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CHARLES JANET

(1849 - 1932)

Charles JANET est né a Paris le 28 juin 1849. Eléve
de 1'Ecole centrale,il devient ingénieur des Arts et
Manufactures et entre, en 1877, dans une usine de
brosserie, a Beauvais. La se déroulera toute sa
carriére.

Depuis son enfance il éprouvait un gout tres vif
pour l'entomologie mais, pendant la plus grande partie
de sa vie, son travail d'ingénieur 1'empécha de se
consacrer a sa passion.

Ce n'est qu'a partir de 1895 et jusqu'en 1911 qu'il
put effectuer ses recherches sur le groupe qui
l'attirait le plus : les Hyménoptéres sociaux. I1
publiera alors, en 19 ans, soixante-quatre études,
concernant principalement les Fourmis et les Guépes.

Beaucoup de travaux de Charles JANET concernent
1'anatomie des Hyménoptéres. Il effectua en particulier
des coupes sériées de diverses régions du corps de
Myrmica rubra, dont il publia des dessins remarquables
de précision et de clarté. C'est ainsi qu'il découvrit
et mit en évidence le phénoméne de "L'histolyse, sans
phagocytose, des Muscles vibrateurs du vol chez les
reines des Fourmis" (1907).

Il étudia aussi le comportement de certains
Hyménopteéres sociaux, en particulier celui de diverses
Fourmis et de myrmecophiles. Pour cela il perfectionne
les nids artificiels déja existants et crée un modéle de
fourmilieére en platre qui eut un grand succeés a
1'Exposition Universelle de 1900. Il 1l'améliora par la
suite et ces nids sont encore utilisés de nos jours.
Plusieurs de ses monographies contiennent de fort belles
observations sur le comportement des Guépes. Dans une
étude parue en 1895 ["Sur Vespa crabro, Histoire d'un
nid depuis son origine"] il signale, le premier,
1'échange de nourriture entre ouvriéres et larves de
V.crabro, (nommé plus tard trophallaxie par Vheeler).
Dans ce méme travail, il décrit minutieusement la
naissance et le développement du guépier, a partir de la
premiére cellule construite par la femelle fondatrice.

Docteur és Sciences, lauréat de 1'Institut,
Chevalier de la Légion d*'honneur, Président de la
Société zoologique de France en 1899, membre honoraire
de la Société Entomologique de France en 1921, il mourut
le 7 janvier 1932, a Voisinlieu, prés de Beauvais ou
s'était passée presque toute sa vie.

Janine Casevitz-Veulersse
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Actes Coll. Insectes Sociaux, 4 : 3-14 (1988)

Heinrich Kutter, digne successeur d'Auguste Forel (1)

par
D.CHERIX

Musée de Zoologie, Palais de Rumine, CP 448, 1000 Lausanne 17 - Suisse

Heinrich Kutter est né le 22 septembre 1896 a Vinelz, petit village au bord du
lac de Bienne (Suisse) ou son peére exergait le ministére pastoral. C'est en
1898 que sa famille s'installa & Zurich. Son pere, pasteur et théologien de
talent, avait publié de nombreux ouvrages sur la foi et les questions sociales
et souvent les discussions familiales tournaient autour de la philosophie. C'est
ainsi qu'un beau dimanche, le 6 février 1910, lors d'une visite de la famille
Kutter chez la famille Brun, dont I'un des quatre fils n'était autre que le fameux
médecin et myrmécologue Rudolph Brun (1885 - 1969), alors que la
discussion reprenait sur la philosophie, le jeune Heinrich qui s'ennuyait
beaucoup fut interpellé par R. Brun qui l'invita 2 monter dans sa chambre pour
voir sa collection de fourmis et ses élevages. Pour le jeune Heinrich alors agé
de 14 ans ce fut une véritable révélation. Le soir méme il commengait sa
collection d'insectes ! Mais comme nous étions en hiver il ne trouva qu'une
mouche morte entre les fenétres d'une piéce de la maison. Il la prépara et cet
insecte se trouve toujours aujourd'hui dans sa collection, point de départ d'un
travail qui allait faire de Kutter un myrmécologue de réputation mondiale. Dés
cet instant il se consacra a I'étude des insectes et plus particulierement des
fourmis. En peu de temps il recueillit de nombreuses observations tout a fait
originales sur le parasitisme social temporaire chez Formica rufa, phénomeéne
encore peu, si ce n'est pas du tout étudié. Un jour qu'il discutait avec R. Brun,
ce dernier lui demanda a voir ses notes et fut impressionné par le travail
réalisé, si bien qu'il le poussa a écrire son premier article scientifique ce qu'il
fit, dit-il modestement, en mauvais allemand; R. Brun l'aida a remanier son
texte et sa premiére publication parut en 1913 (voir liste des articles publiés
en annexe). Lorsqu'il déposa sur la table de son maitre de latin au gymnase
un exemplaire de ce travail ce dernier se demanda si ce Kutter |a était bien le
mauvais éléve qui fréquentait ses cours !

(1) & l'occasion de sa nomination comme membre d'honneur de la section francaise de
I'U.LE.LS. lors de 'assemblée générale qui s'est tenue a Paimpont le 17 septembre 1987.



Adressant ce méme travail & Auguste Forel, celui-ci l'invita immédiatement a
"La Fourmiliere" a Yvorne. Par la suite ils firent ensemble une excursion
mémorable en Valais puis en Italie, a la veille de la premiére guerre mondiale.
Parti comme maitre et éléve, ils en revinrent amis.

Il convient ici de revenir un peu en arriére. Depuis sa jeunesse a Zurich Kutter
avait un ami d'origine allemande, Carl Emmelius, avec lequel il fit de
nombreuses excursions et chasses aux fourmis et aux coléoptéres.
Malheureusement, en 1916 cet ami dut retourner en Allemagne et mourut sur
le front en 1918. Sa collection se retrouve aujourd’hui dans la grande
collection de Kutter. En témoignage d'amitié, Kutter publia les notes de son
ami qui parurent en 1919 dans "Biologischen Zentralblatt" : "Beitrdge zur
Biologie einige Ameisenarten” (Contribution & la biologie de quelques
espéces de fourmis). Aprés son service militaire Kutter entama a I'Université
de Zurich des études de sciences naturelles, principalement la zoologie.
Cependant, aprés quelques semestres, il se demanda & quoi cela pouvait-il
bien le mener.

Afin d'obéir au souhait de ses parents de Iui voir embrasser une carriére lui
permettant de se rendre rapidement indépendant, il passa a la section de
pharmacie de I'école polytechnique fédérale (EPFZ) et obtint en 1924 le
dipléme fédéral de pharmacien. C'est sur les bancs de I'école polytechnique
fédérale qu'il allait rencontrer sa future femme (Mlle Louise Triib) qui sera sa
compagne pendant 52 ans et le secondera efficacement tout au long de sa
carriere, lui permettant ainsi de réaliser une oeuvre scientifique de grande
ampleur.

En 1928 il reprit une pharmacie a Flawil (de 1928 a 1959) qui devint
I"Ameisen - Apotheke" (la pharmacie des fourmis) car sa fagade était ornée
de peintures représentant des fourmis.

A coté des ses activités professionnelles, il convient ici de se rappeler que les
pharmaciens fabriquaient encore de nombreuses préparations, il resta fidéle a
la myrmécologie, profitant de ses bréves vacances pour découvrir la faune
myrmécologique suisse. Toutefois, il est amusant de noter que c'est sur un
tout autre sujet et en partie contre sa voionté qu'il devint Docteur és sciences
en 1937.

En effet dans la région qu'il habitait, les paysans qui cultivaient des petits pois
étaient en lutte avec différents ravageurs qui diminuaient fortement leurs
revenus déja modestes. Heinrich Kutter s'attaqua & ce probléme afin de
trouver une solution qui ne colterait rien aux agriculteurs. C'est ainsi
qu'aprés quelques années de travail, il put proposer une rotation des cultures
qui empéchait les ravageurs de se développer et de dépasser le seuil de
tolérance. Lorsqu'il montra ses résultats au Professeur Schneider, alors
directeur de I'Institut d'Entomologie de I'EPFZ, ce dernier lui dit qu'il fallait
absolument rédiger cela pour une thése de doctorat, ce que Kutter ne voulait
pas car il n'était pas intéressé. Cependant il céda aux instances de Schneider
et ce dernier l'invita trois semaines au Tessin, corrigeant au fur et & mesure ce
que Kutter écrivait et dessinait (voir liste annexe : travaux non
myrmécologiques).



Mais revenons aux fourmis car, de 1913 a 1986, Heinrich Kutter a publié plus
de cent travaux . L'un des apports les plus originaux réside dans la
découverte, dans les Hautes Alpes suisses, de trois espéces de fourmis dont
I'étude est une contribution de grande valeur a la connaissance du
parasitisme social. Il s'agit de Doronomyrmex pacis (cette espéce découverte
a la fin de la deuxiéme guerre mondiale regut le nom de pacis), Epimyrma
stumperi (en I'honneur de Stumper) et Teleutomyrmex schneideri (en
I'nonneur du Professeur Schneider qui le "forga" a écrire sa thése de doctorat)
trouvées en Valais dans les vallées de Binn, Zermat et de Saas Fee
respectivement.

La troisieme espéce représente de loin I'une des plus intéressantes
découvertes de la myrmécologie du 20eme siécle puisqu'elle se caractérise
par I'absence de la caste ouvriére.

Pour la petite histoire, Kutter venait de passer dans la région de Saas Fee une
journée a tourner des centaines de pierres a la recherche de

(espéces esclavagistes) et, fourbu, il s'assit sur un rocher
pour reprendre son souffle; il décida de retourner une derniére pierre avant de
rentrer. C'est alors qu'il découvrit dans une colonie de i
caespitum des individus étrangers accrochés au dos de la reine; il venait de
découvrir Teleutomyrmex schneideri..... Fasciné par cette découverte il fit
appel a d'autres collégues et c'est ainsi que I'année suivante Gésswald, Brun
et Stumper se retrouvérent a Saas Fee pour étudier différents aspects de cette
espéce. Aujourd'hui on ne connait que 4 stations (Espagne: Sierra Nevada;
France: Briangon, Vallée d'Ossau dans les Pyrénées; Suisse: Valais, Saas
Fee) pour cette espece qui présente un regain d'intérét a une époque ot I'on
tente de comprendre les mécanismes qui régulent la "socialité " chez les
fourmis.

A cbté de cela, Kutter publia en 1977 une faune des fourmis de la Suisse,
ouvrage remarquable qui comble un vide et permet aujourd'hui a de
nombreux myrmécologues "européens” de déterminer aisément leur matériel,
méme si I'ouvrage rédigé en langue allemande peut parfois causer quelques
petits problémes de traduction a ses utilisateurs.

Au cours de sa vie, Heinrich Kutter a constitué un collection remarquable qui
aprés quelques péripéties a pu étre acquise par le Musée cantonal de
zoologie & Lausanne. Riche de plus de 50'000 spécimens elle offre une base
de travail absolument indispensable et unique pour quiconque songe & se
lancer dans la systématique de cette famille.

Mais I'activité du Dr. Kutter ne s'arréte pas la: il fut, de 1930 & 1946, rédacteur
du Bulletin de la Société Entomologique Suisse et assuma avec grande
compétence la charge de secrétaire du 3eme Congrés International
d'Entomologie qui se tint & Zurich en 1925.

En témoignage d'estime pour ses travaux, I'Université de Lausanne lui
conféra en 1948 le doctorat honoris causa &s sciences naturelles & l'occasion
du 75éme anniversaire de son école de Pharmacie. Quelques années plus
tard il requt la méme distinction de I'Université de Berne (en 1963) sur



proposition du regretté Professeur M. Lischer. D'autre part il est membre
honoraire de la Société Entomologique Suisse depuis 1965 et récemment de
la section francgaise de I'U.L.E.l.S, hommage au digne successeur d'Auguste
Forel dans la myrmécologie du 20eme siecle. C'est en autodidacte qu'il s'est
lancé dans le monde des fourmis et il n'a jamais suivi un seul cours
universitaire d'entomologie.......

Aujourd'hui le Dr. Kutter s'est retiré a Egg prés de Zurich avec pour
compagnon un perroquet nommé "Joggeli", trés facétieux et fort habile a
reproduire des airs de cantates de Mozart. L'esprit lucide et vif, il est toujours
prét a rencontrer les myrmécologues qui traversent la Suisse et & égrener ses
souvenirs sur Forel, Brun, Stumper et d'autres aujourd'hui disparus.

Bemerciements

Je tiens ici & remercier le Dr. H. Kutter pour les nombreuses discussions que nous avons eues
et les encouragements prodigués et aussi pour m'avoir autorisé a publier cet article que sa
modestie voulait trés court !

