU C 73 
RENOUX J 109-119 
RETANA J 219 
ROISIN Y 123 
ROULAND C 109 
SUZZONI J.P 173-187 
TANO Y 123 
TURILLAZZI S 7 