J'adresse aussi mes sincéres remerciements au Professeur Paul Bovey (Lausanne) qui m'a
permis d'utiliser ses notes d'un texte non publié, écrit en hommage a Kutter lors de son
soixante-diziéme anniversaire.
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Zeitschrift fur wissenschafliche Insektenbiologie, Bd IX, Heft
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Zur Biologie von Formica rufa und Formica fusca i. sp.
Biologischen Centralblatt, Bd. XXXIII Nr. 12, p. 703-707,
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. Myrmekologische Beobachtungen

Biologischen Zentralblatt, Bd 37. Nr. 9, p. 429-437, 1917

. Beitrédge zur Ameisenbiologie

Biologischen Zentralblatt, Bd 38. Nr. 3, p. 110-116, 1918

. Beitrége zur Ameisenfauna der Schweiz

Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Bd XIII, Heft 1, p. 13-17, 1919

. Carl Emmelius, Zusammengefasst und erganzt, Beitrage zur

Biologie einiger Ameisenarten
Biologischen Zentralblatt, 39. Band, Nr. 7, p. 303-311, 1919

. Strongylognathus huberi For. r. alpinus Wh. eine Sklaven

raubende Ameise
Biologischen Zentralblatt 40. Bd. Nr. 11/12, p. 528-538,
nov.-dez. 1920

Strongylognathus alpinus Wh., ein neuer Sklavenrauber
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Bd XIII, Heft 3/4, p. 117-120, 1921

. Gehe hin zur Ameise

Naturwiss. Beobachtungsbuch Bd 1/2, Bircher Verlag, Bern, 165
p., 1920

Kopflose Existenzen
Schweiz. Ent. Anz., I(6), p 40-41, 1922

- Der Sklavenrauber Strongylognathus huberi For. ssp. alpinus

Wheeler
Rev. suisse de zool., vol. 30, No. 15, p. 387-422, 1923

. Myrmica scabrinodis Nyl. var. rugulosoides For.
chweiz.

Ent. Anz., III,(1-2), p. 6-7, 1924

. Ein kleiner Beitrag zu unserer Ameisenfauna

Schweiz. Ent. Anz., Nr. 5, p. 35, 1925

Eine neue Ameise der Schweiz
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Bd XIII, Heft 8, p. 409-412, 1925

Ziichtung von Ameisen
Handbuch der biol. Arbeitsmethoden, p. 485-512, 1926
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Fol. myrmecol. et termitologica, vol. 1, No 7/8, IV 27, p. 94,
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- Beitrége zur Kenntnis nordafricanischer Hymenopteren

EO3, Revista Espanola de Entomologia, Tome IV, Heft 1, 1928
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Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Bd XV, Heft 2, p. 61-63, 1931

Verzeichnis der entomologischen Arbeiten von Prof. Dr August
Forel
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Bd XV, Heft 5, p. 180-193, 1931
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Mitt. gchweiz. Ent. Ges., Bd XV, Heft 5, p. 193-194, 1931

Ameisen aus dem Museum zu Dresden
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XV, Heft 6, p. 207-210, 1932

Einige Ameisen von der Siidkiiste von Neu-Britannien
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XV, Heft 11, p. 471-474, 1933

Neue Schweizerameisen
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Vol. XVI, Heft 11, p. 722, 1936

Skizzen eines Streifzuges durch Kamerun
Schweiz. Apotheker Zeitsch. No 26, p. 337-342, No 27, p.
349-354, 1937

Skizzen eines Streifzuges durch Kamerun
Schweiz. Apotheker Zeitsch. No 27, p. 349-354, 1937

Neujahrshonig auf dem Kamerungberg
Schweiz. Monatschrift "Du", 1937

Ein kleiner Beitrag zur Kenntnis des Nestbaues von
Bellicositermes natalensis (Haviland)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XIX, Heft 2/3, p. 66-70, 1943

Ameisengas te
Schweiz. Monatschrift "Du", 1945

Eine neue Ameisengattung (Doronomyrmex)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XIX, Heft 10, p. 485-487, 1945

Beitrag zur Kenntnis von Strongylognathus huberi For. ssp.
alpinus Wh. (Hym. Form.
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XIX, Heft 11, p. 645-646, 1945

Lasiug (Chthonolasius) carniolicus Mayr, eine neue
chweizerameise
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XIX, heft 12, p. 698-699, 1946

Ein mehrtatiger Grossraubzug von Formica sanguinea ohne
Zwische?heimkehr und seine instinktpsychologische Deutung. (mit
R. Brun

Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XX, Heft 4, p. 278-290, 1947



34.

35.

36.

37.

38.

39.

40.

41.

42.

43.

44.

45.

46.

47.

48.

49.

Statt Mineralwasser fanden sie Ameisen
Schweiz. Monatschr. fir Natur, Forsch. u Tech., Prisma Heft 2,
2. Jahrgang, 1947

Beitrag zur Kenntnis der Leptanillinae (Hym. Formicidae)
Eine neue Ameisengattung aus siid-Indien
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXI, Heft 2, p. 286-295, 1948

Nachtrége zu dem 1946 in Binn beobachteten Grossraubzug von
Formica sanguinea ohne Zwischenheimkehr
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXII, Heft 3, p. 309-322, 1949

Mes souvenirs sur Auguste Forel
( traduc tion R. Matthey)
Suisse contemporaine No spécial, p. 30-41, sept. 1949

Ueber eine neue, extrem parasitische Ameise, 1. Mitteilung
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXIII, Heft 2, p. 81-94, 1950

Ueber zwei neue Ameisen, 1. Chalepoxenus insubricus, 2.

Epimyrma stumperi
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXIII, Heft 3, p. 337-346, 1950

Ueber Doronomyrmex und verwandte Ameisen, 2. Mitteilung
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXIII, Heft 3, p. 347-353, 1950

Epimyrma stumperi, 2. Mitteilung
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXIV, Heft 2, p. 153-174, 1951

Myrmekologische Beobachtungen 1951
Bull. Union Internationale pour 1'Etude des Insectes sociaux,
t. I, No 2, p. 21-27, Paris 1952

Ueber Plagiolepis xene Starcke (Hym. Formicidae.)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXV, heft 2, p. 57-72, 1952

Bemerkenswer te Missbildung bei Leptothorax acervorum Latr.
(Hym. Pormicid.)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXV, Heft 4, p. 354, 1952

"Die rote Waldameise im Dienste der Waldhygiene", von K.
Gosswald
Experientia, vol. VIII/8, p. 311-312, 1952

Internationale Union zum Studium der sozialen Insekten
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXV, Heft 4, p. 358-359, 1952

Sur un type nouveau de myrmécobiose réalisé par Plagiolepis
xene (avec R. Stumper)
Comp tes-rendus Ac. Sci t. 234, p. 1482-1485, 1952

Beitrag zur Problemstellung der neueren Myrmekologie
Die Naturwissenschaften, Heft 2, P- 33, 1953

Die Ameise Salomos
Schweiz. Monatschrift "Du", sept. 1953
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Beitrége zur Biologie palaearktischer Coptoformica (Hym. Form)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXIX, Heft 1, p. 1-18, 1956

Zur Kenntnis schweizerischer Coptoformicaarten (Hym. Form), 2.
Mitteilung
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXX, Heft 1, p. 1-24, 1957

Eine neue Form der Sklavengewinnung bei Ameisen
Umschau, Heft 11, p. 327-329, 1957

Ueber die Bedeutung chemischer Stoffe im sozialen Ameisenleben
Schweiz. Apotheker Zeitung, 21, p. 410-413, 1957

Anmeisen
Schweiz. Schulfunk, Heft 6, p. 184-186, 1957

Einsame Ameisen
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXXI, Heft 2, p. 177-190, 1958

Ueber Modificationen bei Ameisenarbeiterinnen, welche durch den
Parasitismus von Mermithiden (Nematod.) verursacht worden sind
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXXI, Heft 3/4, p. 313-316, 1958

Sklaven bei den Ameisen
Bodenseezeitachrift, no 1/2, p. 11-13, 1959

Ueber den Sozialparasitismus der Ameisen
Naturforsch. Ges. Ziirich, 5.12.1960, p. 2-3, 1960

Das Ameisen-Wunder : Ein Blick ins Ameisenleben, Von unseren
roten Waldameisen, Wanderameisen, Ueber die Ernghrung des
Ameisenvolkes, Sklaverei, Einsame Ameisen

Silva, Heft 35, p. 5-23, 1960

Der individuelle Insektenpass als taxonomische Platzkarte, ein
Vorschlag
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXXIII, Heft 4, p. 238-244, 1961

Bericht iiber die Sammenlaktion schweizerischer Waldameisen der
Formica-rufa-Gruppe 1960/61

Schweiz. Zeitschrift fir Forstwesen, Nr. 12, p. 788-797, 1961
Waldhygiene, Bd IV, no 7/8, p. 193-202, 1962

Zur Erinnerung an August Reichensperger
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Bd XXXVI, Heft 1/2, p. 143-144, 1963

Von der forstwirtschaftlichen Bedeutung der Waldameisen
Wald und Holz, 44. Jahr. Nr. 12, p. 346-350, 1963

Ein kleiner Beitrag zur Kenntnis unserer Waldameisenfauna
Schweiz. Zeitschrift fir Forstwesen, Nr. 11, p. 646-653, 1963

Miscellanea myrmecologica I
Higt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXXVI, Heft 1/2, p. 129-137,
1963

Miscellanea myrmecologica II
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXXVI, Heft 4, p. 321-329, 1963
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Miscellanea myrmecologica III
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXXVII, Heft 3, p. 127-137, 1964

Formica nigricans Em. (= cordieri Bondr.) bona species ?
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XXXVII, Heft 3, p- 138-150, 1965

Ueber die Verbreitung der Waldameisen in der Schweiz
Collana Verde 16, p. 231-235, Roma 1965
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Ins. Soc., vol. XIII, No 4, p. 227-240, 1966
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Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XL, Heft 1/2, p. 78-91, 1967
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Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XL, Heft 1/2, p. 63-77, 1967

Liste sozialparasitischer Ameisen
Archives, t. XXXIII, Nvelle série, Inst. Grand Ducal de
Luxembourg, p. 201-210, 1967

Personliche Erinnerungen an August Forel
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band XL, Heft 3/4, p. 281-289, 1968

Ameisen - Wunder des sozialen Instinktes
Artikel in Ziirichsee-Zeitung, 26.7.1968

Hermann Appel, ein leidgeadel ter Entomologe (1892-1966) mit
Brief v. Frau Appel. (mit R. Stumper)
IUSSI, VI Congress, p. 275-279, Bern, sept. 1969

Die sozialparasitischen Ameisen der Schweiz
Neujahrsblatt des Ziircher Naturforsch. Ges, 171., p. 5-62, 1969

Recensione

(mit G. Le Masne, C. Baroni-Urbani)

Boll. Societd Entomologica Italiana, Vol. XCIX-CI, N. 5-6, P
117-120, 1969

Conférence européenne de myrmécologie
Sienne (Italie) 3-7 fevrier 1969
Ins. Soc. XVI, 4, p. 313-316, 1969

In Erinnerung an Rudolf Brun
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Vol. XLIII, Heft 1, p. 68-71, 1970

Ein kleiner Beitrag zum Naturschutzjahr 1970
Schweiz. Zeitschrift fir Forstwesen (121), Nr. 11, p. 83%5-838,
1970

Ueber den Formenreichtum bei Myrmica lobicornis-Arbeiterinnen
(Hymenoptera, Formicidae)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band 43, Heft 2, p. 143-146, 1970
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Taxonomische Studien an Schweizer Ameisen (Hymenopt..
Formicidae)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band 43, Heft 3/4, p. 258-271, 1971

Ueber Xenhyboma mystes Santschi
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band 45, Heft 4, p. 321-324, 1972

Epitritus argiolus Emery (?), Genus und Species neu fir die
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Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band 45, Heft 4, p. 325-326, 1972

Leptothorax arcanus n.sp. (?) - Eine neue und ratselhafte
Schmalbrus tameise
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Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band 46, Heft 3/4, p. 253-268, 1973

Beitrag zur Losung Taxonomischer Probleme in der Gattung
Epimyrma (Hymenoptera Formicidae)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band 46, Heft 3/4, p. 281-289, 1973

Zur Taxonomie der Gattung Chalepoxenus (Hymenoptera,
Formicidae, Myrmicinae)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band 46, Heft 3/4, p. 269-280, 1973

Tropische Blattschneiderameisen in Basel
Schweiz. Bienen-Zeitung, 97. Jahr. Nr. 1, p. 24-25, 1974

Antwort auf Frage : Inwiefern sind Ameisen niitzlich ?
Schweiz. Bienen-Zeitung, 98. Jahr. HNr. 2, p. 78-79, 1975

Die Ameisen (Hym. Formicidae) des Schweizerischen
Nationalparkes und seiner Umgebung

Ergebnisse der wissenschaftlichen Untersuchungen im Schweiz.
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Ueber die Waldameisenfauna der Tiirkei
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., Band 48, Heft 1/2, p. 159-163, 1975
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Zur Kenntnis der Gattung Hylomyrma Forel (Hym.Formicidae,Subf.
Myrmicinae)
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., 50, p. 85-89, 1977

Formicidae
Insecta helvetica Bd 6, Schweiz. Ent. Ges., Zirich, 1977

Formicidae, Erganzungsband
Insecta helvetica, Bd 6a, Schweiz. Ent. Ges., Zirich, 1978

Ameisen
Ergeb. Wiss. Untersuch. Schweiz. Nationalpark, Band XII (D3),
p. 34-46, 1980

Iridomyrmex humilis Mayr (Hym. Form.) Gattung und Art neu fir
die Schweiz
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., 54, p. 171-172, 1981

Ueber Anomalien einheimischer Formiciden
Mitt. Schweiz. Ent. Ges., 59, p. 229-23%8, 1986
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Actes Coll. Insectes Sociaux, 4, 15-25 (1988)

CHEMISTRY AS AN AID IN THE STUDY OF SOCIAL INSECTS
par

E.D.MORCAN

Dept. of Chemistry, University of Keele, Staffordshire ST5 5BG, England

Resumé: La recherche chimique en tant qu'aide dans 1'étude des insects
sociaux.

Une collaboration efficace entre la recherche biologique et la recherche
chimique peut améliorer et faire progresser nos connaissances sur I'écologie et
I'éthologie des insectes sociaux. La caractérisation d'importantes substances actives
biologiquement peut-étre facilité¢e par une récolte adéquate des substances en
s'assurant qu'elles ne sont ni diluées ni contaminées par des solvants. Des
exemples sont donnés grice auxquels 1'étude des substances chimiques peut stimuler
de nouvelles recherches biologiques et permette des é&tudes chimiques appropri€es a'
l'aide de tests biologiques. La valeur d'une bonne collaboration entre chimistes et

biologistes est rehaussée par le succés de leur travail d'équipe.

Mots—clés:  Hymenoptera, &chantillonage chimique, sécrétions glandulaires,

test biologique, collaboration.

Summary: The pursuit of knowledge of the ecology and ethology of social
insects can be improved and advanced by good collaboration between Biology and
Chemistry.  The careful collection of chemicals and the avoidance of dilution and
contamination with solvents can make easier the identification of important

biologically active substances. Examples are given whereby chemical studies can
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stimulate new biological investigations and where a biological assay can stimulate
appropriate chemical studies. The value of good collaboration between chemist and

biologist is emphasized for the successful conclusion of their work together.

Key words: Hymenoptera, chemical sampling, glandular secretions, bioassay,

collaborative research.

We are at a period of great advances in science, but it is in the
little-known territories between the traditional divisions of science, that the most
rapid advances are taking place. It is through the interaction of Chemistry and
Biology, or Physics and Biology that exciting discoveries are being made (Fig. 1).
For example, the techniques
and instruments of Chemistry
for identification of very small
amounts of organic substances
have advanced far in recent
years. Social insect

communication and defense for

the greater part rely on

ey TS 2@ chemical secretions of various

‘ : glands.  Chemistry is therefore
Fig. 1. Chemistry helping Biology now” well. ipisced, & ald: the
study of social insects.

We may identify three areas to illustrate this interaction between Chemistry
and Biology that will aid our understanding of the ecology and ethology of this
fascinating group of insects. First, to show how the collection of biological material

for chemical examination can be more efficient and more informative. Secondly, to

look at some examples where a chemical viewpoint can illuminate biology, and
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thirdly to consider how biological discoveries can stimulate new chemical
investigations.

The traditional method of obtaining samples for chemical examination is by
dissolving or extracting biological material with a solvent. It has many
disadvantages. It dilutes the sample, introduces impurities, masks components and
usually, as a consequence requires rather large amounts of material to be extracted.
Various investigators have described methods to avoid use of solvents, some of them
are described by Golub and Weatherstone (1984). We have used for over 15 years
our own invention of a solid injector, (Morgan and Wadhams 1972). A gland or
piece of tissue is dissected, placed inside a small glass capillary tube and sealed in
a flame. The sample can then be safely kept or transported by post and analysed
when convenient. For analysis, the capillary tube is placed inside a stainless steel
device which is fitted into the injection area of a gas chromatograph. It is heated
until the contents of the capillary have been raised to 140 to 240°C (depending ‘
upon the stability and volatility of the substances being studied), a plunger is
depressed which crushes the glass tube, causes the tissue to disintegrate through
formation of steam and all volatile materials are flushed onto the chromatograph
and separated in the usual way (for further description, see Attygalle and Morgan,
1988).

Numerous examples of the use of this method with ant glands can be found
in our publications (c.f. Ali et al., 1987), but the method has also been used for
sex pheromone glands from lepidopterans (Attygalle et al., 1987). Advantages of
this method include being able to collect material in the field, remote from the
laboratory. ~ All that is required is a supply of glass capillary tubing cut into short
lengths, a microscope for dissection and a small flame to seal the glass capillaries.
In addition, it can be advantageous to send the samples to a suitably equipped
laboratory anywhere in the world, and to store them there until the analyses can be

performed. The contents of a single gland can be analysed (in practice, we find
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the limit for detection and identification is about 1 ng), and by using a still finer
capillary tube, samples of secretion, such as cornicle secretions of aphids, can be
collected as they are produced, or a glandular reservoir can be pierced with the
capillary, and the contents collected without any contamination with tissue, or
secretion can be drawn from an intersegmental gland.

Because single glands or individual insects can be examined in this way, far
less insect material is required, the variation from one individual to another within
a species or colony can be judged, and a greater variety of studies can be
conducted, than when large numbers of insects are required.

Micro-chemical methods can also be used for sampling the air in a nest or
near a nest. In some early (unpublished) work we were surprised to find quite
large quantities of 3-octanol and 3-octanone (the chief substances from the
mandibular glands) in the air over laboratory colonies of Myrmica scabrinodis. We
still do not know what this means in terms of behaviour. One can also collect
material laid on the substrate, as has been done recently, in the identification of
the trail pheromone of tent caterpillars (Crump et al., 1987). Flower extracts,
faecal material, extracts of prey, larvae, eggs and dead congeners can all be
collected in studies to learn more about the interactions of insects with all these
sources of odour.

With these collected materials, the chemist performs gas chromatography to
separate the components, to find how many substances there are and how much of
each one, and by mass spectrometry and other micro-chemical methods (Attygalle
and Morgan, 1988) to identify each one. The chemist can then report back to the
biologist on which substances, their amounts and proportions are present in the
gland, tissue, exudate or surface. Then, sometimes with the aid of a colleague
expert in methods of synthesis, the chemist hopes to provide the biologist with
these substances in a pure state, and in mixtures in the correct proportions and

concentrations as they are found in nature, for behavioural studies.
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Chirality or ‘handedness' is a property important in many pheromones.
When four different atoms or groups are attached to one carbon atom in a
molecule, that carbon atom is said to be chiral, and the compound can exist in
two chiral forms. These two chiral forms can be considered like left and right
hands. They are similar in form and identical in most properties, but one form is
the mirror image of the other. Frequently, when pheromone molecules are chiral,
we find only one form in nature, and the other chiral form may be inactive, or
may reduce or cancel the behavioural effect of the natural one (Silverstein, 1985).
It is therefore important to know about this property before biological tests. Such
chiral forms are identical in almost all their chemical properties. There are no
simple ways of detecting chirality in compounds, other than measuring the way the
compound rotates the plane of polarized light in a polarimeter. However, for most
pheromones we never have sufficient material to make this measurement.
Therefore indirect methods must be devised. To extend the analogy, although a
left hand and right hand are very similar, if we combine each of these with
another chiral object, namely a right-handed glove, then we produce two things
which look quite different; a left hand in a right-handed glove and a right hand
in a right-handed glove. These are not related like mirror images and are
separable. Nature is an abundant source of chiral substances in which only one of
the two possible forms is produced. We can use these substances as reagents to
combine with a pheromone, using only minute amounts to make new derivatives,
which can be separated by chromatography and so the chirality of the natural
pheromone can be deduced. Our work on the chirality of 3-octanol of Myrmica
ants (Attygalle et al., 1983; Cammaerts et al., 1985) and that of Cammaerts et al.
(this volume; also Bestmann et al., 1987) on manicone from Manica rubida provide
examples.

Next we should look at some examples that show how this work of chemical

analysis and identification is of real help to the biologist.
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A simple example is as an aid in taxonomy. There frequently occur two
species which are so similar that it is difficult to tell them apart morphologically,
but the species may have different pheromone blends. All ants so far studied
(some SO species) have oily chemicals in their Dufour glands. These Dufour gland
chemicals are characteristic for that species in almost every case. Formica
cunicularia and F. rufibarbis are a pair of species of very similar morphology
which can be distinguished by their Dufour gland chemicals (Billen et al., 1983),
as are Formica fusca and F. lemani (Ali et al., 1987). The myrmicines
Tetramorium caespitum and T. impurum are so similar, they can only be
distinguished by their male genitalia, but are easily distinguished by their Dufour
glands (Billen et al., 1986) and their trail pheromones (Morgan and Ollett, 1987).
Bagneres (this volume) gives an example of colony and species specificity of
cuticular hydrocarbons and Everaerts (this volume) similarly gives examples of
chemical taxonomy in termites.

Chemistry may also be of use in the wider question of systematics. Billen
(this volume) describes recent work on the primitive Australian ant Nothomyrmecia
macrops, which stands as the solitary member of the subfamily Nothomyrmeciinae,
separated from its possible relatives the Myrmeciinae. Chemistry can at least add
its evidence to any debate over classification.

Chemistry may independently turn up new facts that stimulate biological
examination. ~ We have recently found that the major and minor subcastes of
workers of the desert ant Camponotus aegyptiacus have distinctly different Dufour
gland compositions (Ali and Morgan, unpublished results). We hope this can
provide the nucleus of some study on polyethism in the species.

The slave-making species Harpagoxenus sublaevis has very large worker
Dufour glands, which are used in some way in the enslaving process. We have
found that this gland contains (E)-f-farnesene (Ollett et al., 1987) a substance

well-known as an aphid alarm pheromone, but not previously encountered among
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ants. The evidence points strongly towards this substance being involved in
slave-raiding and awaits behavioural examination.

With the very small number of insects required with the solvent-less
methods, it has been possible to carry out the first study on the filling of the
Dufour gland in very young adult workers of F. sanguinea, which has shown how
slowly the gland, empty at emergence, fills with secretion. This study has also
suggested a connection between glandular contents and slave-raiding by the oldest
workers (Ali et al., 1988).

Perhaps the greatest help that biology can provide for chemistry is the
discovery or perfecting of good bioassays. When a simple and reproducible bioassay
is available that gives a clear result, then chemistry has the stimulus to make a
worthwhile discovery. A good example of such a bioassay is the trail following test
of Pasteels and Verhaeghe (1974) which we have found reproducible and
quantitative.  Use of this bioassay has enabled us to identify the trail pheromones
of a number of species of ants (Attygalle and Morgan, 1985).

Chemical methods are available now (Attygalle and Morgan, 1984) for the
recovery of the secretion from a single insect after chromatography or from several
individuals, or a selected part of the secretion, or individual components of the
secretion for testing in a bioassay, as well as for chemical examination. If there is
a biological test available, then a pure component can be isolated and the small
amount produced can be checked for behavioural activity with that test. We have
used such methods in locating and identifying each of the trail pheromones we have
reported. However, such assaying is not always simple, for we found in the case
of the ant Pheidole pallidula that more than one substance is required to both
initiate and sustain trail-following behaviour (Ali et al., 1988).

The combination of neurophysiological techniques and chemistry are much
used in the study of lepidopteron pheromones, but there has been little done in

electroantennography or recording from single sensillae in Hymenoptera, largely
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because of the smaller neurone potentials experienced and because of the extremely
tough exoskeleton to be pierced with electrodes. However, the technical difficulties
may now be overcome and we may see more use of this combined technique
among social insects.

Still another difficult area is the study of primer pheromones. The original
work of Butler et al. (1961) on queen substance of honeybees was a splendid
example of a primer pheromone study. But there was a simple and rapid bioassay
available - the stabilizing or destabilizing of the colony. More bioassays of this
type need to be perfected so that chemical studies of colony stability, queen
control, or brood care can begin.

Little has been done on the effects of insect hormones in social insects,
particularly on the effects of juvenile hormone and moulting hormone.  Almost all
hormone studies are on non-social
insects, yet the chemicals are available,
and also in radio-labelled form and the
chemical assays are there for their
identification and quantification.

It is easy to say that biologists
and chemists should work together, and
that they can accomplish far more
working together than they can alone,

but such collaboration is not easy to

achieve. Good collaboration is a little
Fig. 2. Collaboration is a little like marriage like marriage (Fig. 2) not to be entered
upon lightly, and requiring some limitations upon the freedom of action of both
sides. In collaboration, each science must recognize the limitations of the other's

techniques and attempt to achieve what is possible together, not to attempt to make

the other do what would be interesting to oneself. First of all, each must be able
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to understand a little of the others subject as well as being an expert in his own.
Often each expect too much of each other. Albone (1984) gives a humorous

illustration of how collaboration is not achieved:

Tell me by next week which of these

/ hundred components are biologically active \

CHEMIST BIOLOGIST

x I want a complete chemical /

analysis of this 10 ul of secretion

I have enjoyed some excellent collaboration in my work on insect chemicals.
Perhaps 1 have been lucky with my partners, several of whom also contribute to
this volume. It has been very interesting for me working with them, and 1 am
grateful to them for what they have taught me and 1 hope that the work we have
done together will be of use to fellow scientists. I must also thank my research
students in this field over a number of years, particularly R.P. Evershed,
A.B. Attygalle, M.F. Ali and B.D. Jackson, their dedication and enthusiasm has
been essential to our progress. 1 wish to thank also the UIEIS Section Frangaise for

inviting me to contribute to this colloquium.
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Résumé : Les fourmis primitives australiennes des
genres Myrmecia et Nothomyrmecia sont actuellement classées
dans différentes sous-familles, & cause des différences de
l§ tpbulation abdominale. Bien que ce caractére soit treés
d*st;nct,des recherches morphologiques et ultrastructurales,
ainsi que des analyses chimiques montrent une ressemblance
assez nette entre les deux sous-familles, ce qui
vraisemblablement peut suggérer une parenté plus proche que
celle refletée par leur classification actuelle.

Mots clés: Myrmecia, Nothomyrmecia, morphologie, hydrocar-
bures, glande de Dufour, phylogénie.
Summary : Comparison between the Australian ants

Myrmecia and Nothomyrmecia

The primitive Australian ant genera Myrmecia and
Nothomyrmecia are actually classified in different
subfamilies, mainly because of differences in abdominal
tubulation. Although this character is quite clear, recent
morphological and ultrastructural investigations, as well as
chemical analysis reveal a remarkable ressemblance between
both genera, and perhaps may suggest a closer ralationship
between them than is reflected by their actual
classification.

Key-words: Myrmecia, Nothomyrmecia, morphology,hydrocarbons,
Dufour gland, phylogeny.

INTRODUCTION

L'Australie est incontestablement un paradis
extraordinaire pour les zoologistes en général, et pour les
entomologistes en particulier. Le nombre de genres de
fourmis endémiques y est impressionant et contient une
proportion trés élevée d’'espéces primitives. Parmi les 11



28

sous-familles des Formicidae, deux n'existent qu'en
Australie. Les Myrmeciinae, avec environ 90 espéces (TAYLOR,
1987) dans le seul genre Myrmecia, sont assez communes,

surtout dans la partie sud du continent, et les
Nothomyrmeciinae, avec un unique représentant Nothomyrmecia
macrops, qui est extrémement rare et n'est actuellement
connu que dans la région de Poochera (Fig. 1). Ces deux

sous~-familles endémiques sont généralement considérées comme
trés primitives et N. macrops est méme considérée comme la
fourmi la plus primitive du monde (TAYLOR, 1978).

Depuis la découverte des deux premiers individus
en 1931 et la description faite par CLARK (1934),
Nothomyrmecia macrops - littéralement "la fausse Myrmecia a
grands yeux" - était devenue une espéce trés intensivement
recherchée (BROWN & WILSON, 1959), Jjusqu’au jour de sa
redécouverte par une expédition entomologique du laboratoire
du CSIRO de Canberra, le 22 octobre 1977, a Poochera
(TAYLOR, 1978; BARTELL, 1985).

Fig. 1. - Les deux premiéres ouvriéres
de Nothomyrmecia macrops ont &t Trou-
vées prés de Balladonia pendant 1'été
australien de 1831/1932, et envouéer
au Musée National de Vieroriz 2 Mei-
vowrne. A présent, cette copécec n'z
été retrouvée qu'd Poocnera (pius de
mille kilométres & l'est da ila iccali-

ey
té type), ou elle a été redécouverte d\«—::v_lw.
par Dr. Tauiov au Lavoratoirc CSIRO as s -
.
J

Canberra.

Cette "perle unique" de la myrmécologie ressemble
en effet beaucoup aux espéces de Myrmecia, surtout par
l’aspect de ses longues mandibules. Pendant quelque temps
d'ailleurs, Nothomyrmecia avait été placée avec Myrmecia

dans les Myrmeciinae ( BROWN, 1954; WILSON, 1971).
Actuellement, les deux genres appartiennent aux différentes
sous-familles et méme aux différents complexes: les

Myrmeciinae au complexe Ponéroide (fourmis a abdomen tubulé)
et les Nothomyrmeciinae au complexe Formicoide (fourmis a
abdomen non-tubulé) (TAYLOR, 1978).

Vu leur position systématique d'une part, et la
ressemblance qui les avait unifiées quelque temps auparavant
d'autre part, il se pose la question de savoir dans quelle
mesure Myrmecia et Nothomyrmecia montrent des caractéres
supportant une parenté éventuelle.
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MATERIEL ET METHODES

Pour examiner les différences ou les ressemblances
existant entre ces deux sous-familles, les arguments ont, a
part les données de la littérature, été cherchés dans la
morphologie et l'ultrastructure du systéme exocrine ainsi
que dans l'analyse chimique de la glande de Dufour, qui
s'est avérée assez souvent déja comme un caractére
taxonomique fort valable.

Des ouvriéres de Nothomyrmecia macrops ont été
ramassées a Poochera pendant leurs activités nocturnes. Les
Myrmeciinae sont représentées par M. gulosa (provenant de
Sydney) et les espéces typiques pour les groupes M.
nigriceps (Black Mountain, Canberra) et M. pilosula (Hobart,
Tasmania et Black Mountain, Canberra).

Les fixations effectuées pour les examens
microscopiques sont celles décrites dans nos travaux
antérieurs (voir BILLEN, 1986). La préparation des glandes
soumises A& l’'analyse chimique a été faite selon les
techniques de MORGAN & WADHAMS (1972).

RESULTATS ET DISCUSSION

La ressemblance initiale entre Myrmecia et
Nothomyrmecia est due a l’allure des mandibules allongées et
aux grands yeux. La plus grande différence, pourtant, se
situe dans la structure du pétiole, qui est double chez les
Myrmecia, mais simple chez Nothomyrmecia. Ce caractére, qui
d’ailleurs correspond a 1’aspect de la tubulation
abdominale, forme la base de la répartition des Formicidae
en deux grands complexes et, par conséquent, constitue
1’argument le plus fort de la classification séparée des
deux genres (TAYLOR, 1978). Une telle séparation peut par
ailleurs &tre confirmée par d’autres différences assez
claires, bien qu’elles ne soient pas aussi déterminantes
que l’aspect de la tubulation abdominale. Nothomyrmecia, par
exemple, est le seul genre des Formicidae qui dispose d’un
appareil de stridulation en position ventrale (TAYLOR,
1978), tandis que les Myrmecia n’en possédent pas du tout
(les autres fourmis stridulantes l'ont en position dorsale).

L’examen comparatif du systéme exocrine chez les
ouvriéres des deux genres montre une anatomie générale des
glandes trés semblable. De toute fagon, bien que 1l’allure
des glandes exocrines soit plutdt pareille parmi les
Formicidae, leur anatomie chez Myrmecia et Nothomyrmecia
varie moins que ce que l’on s’attende: la taille relative
des glandes mandibulaires, métapleurales et pygidiales,
celle de la glande de Dufour et de la glande a venin est
plus ou moins identique chez les deux. En outre, les aspects
anatomiques plus particuliers ne laissent pas apparaitre de
différences notables. La glande a venin, par exemple, montre
la bifurcation du filament sécréteur au méme endroit chez
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Nothomyrmecia et chez les Myrmecia, ainsi que la partie
sclérotisée interne des glandes métapleurales montre une
organisation presque identique chez les deux sous-familles.
La morphologie détaillée de 1’'aiguillon est également fort
comparable chez Nothomyrmecia macrops et les Myrmecia, la
majorité des différences ne dépassant pas la variation entre
des genres myrmicines assez apparentés (KUGLER, 1980). De
plus, la ressemblance au niveau de la morphologie
glandulaire est renforcée par la découverte d’une nouvelle
glande, qui se situe a 1l'intérieur méme de 1l’aiguillon. Elle
n'a été trouvée que chez Nothomyrmecia et les Myrmecia
étudiées. Elle correspond au type formé d’unités sécrétrices
(BILLEN,1987) et se situe dans le tissu bulbeux entre les
conduits respectifs de la glande a venin et celle de 1la
glande de Dufour, ol débouchent également les minces
canalicules efférents (BILLEN, en prép.).

Au niveau ultrastructural, 1’épithélium de la
glande de Dufour présente deja un caractére distinctif des
sous-familles (BILLEN, 1986). Aussi une telle analyse
comparative entre Nothomyrmecia et les Myrmecia est en
faveur d’une parenté des deux genres, qui les deux sont
caractérisés par des microvillosités apicales et des
protubérances basales dans leur glande de Dufour (BILLEN, en
prép.).

L’information chimique chez ces fourmis
australiennes était Jjusqu’'aujourd’'hui trés limitée : pour
les Myrmeciinae, il existe une analyse, plutdt

superficielle, de la glande de Dufour de Myrmecia gulosa
(CAVILL & WILLIAMS, 1976), tandis que la chimie glandulaire
de Nothomyrmecia n'a jamais été examinée. Cette lacune,
ainsi que la valeur taxonomique importante de la composition
de la glande de Dufour (BLUM & HERMANN, 1978 ; ATTYGALLE &
MORGAN, 1984) nous ont incité a entreprendre une telle
analyse de cette glande chez Nothomyrmecia et Myrmecia.

Des 3 espéces de Myrmecia disponibles, M. gulosa
et M. nigriceps reflétent en effet leur proche parenté
taxonomique par une affinité chimique trés nette, la
sécrétion de leur glande de Dufour étant caractérisée par
une série d'hydrocarbures dont 1’heptadécéne, le pentadécane
et 1'heptadécane sont les substances majeures (Tableau I).
La sécrétion de M. pilosula, par contre, contient surtout
des acétates et différe considérablement des Myrmecia
précédents (JACKSON et al., en prép.). Cette différence tres
nette confirme probablement la classification antérieure des
espéces du complexe pilulosa dans le genre Promyrmecia
(CLARK, 1951).

La composition de la glande de Dufour chez
Nothomyrmecia macrops est tres semblable a celle de Myrmecia
gulosa et M. nigriceps, avec plus ou moins les mémes
substances (BILLEN et al., en prép.), qui d'ailleurs sont
présentes en des proportions tres comparables (Tableau I).
La variation interspécifique dans le genre Myrmecia est donc
beaucoup plus grande qu’entre des espéces appartenant a des
sous-familles différentes.
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Tableau I. Composition en pourcent des substances majeures
dans la glande de Dufour chez N. macrops et 3 espéces de
Myrmecia (t=trace).

Nothomyrmecia| Myrmecia Murmecia ‘urmecta
macrops gulosa nigriceps | rilosula
| |
| |
pentadéecane (C15) 12 16 | 15 | -
hexadécéne (C16:1) 3 2 | 1 -
heptadécadiéne (C17:2) 3 7 3 -
heptadécéne (C17:1) 13 50 37 ‘ -
heptadécane (C17) s 7 5 ‘ -
nonadécéne (C12:1) & 2 5 -
eicosénal (C20:1-AL) - 3 ‘ 6 -
tricoséne (C23:1) [ - - -
hexadécyl-acétate " - _ 26
(C16-Ac) =
octadécényl-acétate . _ _ 19
(C18:1-Ae) L5
octadécyl-acétate g _ =, 12
(C18-Ac) -
etcosényl-acétate " - - 14
(C20:1-Ac) &

L'ensemble des différences présentées entre
Nothomyrmecia et Myrmecia supporte apparemment une parenté
plus proche entre ces deux genres que le suggere leur
classification actuelle. En effet, aucun couple de genres
appartenant a deux sous-familles des Formicidae, a notre
avis, existe ou 1l’on peut trouver une telle analogie.
Toutefois, les différences existantes ne peuvent pas étre
négligées, avec surtout la tubulation abdominale nettement
différente entre Myrmecia et Nothomyrmecia. A cet égard, il
importe de savoir surtout si une telle tubulation ne s'est
manifestée qu’une seule fois, suivant le schéma évolutif de
TAYLOR (1978), ou bien a plusieurs reprises, comme le
suggérent les fourmis dorylines et écitonines. Les résultats
présentés ici sont de toute fagon a interpréter sur le plan
de la phylogénése des Formicidae, dont une révision de leur
classification actuelle semble souhaitable.
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LES HYDROCARBURES CUTICULAIRES DES RETICULITERMES
FRANCAIS : VARIATIONS SPECIFIQUES ET COLONIALES

par
A.G.BAGNERES'"), c.rance'?, .L.cLement'", c.iourie!"

Université P. et M. Curie, Paris VI:

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

2 2 i .
( )Laboratoxre de Chimie Organique Structurale - UA 445, 4 place
Jussieu, 75005 Paris.

Résumé : Les hydrocarbures épicuticulaires des Termites
francais du genre Reticulitermes caractérisent les indivi-
dus de chaque espéce . La caste des soldats synthétise des
hydrocarbures différents des autres castes (ouvriers,
larves, nymphes) pour lesquelles seules des variations
quantitatives ont été mesurées. On a quantifié d'importan-
tes variations chimiques intercoloniales et saisonniéres

a l'intérieur de la méme population , pour chacune des
trois espéces.

Mots-clés : Termites Reticulitermes, hydrocarbures épicu-
ticulaires, variations inter et intraspécifiques.
CUTICULAR HYDROCARBONS IN RETICULITERMES : SPECIFIC AND
COLONIAL VARIATIONS.

Summary : Epicuticular hydrocarbons of french Termites in
the genus Reticulitermes are characteristic of each
species individuals. Hydrocarbons synthetized by soldiers
are different from those produced by other castes (workers
larvae, nymphs) to which we can remark only guantitative
differences. Important chemical variations (seasonal and
intercolonial) inside a population, in each of the three
species, are measurted.

Key-words : Termites Reticulitermes, epicuticular hydro-
carbons, inter and intraspecific variations.

Introduction : Les hydrocarbures cuticulaires ont un rdle
de protection contre la dessication, contre les micro-
organismes comme les champignons ascomycétes (1), et
également de systéme de communication (2). Les substances
épicuticulaires sont de bons outils de chimiosystématique
(3). Des tests éthologiques ont confirmé le rdle probable
des hydrocarbures comme signature chimique chez Camponotus
vagus (4), et leur rdle mimétique chez Hypoponera eduardi

.
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MATERIEL ET METHODE

Les Termites sont preleves dans des souches de bois mort,
des différentes zones geographlques correspondant a leur
implantation. 10 a 20 sociétés sont collectées pour
chaque espéce annuellement.Les composants épicuticulaires
sont extraits dans un solvant apolaire (pentane). Les
différents extraits (espéce, société, caste, saison) sont
chromatographiés en phase gazeuse, sur une colonne capil-
laire CP Sil5. Les produits sont quantifiés par une métho-
de d'étalonnage interne, aprés le calcul des abaques des
différents hydrocarbures étalons (nCl19- nC38), par rapport
a 1'étalon (nC2l). La détermination des produits a été
effectuée par GC couplée a la spectométrie de Masse (6).
La chromatographie sur couche mince de silice, imprégnée
de AgNO3, a permis de séparer les alcanes et les alcénes
(7). On détermine la position des doubles liaisons par la
méthode de méthoxymercuration(8).

RESULTATS

l.variations interspécifiques.
Les hydrocarbures epicuticulaires distinguent parfaitement
les 3 espéces de Reticulitermes frangais : Reticulitermes
lucifugus grassei, R.l.banyulensis, R.santonensis

(Figqure 1. A, B, C). = ; y
Leur determination chimique est en grande partie effectuée

(Tableau 1) . )

Nous avons calculé le p01ds moyen en hydrocarbures par mg
d'insecte, pour chaque espéce (ouvriers et soldats) suivi
de 1' 1ntervalle de confiance a 5 %, tableau 2 :

’

ng/mg R.santonensis R.1l.grassei R.l.banyulensis
Ouvriers 106 ¥ 27 82 + 9 114 *+ 20
Soldats 577 * 264 706 * 224 727 * 289

Le pourcentage de pics communs est de :
R.l.g / R.1l.b = 38 % R.1.b / R.s = 22 %

R.1l.g / R.s = 7% R.1.g / R.1.b / R.s = 7 %
(Le % est calculé par rapport au nombre total de pics)

D'aprés ces précédentes données nous voyons que des
hydrocarbures particuliers caractérisent ces trois espe-
ces.R.l.grassei et R.l.banyulensis possédent le plus de
pics communs (exemple : 5 méthyl pentacosane), ce gui
confirme l'appartenance a la méme super-espeéce.

Le pourcentage de pics communs aux trois espéeces est de

7 % (exemple : n pentacosane).

Le polds moyen en hydrocarbures des soldats est 5 a 9 fois
supérieur a celui des ouvriers. Il est probable que celui-
ci joue un rdle de défense contre les prédateurs, essen-
tiellementsur la téte et les mandibules.
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Fig. 1 C : Chromatogramme de R.l.banyulensis

Fig. 1. A, B, C. - Chromatogrammes des trois

espéces de Reticulitermes francais.

(CP Sil5 : 150° (5 min) & 320°C, 5°C / minute)
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Compomant

g

n-docosane
9-tricosene
n-tricosane
ll-metnyl-tricosane
4-méthyl-tricosane
9-tériaconene
n-tétracnmane
12-méthyl-térsacol
11-méthyl-1étraconane

4-métnyl-tétracosane
9-pentacosene
n-pentacosane
13-métnyl-pent
1leméitnylopent ace

Sendthy | -pent acoaane
7.9-puntacossdiene
4-méthyl-pentacosane
Jeméthyl-pontacosane
9,1 )-diméthyl-pentacosane
ALheasconane
1)-mér1nyl-ncracosane
122méthyl-hexacosane
li-méthyl-hexacosane
6-methyl-hexacosane
A-neptarcmane

1)-méthyl-heptaconane
Li-methyl-hepracosane
Gomithy Lanept ac

ne

imétnyl-heptacosane

n-octacosanc

nonacosine
11-méthyl-nctaco
&-méthyl-octacosane

n-nonacoRane
15-méthyl-nonaco
13-métnyl-nonacor

-
Ll-mé1nyl-nonscosane
S-méinyle-nonaconane
$,17-adimetnyl-nonacosane
n-triacontane
n-hentriacontane
li-méinyl-neniriacontane
n-dotriacontanc

I L L

traces

traces

traces

traces

traces

Tableau 1 : Détermination des produits

cuticulaires pour les trois

espéces de Reticulitermes.
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2.Variations intraspécifiques.

2.1.variations intercoloniales. Les sociétés se différen-
cient par leur profils chromatographiques. Cette variation
est uniquement quantitative. Nous avons calculé la guanti-
té de produits pour chaque société, et nous en avons ana-
lysé les différences, comme par exemple celle du Méthyl 5
pentacosane mesurée dans dans 18 sociétés de R.l.banyulensis
réparties a 40 km autour de Perpignan. Il apparait que,
pour ce produit, les colonies 9 et 15 se distinguent des
16 autres colonies : Figure 2
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2.2.Variations intercastes. La variation des composés
cuticulaires au sein d'une méme société a été calculée
pour chaque caste des différentes sociétés de chaque
espéce. C'est le cas du 7-9 pentacosadiéne de 9 castes de
R.santonensis : Figure 3
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Cette variation est complexe car pour toutes. les castes
sauf celle des soldats, celle-ci est quantitative. Par
contre, entre les soldats et les autres castes , se distin-
guent deux profils chromatographiques. La caste des soldats
posséde en effet des pics supplémentaires : Figure 4
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2.3.Variations saisonniéres. Nous avons extrait 100 ou -
vriers de la méme société, a 3 époques de 1'année (Decem-
bre, Mars, Juillet). La variation de chaque produit est
étudiée a ces trois périodes. C'est le cas, par exemple,
du n heptacosane et du méthyl 6 octacosane.: Figure 5
e rcame SIETES @ URBITICNS SAISANIERES BF 2 FEIITS

DN LTS 201 (nam) B FOURONIAGES (20271
DML (F2-6 o8] (ng7og) - PEUPCENTEGES, [Fe-5

13
I
1

tl
o i
]

QUANTITES (=5/m3)

LT TR ¢

Hives PRINTEMPS 30
Il apparait que, selon 1l'époque, et selon le produit, il
y a soit une augmentation, soit une diminution de quantité
de produit (le nC27 augmente et le 6MeC28 diminue).
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CONCLUSION-DISCUSSION

- Selon l'espeéce, la qualité des hydrocarbures épicuti-
culairesvarie (alcanes, alcénes, méthyl-alcanes...).

- Au sein d'une méme espéce, les colonies se distinguent
entre elles par chaque produit, quantitativement.

- La caste des soldats se différencie nettement des
autres castes par ses hydrocarbures, de méme que les
quantités de ces hydrocarbures varient d'un groupe de
de castes a l'autre (Nymphes, Sexués, Néoténiques,
Ouvriers, Soldats, etc...).

- Les produits cuticulaires varient gquantitativement
de 1l'hiver a 1'été.

Ainsi, la connaissance approfondie des hydrocarbures épicu-
ticulaires, va nous permettre de mieux appréhender les
hénoménes d'agression inter et intraspecifiques.
1 nous reste donc a relier les deux analyses (comporte-
mentale et chimique), pour cerner les produits responsables

de l'agressivité des termites Reticulitermes.
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VARIATIONS INTRA- ET INTERSPECIFIQUES DES SECRETIONS
DEFENSIVES DE DIVERS NASUTITERMES DE NOUVELLE-GUINEE (1)

par
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Résumé

Les sécrétions défensives de soldats de différents Nasutitermes de
Papouasie-Nouvelle-Guinée ont été analysées par GC. capillaire et par GC-MS.
Ces analyses furent effectuées sur 36 nids de 6 espéces de Nasutitermes: N.
N. princeps, N. polygynus, N. gracilirostris, et deux espéces encore
non décrites.

Dans ce travail, nous avons surtout étudié les variations de la fraction monoterpénique
de ces sécrétions.Les principaux composants de cette fraction, pour les especes
envisagées, sont: l‘alpha-pingne, le myrcéne, le limonéne et le terpinoléne.
L’alpha-phéllandrene, l‘alpha-terpinéne, et le sabinéne sont aussi présents, mais plus
rarement et en moindres concentrations.Nous observons certaines différences dans les
proportions des monoterpénes entre des populations allopatriques de N.
novarumhebridarum la seule espéce étudiée A cet égard, mais ces variations semblent € tre
moins Importantes que celles observées entre les différentes espéces.

Dans le cas des diterpeénes, les variations intraspécifiques semblent € tre beaucoup plus
Importantes.

Mots cléa: Nasutitermes, variations, sécrétions défensives, monoterpeénes,
diterpénes, allopatrie, sympatrie.

Summary

INTRA- AND INTERSPECIFIC VARIATIONS OF THE DEFENSIVE SECRETIONS AMONG
SOME NASUTITERMES FROM PAPUA NEW-GUINEA

The defensive secretions of Papuan Nasutitermes soldlers were analysed by capillary
GC. and GC-MS. )

These analyses were achieved with 36 nests of 6 species of Nasutitermes: N.
novarymhebridarum, N. princeps, N. polyaynys, N.gracilirostris and two undescribed
species.

The varlations of the monoterpenic fraction of these secretion are discussed. The major
components of this fractlon for the different studied species were: alpha-pinene, myrcene,
limonene, and terpinolene. Alpha-phellandrene, alpha-terpinene, and sabinene were also
present but at lower concentrations.We observed some differences in the proportions of
monoterpenes occuring between allopatric populations of N, novarumhebridarym but these
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variations were less Important than those observed between the different specles. The
variations In the diterpenic compositon are comparatively very large.

: Nasutitermes, variations, defensive secretions, monoterpenes, diterpenes,
allopatry, sympatry.

INTRODUCTION

Le genre Nasutitermes Banks (Termitidae, Nasutitermitinae) est caractérisé par
l’existence de soldats "nasutes" dont la t€te piriforme contient une importante glande
frontale qul élabore une sécrétion défensive terpénique. Cette sécrétion est
principalement constituée d’un mélange de diterpénes dérivés du cembrane, dissous dans
des monoterpénes (PRESTWICH 1978, PRESTWICH 1979, DUPONT et al. 1981). Elle est
projetée sur tout ennemi potentlel, son action étant & la fois toxique et mécanique
(engluante).

La fraction monoterpénique semble avoir un rdle complexe dans cette sécrétion: les
monoterpénes servent de solvant, mais leur toxicité est loin d‘e tre négligeable (HRDY et
al. 1977, EVERAERTS et al. 1986) et dans certains cas leur rdle comme phéromone d‘alarme
a pu €tre démontré (MOORE 1974, VRKOC et al. 1978). Les diterpénes quant a eux semblent
principalement agir comme soluté en ralentissant 1‘évaporation des monoterpénes (DUPONT
1984).

Des variations quantitatives des fractions monoterpéniques et diterpéniques de ces
gécrétions ont été mises en évidence précédemment chez différentes espéces de
Nasutitermitinae (PRESTWICH 1979, PRESTWICH 1981, GOH et al.1984, GOH et al. 1982).

Le but de notre étude est d’étudier de maniére comparative ces variations entre et au
sein de différentes espeéces de Nasutitermes de Nouvelle Guinée. Dans ce travail, nous
présentons principalement les résultats obtenus sur les variations de la fraction
monoterpénique, et plus bridvement ceux concernant les diterpénes, chez quelques espéces
de Nasutitermes.

NANUS ISLAND
=1

Nuv IRELAND
¥ZV BRITAIN %

uo'-t 10's
% 2

Fig.1:Localisation des lieux de réecoltes.

MATERIELS ET METHODES

{*~ Matériel: Nous avons collecté les soldats de 36 échantillons (nids, ou calles) de 6
espéces de Nasutitermes:N, novarumhebridarum (18 éch.), N, pinceps (12 échJ), N, polyaynug
(2 éch.), N, gracllirostris (1 éch.) et deux espéces encore non décrites appelées lci Ng.i (2
éch.) et Ng.2 (1 éch.).
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Les échantillons de N, novarumhebridarum furent collectés dans différentes réglons de
Papouasie-Nouvelle-Guinée (Flg.1): 7 échantillons proviennent de la réglon de Hansa Bay,
7 de Nouvelle-Bretagne et Nouvelle-Irlande, { de Boisa, 2 de Manus, et { échantillon
provient de Sogeri sur la cdte Sud. Tous les échantillons des autres espéces furent
récoltés dans la région de Hansa Bay.

2°*-Méthodes analytiques: Des échantillons de 150 a 350 soldats sont extraitsdans { &
2 ml d’hexane ou de chloroforme. Les extraits sont analysés par chromatographie capillaire
en phase gaseuse (GC) et par spectrométrie de masse couplée a un chromatographe en phase
gaseuse (GC-MS). La spectrométrie de masse nous permet de confirmer la nature des
monoterpénes identifiés en GC sur la base de leurs Indices d Kovats. Dans le cas des
diterpénes nous les ldentifions uniquement sur la base de leur indices de Kovats comparés
aux données de BRAEKMAN et al.(communication personnelle).

3*-Comparaisons Intra- et interspécifiques: Les résultats quantitatifs obtenus pour
les monoterpénes furent traités de deux maniéres. L’analyse factorielle des
correspondances fournit une bonne visualisation de la dispersion des échantillons selon
différentes caractéristiques, & savoir les concentrations relatives des composants
principaux. L‘analyse des matrices de corrélations permet la construction de
dendrogrammes calculés de maniére ascendante sur les liens moyens, et prenant en compte
comme indice de similitude les corrélations entre nids.

RESULTATS

Pour quantifier les variations de la fraction monoterpénique entre toutes les espéces,
nous avons pris en compte les proportions relatlves de chacun des principaux
monoterpénes, & savoir l‘alpha-pinéne, le myrcéne, le limonéne, le terpinoléne,
1’alpha-terpinéne et l‘alpha-phéllandréne. Les trés falbles concentrations sont
arbitrairement traitées de 2 maniéres: aux concentrations inférieures & 1%, nous
assignons une valeur de 0.2%, et 4 celles comprise entre 1 et 5%, une valeur de 2%.

Pour N, princeps, la figure 2 indique les proportions relatives des principaux
diterpénes dans la fraction diterpénique des sécrétions de nos échantillons.
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Fig.2:Proportions relatives des diterpénes dans les sécrétions de
N.princeps
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L’analyse de correspondance (AFC) (Fig.3) offre une bonne représentation de la
variation des monoterpénes, les 4 premigres valeurs propres expliquant ensemble 96% de
la variance totale, soit respectivement 31.2%, 30.8%, 25.8% et 7.8%. Les trois premiers
facteurs sont donc prépondérants. Une analyse totale, avec toutes les données, nous
permet d‘observer qu‘une espéce particulitre (N, gracilirostris) est trés fortement
corrélée avec 1’alpha-phéllandréne. Le poids de cette corrélation est si important qu’elle
masque toutes les autres caractéristiques de cette représentation.

a O

“Cr T

Fig.3:Diagramme obtenu par AFC, représentant la dispersion de
tous les échantillons en fanction de leur composition en
monoterpénes (1=alpha-pinéne,; 2=myrcéne, 3=alpha-terpinéne,
4=limonéne, S5=terpinoléne, 6=alpha-phéllandréne).

1

Fig.4:Diagramme obtenu par AFC, représentant la dispersion des
échantillons exception faite de N.gracilirostris.
(méme code pour les monoterpénes)
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Une deuxigme analyse (Fig.4) qui ne prend plus en compte ni cette espéce, ni ce
monoterpéne qui est relativement rare dans les autres échantillons, rend bien compte de la
répartition des autres échantillons, les deux premiers facteurs expliquant 81% de la
variance totale. Dans ce cas, 3 échantillons sont séparés des autres et corrélés A la
présence d‘une grande concentration en terpinoléne: il s’agit de N, polyqynus et de
Ns.2. Tous les autres échantillons se distribuent le long de l‘axe F1, qui correspond &
l'axe alpha-pinéne - myrceéne, qui explique 45% de la variance totale. Dans cet ensemble,
on peut voir qu’un certain nombre d‘échantillons de N, princeps sont étroitement distribués
autour de l'alpha-pinéne. Les échantillons des autres espéces se répartissent assez
largement autour de 1'axe F1, avec une petite différenciation des échantillons de Ns.i due
4 l'alpha-terpinéne qui est mieux visualisée sur l'axe F3. Nous pouvons aussi distinguer
une légére séparation entre les échantillons de \Z venant de
Nouvelle-Bretagne, Nouvelle-Irlande et les autres.

F2

1o .

) i Fl—

Fig.5:Diagramme obtenu par AFC, représentant la dispersion des
échantillons de N.princeps.
F2

OF ©

Fig,6:Diagramme obtetu par AFC, représentant la dispersion
des échantillons de N.novarumhebridarum.
Pour les deux espéces les plus étudiées, 11 faut signaler que N.princeps est distribuée
uniquement sur la cdte Nord et Nord-Est de Nouvelle-Guinée, tandis que N,
novarymhebridarum est trés largement distribuée jusqu‘aux Nouvelles-Hébrides. La
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premiére espéce ne présente donc qu‘une seule population, tandis que la deuxiéme pourrait
présenter différentes populations allopatriques.

Une AFC (Flg.5) séparée faite uniquement sur la base des données concernant N,
princeps confirme 1’étroite concordance entre cette espéce et l‘alpha-pinéne, composant
majeur de sa sécrétion.

Le graphique obtenu uniquement avec les échantillons de N, novarumhebridarym (Fig.6)
présente une toute autre situation, elle aussi Intéressante. Nous pouvons distinguer,
parmi ces échantillons, 3 populations:

~D’abord, un ensemble d’échantillons provenant de Hansa Bay, Manus et Sogeri, plus
ou moins centrés sur le myrcéne.
~Ensuite, un groupe plutdt corrélé 4 l’existence d’alpha-pingne, correspondant aux
échantillons récoltés en Nouvelle-Bretagne et de Nouvelle-Irlande.
-Enfin, totalement séparé des précédents, 1’échantillon de Boisa.
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Fig.7: Dendrogrammes obtenus sur la base des indices de
corrélations. A:pour-.tous les échantillons.
Bipour les échantillons de N.princeps
C:pour les échantillons de N.novarumhebridarum
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L‘analyse des matrices de corrélations (Fig,7a) confirme toutes ces observations. En
effet, le dendrogramme obtenu & partir de toutes les données de tous les échantillons met
en évidence 4 populations trés différentes:

-Premigrement, N, gracilirostris se distingue de nouveau de toutes les autres
espéces.

-Ensuite, on observe un ensemble de 3 échantillons correspondant & N, polygynug et
a Ns.2.

-Les échantillons de N, novarumhebridarum collectés & Hansa Bay, Sogeri, Manus et
Boisa, forment un vaste groupe avec une nette séparation entre le dernier et les autres.

-Le dernier ensemble, plus proche du précédent que des autres, comprend
principalement les N. princeps et les N. novarumhebridarum de Nouvelle-Irlande et
Nouvelle-Bretagne.

Lorsque nous réalisons des dendrogrammes séparés sur la base des données
correspondant & N. princeps ou N, novarymhebridarum, nous observons deux situations
comparables a celles obtenues lors des analyses factorielles.

Pour N, princeps (Flg.7b), 1'homogénéité est presque parfaite, tous les échantillons
ressemblant aux autres & 90%.

Par contre dans le cas de N, novarumhebridarym (Fig.7c), nous observons les trois me mes
ensembles que ceux décrits précédemment. Mais m&€me dans ce cas, les différences
intraspécifiques observées sont moins importantes que les variations interspécifiques.

La concordance entre les résultats des différentes analyses confirme la réalité des
ségrégations observées. !

CONCLUSION

L’analyse des compositions monoterpéniques des sécrétions défensives nous permet

donc de discriminer les différentes espéces de Nasutitermes. Mais, & un niveau supérieur,
nous observons que dans le cas des 2 espéces pour lesquelles nous avons le plus de
données, nous avons 2 situatlons différentes.
Tandis que chez N, princeps, il y a une trés faible variation intraspécifique, nous en
observons une relativement importante chez N, ngvarumhebridarum. Mais, chez cette
espéce, il faut signaler que mé me si on observe une séparation nette entre 3 populations,
cette structure est un peu surprenante au regard de la répartition géographique: en effet,
Boisa est plus proche de Hansa Bay que Manus; les groupements ne correspondent donc pas
exactement & cette répartition. Ceci pourrait suggérer qu’il n’y a pas une relation simple
entre les variations de compositions monoterpéniques et la distance séparant différentes
populations. Nous ne pouvons donc pas savoir quelle est l'importance de l’isclement
reproducteur de ces populations.

ROISIN, PASTEELS et BRAEKMAN (1987) ont récemment démontré qu’ll existait une
variation assez importante de la composition diterpénique des sécrétions défensives de N,
princeps. L’étude qualitative des diterpenes des sécrétions des 12 échantillons de cette
espeéce utllisés icl, confirme ce résultat. La composition diterpénique différencie fort les
différents nids d‘une population de N, princeps alors que l’analyse des monoterpénes ne
nous permettait pas de les distinguer.

Au niveau spécifique, les compositions monoterpéniques sont des critéres réellement
efficients pour discriminer des espéces sympatriques de Nasutitermes. A un niveau
infraspécifique, nous observons dans le cas de N, novarumhebridarum, espéce largement
distribuée, plusieurs populations qul semblent € tre distinctes génétiquement, au minimum
selon le critére de la composition en monoterpénes des sécrétions défensives. Dans le cas
de N. princeps, espéce a distribution restreinte, aucune distinction de la sorte ne peut
€tre réalisée sur la base de ce critére, seule la compaosition en diterpénes présentant d’
Importantes varlations intraspécifiques.
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TOXICITE DES ALCALOIDES DE FOURMIS
Nouveaux insecticides naturels
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RESUME

Les alcaloides de fourmis sont des insecticides
naturels. Leur toxicite a eteé testée contre différentes
especes d'insectes et comparée avec celle d'insecticides
commerciaux. Bien que leur toxicité soit variable, ces
composes représentent un domaine peu exploite de
1'écologie chimique, pour le développement de nouveaux

pesticides naturels.

MOTS—-CLES . Alcaloides, pyrrolidines, piperidines,

fourmis. termites, insecticides.

SUMMARY

Natural alkaloids have an insecticidal activity
against termites and other insects. Among these compounds ,
piperidines and pyrrolidines are the most toxic ones.

Their activity was assayed in a LD50 test where arthropods
alkaloids generally demonstrated insecticidal activity.
However, although many of these molecules are produced as
defensive compounds . many of them are probably
multifunctional as well. They represent a very broad field
of investigation for anyone interested in the development
of naturally occurring alkaloids as new pesticides

KEYWORDS Alkaloids.pyrrolidines.piperidines.

ants, termites, insecticides.
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Figure 1 : Alcaloides emis par les fourmis

( D'aprés JONES & BLUM . 1982 )
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INTRODUCTION

Les arthropodes secrétent de nombreux composés a rdle
défensif, et parmi ceux-ci un grand nombre d'alcaloides.
Ces molécules, généralement de petite taille, possédent au
moins un hétérocycle azoté. Elles furent tout d'abord
étudiées chez les plantes pour leur rdle pharmaceutique,
puis chez les animaux. De nombreux alcaloides ont é&teé
isolés chez 1les arthropodes, et nous nous sommes plus
particuliérement intéressés aux composés produits par les
fourmis et a leur activité insecticide (Figure 1). En
effet nombre de ces molécules sont utilisées comme
substances défensives ou comme armes chimiques.

Chez les fourmis du genre Monomorium, ces alcaloides
sont des toxines de contact utilisées lors de la prédation
sur les termites du genre Reticulitermes, avec une trés
grande efficacité. Une adaptation comportementale et
morphologique correspondant a c¢ce mode particulier de
dépdt, peut &tre constatée chez ces fourmis.

Nous avons évalué au laboratoire 1'efficacité de ces
molécules. et 1'avons comparée a celles d'autres
alcaloides et d'insecticides commerciaux.

MATERIEL ET METHODES :

La toxicité des différents alcaloides a été évaluée par
un test d'application topique sur des termites du genre
Reticulitermes.

Les ouvriers de termites isolés par lots de dix, recoivent
individuellement 1 1 d'une solution pentanique du produit.
Une gamme de dilutions est réalisée pour chaque test (de
0,1 a 50 mg/ml). Les morts sont dénombrés aprés 20 heures.
La courbe corrélant 1le nombre de morts a la dose de
toxique, d'allure sigmoide, est linéarisée par la méthode
des logits.

Ceci permet le calcul de la dose létale 50 (DL50) exprimée
en pg/mg d'insecte.
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RESULTATS

L'activité des alcaloides contenus dans la glande a venin
de Monomorium a été comparee a celle d'insecticides
(tableau 1).

Formule DL50/Reticulitermes
N, TP N 0.23 +/- 0.02
oz ~tmapldcn N 2,79 +/- 0,05
rs enpldom~ 3.30 4/~ 008
vri o~crapldoom s 107 /- 008
s ~enapldion 0.81 +/- 0.08
wetwowy: 0.25 +/- 0,02
stcorve 0.9 +/- 0.02
precoRtNE 0.01 +/- 0.002

Tableau 1| : Toxicite des alcaloides de Monomorium

D'autre part, des tests menés sur des produits de
structures chimiques analogues (pipéridines et
pyrrolidines), mais provenant de différentes especes de

fourmis (Monomorium et Solenopsis ssp.), ont montré que la
toxicité par contact de tous ces produits était tres
comparable (figure 2).

En ce qui concerne les alcaloides naturels. la toxicite
des divers composés est variable, sans @&tre toutefois
négligeable. Les pyrrolidines et pipéridines figurent
parmi les molécules les plus toxiques (figure 3).
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Cependant les réles biologiques de ces divers composés,
ainsi que leurs modes d'application dans la nature, sont
certainement trés différents et ne peuvent étre refléteés
par un seul test de toxicité. Malgré tout, nombre de ces
substances sont employées comme armes chimiques, ou comme
substances défensives au sein des ecosystémes.

Les pipéridines et pyrrolidines peuvent toutefois &tre
considérées comme de veritables insecticides naturels:
elles sont utilisées en tant que tels par les fourmis et
sont toxiques pour de nombreuses espéces d'insectes
(figure 4).

"
Aehe

o

=

]
b

SRS

Figure 4 : Mortalité de 8 espéces d'insectes pour 3
pyrrolidines naturelles de Monomorium (PYR1,PYR2,PYR3 :
dose de 1000 ppm en spray).

Sf = Spodoptera frugiperda

Hv = Heliothis virescens

On = Ostrinia nubilalis

Du = Diabrotica undecimpunctata

Ag = Anthonomus grandis

Mf = Macrosteles fascifrons

Af = Aphis fabae

Tu = Tetranychus urticae
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Cependant, la fourmi elle-méme n'est pas intoxiquée par
son propre venin: la dose létale 50 du produit le plus
toxique contre les termites (PYR1), est 330 fois plus
élevee pour la fourmi que pour sa proie.

(DL50 Monomorium = 75,3 pg/mg insecte)

(DL50 Reticulitermes = 0,23 pg/mg d'insecte)

Il semble donc bien que la fourmi émettrice du venin soit
auto-protégée contre 1'action de celui-ci.

CONCILUSION

Les alcaloides d'arthropodes, et de fourmis en
particulier, peuvent agir comme toxines de contact lors
des actions de prédation ou pour la défense d'un individu
ou d'une socieéte. Ce sont alors de véritables

insecticides, utilisés comme armes chimiques.

Ces molécules possédent des propriétés physico-chimiques
trés particuliéres et intéressantes du point de vue de
leur toxicité, puisqu'elles sont capables de traverser la
protection épicuticulaire des insectes-cibles.

Les alcaloides toxiques émis par les arthropodes sont
intéressants en tant que source de nouveaux pesticides

naturels. Cependant leur diversité de structure implique
des modes d'action et des réles biologiques variés, malgré
une fonction commune de défense. 1Ils constituent un

domaine encore peu exloré du point de vue fonctionnel et
un champ d'investigation trés large pour la découverte de
nouvelles molécules d'intérét agrochimique ou
pharmacologique.
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Résumé

Les  glandes  mandibulaires des ouvriéeres de Manica
rubida secretent cossenticllement de la d-méthyl-3-hexanone,
de la J-méthyl-3-heptanone, de la normanicone (3,5~-diméthyl-
d-heptene-2-one),  de la manicone  (4,6-diméthyl-4-octéne-3-
one; le  constituant le plus abondant), de 1’'homomanicone
t1,6-dimcthyl=-1-nonene-“-one;  scconde en abondance), et de
la bishomomanicone (d,6-diméthyl-d-decene-3-one; preésente en
minime quantité).

La sécretion entiére de la glande attire les fourmis et
les incite A4 se déplacer tres rapidement. Davantage
d’ouvrieres atteignent et cotoyvent une source d’émission; le
temps consacré a  circuler au voisinage est nettement
supérieur au temps controle.

L d-methyl-3-hexanone et la d-méthyl-3-heptanone
n'induisent  pas cet enscmble caracteristique de reactions.
Elles perturbent les fourmis et en augmentent les vitesses
linéaire et angulaire de déplacement,

La normaniconc pergue a distance n'est ni agrégative,
ni attractive. FElle n'alarme pas les fourmis, mais les rend
heésitantes et les incite a se déplacer de maniére sinueuse.

La manicone est agrégative, attractive et
locostimulante comme  une  glande entiére. Son effet
locostimulant surpasse méme légérement celui d’une glande.

L'homomanicone a, par contre, un effet quelque peu
arrétant sur les ouvrieres.

[1 est done logique d’'admettre que la manicone,
agissant de loin, attractive et locostimulante, et
|l "homomanicone, active de plus prés et légérement arrétante,
agissent de maniere additive pour produire 1’activite
ethologique particuliére de la sécrétion mandibulaire de M.
rubidn.

Mots clés: Fourmis - Manica rubida - Glandes mandibulaires -
Phéromones - Alarme.
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Summary
Ethological activities of the volatile substances
emitted by the mandibular glands of Manica rubida

The mandibular glands of workers of Manica rubida

produce essentially d=methyl~3-hexanone, 4-methyl-3-
heptanone, normanicone (3,5-dimethyl-3-heptene-2-one),
manitcone Lhb=dimethyl-l-octene-3-one; the main

constituant ), homomanicone (1,6-dimethyl-1-nonene-3-one; the
second major component) and bhishomomanicone (4,6-dimethyl-4-
decene-3-one; present in very small amount).

The entire gland seecrction attracts the ants and
incites them to walk very quickly. More ants reach and
surround a source of emission. They spend much more time
walking around it than around control stimuli.

4-Methyl-3-hexanone and 4-methyvl-3-heptanone do not
induce such a behaviour. They disturb the ants and increase
their linear and angular specd of movement.

Normanicone, percieved at distance, is not aggregative,
nor attractive. It does not alarm the ants but these seem to
hesitate and move very sinuously.

Manicone has aggroegative, attractive and
locostimulating effects similar to those of an entire gland.
lts locostimulating effect 1s even somewhat larger than that
of a gland.

Homomanicon, on the contrary, has some arrestant
t{'fect on the ante.

Iv is thus logic to admit that manicone, percieved at
distance, attractive and locostimulating, acts together with
homomanicone, active at shorter distance as an arrestant,
for producing the particular ethological activity of M.
rubida mandibular glands,

Key-Words: Ants - Manica rubida - Mandibular glands -
Pheromones - Alarm.,
Introduction

Manica rubida (Latreille) est la seule espéce

eurasienne du genre Manica. Lklle vit dans certains massifs
montagneux (Alpes, Massif Central...), vers 1000 - 1500m
d'altitude, sur des  pentes exposées au Nord ou dans des
lieux ombragés. (es sites peuvent abonder en nids et en
individus.

Nos précédents travaux relatifs a cette espéce ont
apporté les renseignements suivants:
- la récolte de nourriture se fait de maniere individuelle,
sans qu'il n'y ait de recrutement;
- les pourvoycuses déposent. néanmoins sur le sol une
substance de piste issue de leur glande a poison;
- cette substance est de Jla 3-éthyl-2,5-diméthylpyrazine,
egalement phéromone de piste de diverses espéces de Myrmica;
- les ouvriéres distinguent leurs congénéres d’individus
issus d’autres nids et leurs réactions agonistiques
Aaugmentent avee la distance séparant les nids;
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- les ouvrieres marquent les abords des entrées de leur nid
au moins partiellement a4 l'aide du contenu de leur glande de
Dufour;

- les omrieres reconnaissent, a des critéres physico-
chimiques, les entrées des nids dont elles sont sorties.

Nous présentons A présent une  étude  chimique et
étholegique des  glandes mandibulaires de M. rubida. En
effet, si les  sécrcetions mandibulaires de M.mutica et

M.bradleyi (espcces américaines) avaient été étudiées en
1972 (kales et al.),le probléme n'avait pas encore été
aborde chez M. rubida.

Matériel et méthodes

LLes fourmis proviennent du Massif Central ardéchois et
du Cantal (France). l.es analyses chimiques (VPC, GCMS,
syntheése) eurent lieu a 1l'Université de Niirmberg, et les
tests ¢thologiques, a l’Université de Bruxelles.

Ces tests eéthologiques furent effectués sur des
societes maintenues au  laboratoire, en présentant aux
ouvriéres, sur leur aire de récolte, soit des papiers filtre
controles (Whatman n'2, lem?), soit des papiers supportant
une téte d'ouvriére écrasée, ou 10ul d’une solution, titrant
10-6, 10-8  ou 10-'¢ (V/V), d’une des substances a tester
dans de la paraffine liquide pure.

Les variables quantifiées furent:

- les nombres de fourmis présentes a un moment donné prés
des objets;

- les nombres d’ouvriéres atteignant en une minute chacun
des objets;

- les  temps de déplacement, d’arrét et de présence totale
des fourmis au voisinage des objets;

- l’orientation des fourmis vers les objets;

-les  vitesses linéaire et angulaire d’ouvriéres ayant percu
les objets.

Chacune de ces variable fut quantifiée comme explicité
dans Cammaerts et al,, 1988,

Résultats

Les glandes mandibulaires de M. rubida se sont avérées
contenir, outre quelques substances trés simples et treés
volatiles, de la 4-méthyl-3-hexanone, de la 4-méthyl-3-
heptanone, de la normanicone (3,5-diméthyl-3-hepténe-2-one),
de la manicone (4,6-diméthyl-4-octéne-3-one), de
| "homomanicone (4,6-diméthyl-4-nonéne-3-one) et de la
bishomomanicone (4,6-diméthyl-4-décéne-3-one).

Le chromatogramme de la Fig.l permet d’apprécier les
proportions relatives de chacune de ces substances dans la
secrétion mandibulaire globale.

Les résultats numériques obtenus au terme de nos études
éthologiques sont détaillés dans un travail plus complet
(Cammaerts et al.,1988). Nous ne présentons ici qu’'un
résumé, illustré schématiquement par le Tab.l.
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manicone homomanicone

4 5 T
acetaldehyde normanicone Figyre 1 Chromatogranme

en phase gnzeuse des sub-
stances volatiles émises
LmiﬂyL3Juxumm¢ par les glandes mandibu-
laires d'une ouvriére de
Manica rubida.

4.methyl.3-heptanone

bishomomanicone

W U

’ 16 T 20 mn.

Les ouvriéres de M. rubida s’agrégent nettement autour
d’une téte isolée: davantage d’ouvriéres cotoyent et
atteignent ce stimulus. Elles consacrent nettement plus de
temps a circuler, et un peu plus de temps a s’arréter au
voisinage de tétes écrasées. FElles s’orientent vers de tels
stimuli, voient leur vitesse linéaire s’accroitre, et leur

vitesse angulaire augmenter a peine. Ce comportement trés
typique est généralement qualifié d’alarme.

La 4-méthyl-3-hexanone et la 4-méthyl-3-heptanone
n’agrégent pas les fourmis. 11 semblerait méme qu’une source
de 1’hexanone soit atteinte par moins d’ouvriéres que ne
1’est un papier contréle. Les fourmis ne s’orientent pas
vers ces stimuli; leur vitesse linéaire s’accroissent
quelque peu et leur vitesse angulaire augmentent nettement.
En fait, les ouvriéeres sont excitées, et réagissent comme
envers une substance inhabituelle, et non comme a leur
propre sécrétion mandibulaire.

La normanicone n’'agrége pas les fourmis, n’est pas
attractive, n’augmente pas la vitesse linéaire de
déplacement, et accroit uniquement la sinuosité des trajets
parcourus. Les ouvriéres percoivent de loin cette substance;
elles hésitent, se déplacent assez lentement en sinuant
fortement, et n’apparaissent ni excitées par une substances
étrangeére, ni alarmées par une phéromone spécifique adéquate

La manicone est agrégative: plus d’ouvriéres en
cdtoyent et en atteignent une source d’émission. Le temps
consacré A circuler au voisinage de telles sources est
nettement supérieur au temps contréle. La manicone est
attractive et augmente fortement la vitesse linéaire des
fourmis. Elle ne modifie que trés légérement la sinuosité de
leur démarche. Elle reproduit donc les réactions observées
en présence de tétes écrasées; son effet locostimulant
surpasse méme quelque peu celui de ces tétes isolées.

l."homomanicone agrége les fourmis puisque davantage
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d'entre elles cotovent & un moment donne une source
d’émission. Mais, par rapport aux objets contrdles, moins
d'ouvriéres atteignent en une minute une source de cette
cétone. Les temps consacrés a se déplacer autour d’une telle
source sont un peu plus grands que les temps contrdéles, mais
ceux  consacrds  a s'arrcter en ces lieux le sont nettement
plus. Les fourmis ne  s'orientent pas  vers une source
d’homomanicone.  Leur  vitesse linéaire n'augmentent guére
tandis que lear vitesse angulaire s'aceroissent nettement.
hes ouvrieres ont done tendance non pas a se diriger vers
une source d'homomaniconc, ni a circuler alors rapidement,
mais plutét a4 sinuer, voire méme a s’arréter au voisinage
immédiat de ! te substance,

Tableau 1. Activite cthologique des glandes mandibulaires de Manica rubida
et des substances gu'elles produlsent.,
O = orientation §; V = vitesse linéaire ; S = sinuosité des trajets.

stimuli Nombres d’ouvriéres temps en R () A S
presentes  [présentes  atteignant [mouvement  arrét

téte + + + - + + -4
d4-m-3-hex. / - / / / 4. +
1-m-3-hept. / / / / / e o
normani cone / / / / / / +
municone + “+ + -1 + + /
homomanicone + - B 4 / 74 +

/ ! valeur comparable a la valeur contréle
-{-.+.+ ! valeurs peu, nettement ou tres supéricures a la valeur contrdle
¢ valeurs peu ou nettement inférieures a la valeur contrdle

1l est done logique de considerer que la manicone et
1"homomanicone agissent ensemble, de concert, pour créer
| Tactivite cethologique particuliere d’une glande
mandibulaire de M. rubida. La manicone est attractive de
loin et est essentiellement locostimulante. L'homomanicone
agit a plus courte distance; elle modéere les fourmis et a un
el fet quelque peu arrétant.

Conclusions

Les deux substances les plus abondantes de la sécrétion
des glandes mandibulaires de M. rubida expliquent, par leurs
actions simultanées, l’activitée éthologique de cette
sécretion. La substance la plus abondante et la plus
volatile est la manicone; elles est percue et attractive a
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distance , elles est aussi locostimulante. L'autre substance,
| 'Thomomanicone est moins volatile; elle est pergue de plus
prés et est légérement arrétante, elle maintient done les
fourmis dans |la zone d’émission. Une troisieme substance
présente a l'état de traces et peu volatile (la
bishomomanicone) n’n pu étre testée. Son activité éventuelle
est  probablement limitée aux abords i1mmédiats de sa source
d'émission.

Discussion

Ces résultats méritent d'étre comparés a ceux relatifs
a M. bradleyi et M. mutica (Fales et Blum, 1972). Ces
especes  américaines produisent de la manicone, constituant
éthologiquement trés actif, mais aussi de la 3-octanone, une
autre substance active, Diverses espéces de Myrmica
produisent aussi de la 3-octanone (voyvez par ex. Cammaerts
et al., 1982). Au vu du contenu des glandes mandibulaires,
les Manica américaines seraient donc phylogénétiquement plus
proches du  genre Myrmica que ne le serait 1’espéce
eurasienne M. rubida. Cette hypothése doit étre étayée par
d’autres faits. Elle exige notamment une étude comparative
du contenu des glandes de Dufour d'espéces de Manica et de
Myrmica. Ces derniéres ont deja fait l’objet d’une telle
¢tude (voyer par ex. Attygalle et al., 1983).
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Résumé
La glande de Dufour de Lasius niger déclenche, chez
1’ouvriére, un comportement locomoteur particulier

comportant des déplacements orientés et des trajets rapides
ou sinueux. Cette glande contient un mélange complexe de
substances dont certaines s’avérent reproduire une ou
plusieurs réactions locomotrices observées en présence d’une
glande entiére.

Le dodécyl acétate attire les fourmis de loin et les
incite a se déplacer rapidement; 1’octadécyl acétate est
attractif a 6tcm de distance environ et maintient chez
l'ouvriére une vitesse angulaire élevée; le dodécyl
attire les fourmis a courte distance (2cm); le

364g§§qol provoque un déplacement trés sinueux.
L'utilisation de certaines de ces substances dans la
lutte contre les L. niger pourrait étre envisagée.

Mots clés: Fourmis - Lasius niger - Glande de Dufour.
Summary

Ethological activity of substances produced by the
Dufour gland of Lasius niger (Formicidae)

The Dufour gland of Lasius niger induces, in workers, a

particular locomotion behaviour, including oriented
deplacement and rapid or sinuous trajectories. The gland
emit a complex mixture of substances, a few of which

appearing to produce one or several locomotion reactions
observed when presenting an entire gland.

Dodecyl acetate attracts the ants from distances and
incites them to walk quickly; octadecyl acetate is an
attractant at about 6cm of distance, and maintains in ants
an appreciable sinuosity of movement; dodecyl dodecanoate
attracts workers from short distances (“2cm); dodecanol
induces ants to walk sinuously.

Some of these substances might be used for improving
the methods employed for controlling L. niger societies.

Key Words: Ants - Lasius niger - Dufour gland.
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Introduction

La glande de Dufour des Lasius niger contient un
mélange complexe de substances (Fig.l) parmi lesquelles des
hydrocarbures, des alcools, des esters, des acétates et des
propionates (Attygalle et al., 1987). Nous ignorons encore
le roéle social que joue cette glande. Mais présentée aux
ouvrieres, elle déclenche un comportement locomoteur typique
et complexe, que nous essayons de preéciser. Nous recherchons
ensuite si certaines des substances émises par la glande ne
déclenchent pas certaines des réactions induites par la
sécrétion entiére. Enfin, nous tentons de voir si certaines
de ces substances ne peuvent pas aider a lutter plus
efficacement contre L. niger, une fourmi parfois tres
envahissante dans Jes habitations.

( Jvd&/l acélale
:auu{‘ nﬁuﬂy/ﬁ?h&
M%.{m'mma
imjeclion
: . A
" L ‘o /s Zo s min ¥
Figure 1. Chromntodrnmme d'une glande de Dufour de lLasius niger.

Matériel et méthodes

Des sociétés de L. niger récoltées dans le sud de la
Belgique (Hainaut) furent maintenues au laboratoire dans des
boites de Petri garnies de platre humide et placées dans des
bacs de polyéthyléne servant d'aire de récolte. Elles furent
nourries de blattes congelées et d’une solution aqueuse de
cassonade.

I. Nous avons analysé les réactions d’ouvriéres a divers
stimuli présentés sur les aires de récolte.
Ces stimuli étaient:
- des papiers filtre non traités (Whatman n"1, 1lcm?), comme
contrdle;
- des papiers filtre supportant une glande de Dufour isolée
ou un extrait hexanique de 0,1 glande;
- des papiers imbibés de 0,0lml d’une solution hexanique
d’une substance a tester, la concentration étant telle que
la gquantité présentée corresponde a l’extrait de 0,1 , 1 ou
10 glandes de Dufour.
Les substances testées furent le dodécyl acétate,
1’octadécyl acétate, le dodécyl dodécanoate et le dodécanol.
Les réactions analysées furent:
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- 1’orientation des ouvriéres vers les stimuli (30 valeurs
individuelles);

- les vitesses lincaires et angulaires de fourmis stimulées
(20 valeurs individuelles).

Les méthodes de quantification ont éte décrites précédemment
(notamment dans Cammaerts-Tricot et al., 1976). Des tests
X2 non-parametriques ont permis de comparer les
distributions contriéles A celles relatives aux glandes et
aux substances.

II. L'influence de certaines substances sur le nombre
d’ouvriéres consommant de la nourriture fut appréciée de la
maniére suivante. De |’eau sucrée fut déposée sur une lame
de verre, au centre d'un cercle de papier (whatman n°l,
0-5¢m) . Pour chaque expérience, 2 cercles de papier furent
préparés, |l'un non traite (=contréle), l’autre imbibé d’une
solution hexanique d'une ou de plusieurs substances a
tester. La quantite de substance utilisée correspond au
contenu de 0,5 glandes de bufour. Ces 2 cercles étaient
ensuite presentés  en méme temps, a 10em 1’un de 1’autre
(leurs centres etant done distants de I15em), sur 1’aire de
recolte  d'un nid, et les fourmis consommant chacune des 2
sources de nourviture furent comptées toutes les 30 secondes
pendant 30 minutes. Pour chague substance ou melange de
substances utilises, 3 experiences furent réalisées. Leurs
résultats additionnes furent testes statistiquement (test de
Wilcoxon), et les nombres moyens d’ouvriéres consommant a un
moment donné chaque espaece de nourriture furent calculés.

Résultats

I. LLes résultats numériques sont resumés dans le Tab.1l, et
les comportements schématisés dans la Fig.2.

Tableau 1. Keactions locomolrices induites par une glande de  butour de
Lasius niger ou une substance emise par cette glande.

Mediunes de distributions de 20 ou 30 valeurs individuelles.

P = seull de probabilite; NS = différence non significative pour P = 0.05;
gl = ¥lunde de butour.

stimuli orientation vitesse linealre [viltesse angulaire

(degre angulaire) (mm/sec) (deg.ung. / cm)

controle 104 - 14,0 - 130 -
0,1 1 73 P<OL 01 22.0 P<o, 00l 76 P<ov.ool
¥l 6o PO, 05 33.6 P<o.ool 104 Pe0. 05
dodecyl 0,11 vz Peo,0s 6,0 r<0.u01 $7 P<0.01
ueelate gl 74 I’<u.05 34,0 I’<0.001 66 P<v. 001
101 B0 I'<0. 05 29,6 P<o.o0l 60 P<0. 001

octudecyl 0,141 97 NS 19,06 I<o.00l 110 NS

ncelnle Iul 8o ool 21,0 P<o. 001 157 NS

10g1 B0 PCo.001 20,5 PP<o.uul 160 NS

dodeécyl 0,1l 60 P<0.05 ig,0 P<o.ul 135 NS

dodecn- Il Ho N3 18,2 P<o.vo1 137 NS

noate lougl 6 NS 20,0 rcu.oot 129 NS

dodécanol 0,141 92 NS 21,6 P<0.001 130 NS

12l 93 NS 19,5 r<o.ool 13 NS

1ogl 19 NS 19,1 P<0.01 160 NS
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Une glande de Dufour induit, chez 1’ouvriére, une
réaction locomotrice particuliere, complexe, comprenant:
- des déplacements orientés vers une source d’émission au
voisinage immeédiat de la source (R2cm), a une dizaine de cm
de la source ou a une distance intermediaire (R6em);
- des déplacements rapides, quasi rectilignes, pouvant
éloigner |’animal de la source d’émission;
- des déplacements sinueux, & proximité (1-5cm) de la
source.

Certaines substances emises par cette glande
reproduisent partiellement son activité éthologique:
- le dodécyl acétate est pergu de loin (6-10cm); il est
attractif et déclenche une trés nette augmentation de
vitesse linéaire;
- 1’octadécyl acetate est attractit &4 6em environ; il
augmente peu la vitesse lineaire des ftourmis mais maintient
chez elles une vitesse angulaire assez élevée;
- le dodécyl dodéeanoate n’est attractif qu’a courte
distance (2-3cm); 11 modotie peu les vitesses linéaire et
angulaire des fourmis;
- le dodécanol, non attractif, incite les fourmis a se
déplacer de manieére sinueuse.,

/ ° [_ reactiony rsub:;u.uu_‘cu pouvant
induire ces réactions
\sem— S
4 5 1 percepltion,attraction| dodecyl acétate
2 {6 - 10 cm)
2 wttlruction a btowm ocladecyl acétate
3 stirnction de pres dodecyl dodécanoate
(= Zcm)
1 4 déplucement rapide dodécyl ucétate
5 deplacement sinueux octadécyl ncetate,
v dodécanol

Figure 2. Comportement locomoteur (ligne noire) d'une ouvrierve de Lasius
niger stimulée  por une glande de bufour. Kbles joués (numeros) par  des
subgtunces émises par cette glande.

II. Le Tab.Z montre qu'en moyenne, et par rapport aux
contrdoles wutilises, davantage d'ouvriéres consomment une
source de nourriture entourée du dépét d'une ou de deux des
substances précédemment testées., En effet, les fourmis sont
alors attirées ou retenues vers le lieu ou se trouve la
nourriture.

I1 n’est donc pas exclu de pouvoir améliorer les
techniques de luttes contre L. niger en 'présentant des
appdts toxiques sur des supports judicieusement imbibés de
phéromones attirant et arrétant les ouvriéres.
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Tahleau 2. Influence de deux substances produites par Ja glande de Dufour
de lLnsius niger sur le nombre d'ouvridres conaommant de 1'eau sucrée.

les  gsubstances sont déposées, sur papier filtre, nautour d’une source de

nourriturc. Une  source de nourriture contrdle esat déposée & 15cm  de
diatance. Jes fourmin  sont comptéca toutes les 30 secondes, pendant 30
minutes, lars de 3 expériecnces, et les moyennes sont calculées.
P (vésultnts de testa de Wilcoxon) = seuil de probabilité,
rSnurr-r-_q de nourriture Nomhres movens d'ouvriéres consommant P
In nourriture
contrdle 5,10
P<0.01
+ octadéeyl acétate 8,49
contrdle 5,61
P<0.01
+ dodéeyl dodéennonte 10,74
contrile 3,66
Pc0.01
+ octndéey]l nedinte 5,82
+ dodéevl dodécanonte

Discussion

Des  travaux ultérieurs devraient préciser le réle joué
par la glande de Dufour au sein de sociétés de L. niger,
ainsi  que l'activité éthologique de nombreuses substances
non encore testées et produites par cette glande. Ces
recherches, outre leur intérét biologique certain,
pourraient déboucher sur des applications pratiques
relatives au contrdle de l'espéce.
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Résumé

Les profils des hydrocarbures cuticulaires sont trés différents selon les
colonies de Cataglxghls cursor. Il est possible de dlfierenmer 2 populations : C.
cursor _cursor typiques de Provence et C. cursor tibialis & l'ouest du Rhdne
jusqu'a Barcelone. Les fourmis de la région de Madrid se rapprochent de C.
cursor typique. Quand les profils d'hydrocarbures sont trés différents, les
sociétés sont fermées entre elles et en dessous d'un certain seuil les adoptions
d'étrangéres sont toujours impossibles. Par lavage au pentane on peut transférer
partiellement 1'odeur coloniale a des leurres neutres qui déeclenchent des
réactions agressives dans la colonie ou ils sont introduits.
Mots-Clés : Hymenoptera - Formicidae - cuticule - hydrocarbures - fermeture
coloniale - variation géographique - Cataglyphis cursor - odeur coloniale.

Summary: Cuticular hydrocarbons in Cataglyphis cursor (Hymenoptera Formicid-
ae): geographical variations and role in colonial recognition.

Cuticular hydrocarbons permit to differenciate 2 populations in Catagly-
phis cursor ants : C. cursor cursor typical of Provence, and C. cursor tibialis
from the West of Rhéne to Barcelone (Spain). The ants of Madrid are close to
C. cursor typical. When hydrocarbons profils are different societies are closed
and below a level of near 0.8 (Nei index of identity between chromatograms)
the societies never adopt strangers. By washing the ants with pentane, colonial
odour can be transferred to neutral lures which release agressive reactions in
the colonies where they are introduced.

Key-words : Hymenoptera - Formicidae - Cataglyphis cursor - cuticle - hydro-
carbons - closure of societies - colonial odour - geographical variations.

Introduction

De nombreuses expériences suggérent que chez les insectes sociaux la
reconnaissance coloniale est basée sur des substances chimiques (revues de
Holldobler et Michener 1980 ; Jaisson 1985 ; Isingrini et Lenoir 1986 ; Lenoir et
Provost 1986). Diverses hypothéses ont été proposées pour expliquer l'origine et
la nature des signaux responsables de |'odeur des individus, mais ce sont surtout
les hydrocarbures cuticulaires trés peu volatils qui semblent impliqués en dehors
des situations d'alarme ou de recrutement. De nombreux travaux ont montré
I'importance des hydrocarbures cuticulaires dans la reconnaissance spécifique
chez les termites. Il en est de méme pour l'intégration des termitophiles et
myrmécophiles dans les sociétés de leurs hdtes (voir Isingrini et Lenoir 1986).
Bonavita-Cougourdan et Clément (1986), Bonavita-Cougourdan et al. (1987) ont
montré que, chez Camponotus vagus, le signal de reconnaissance intercoloniale
et méme des sous-castes a l'intérieur de la société est hautement corrélé avec
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le profil d'hydrocarbures. Une ouvriére résidente privée de son odeur par lavage
au pentane et recouverte de l'odeur d'une fourmi étrangeére est agressée par ses
soeurs. Fresneau (1980) obtenait un résultat comparable avec un simple lavage a
I'eau distillée, mais I'effet n'était pas durable.

Pour toutes ces raisons nous avons entrepris I'étude des hydrocarbures de
C. cursor en relation avec la fermeture sociale mesurée é’ l'aide de tests
ethologiques (Nowbahari et Lenoir 1984). Nous avons aussi réalisé des expé-
riences de lavage de fourmis par un solvant de maniere a récupérer et
transférer les substances concernées.

Méthodes

Chromatographie

Chaque fourmi a été lavée pendant 5 mn dans 2ml de pentane et l'extrait
concentré & 2ul injecté dans un chromatographe en phase gazeuse : chromato-
graphe DELSI 300 équipé d'une colonne capillaire (Chrompack CPSIL 5 WCOT
de 25 m et de 0,22 mm de diametre) et d'un détecteur 4 ionization de flamme.
Un intégrateur ENICA 21 donne les quantités relatives en % pour chaque pic.
Seuls les hydrocarbures lourds sortant 2 partir de 200°C ont été pris en compte
ici. L'identification des produits a été effectuée en couplant le chromatographe
& un spectromeétre de masse NERMAG R 1010C. Nous avons utilisé au total 29
colonies dont 27 provenaient de divers endroits de la région méditerranéenne
depuis le Var jusqu'a Barcelone et 2 des Sierras au nord de Madrid. En moyenne
pour chaque colonie, 5 fourmis ont fait I"objet d'une chromatographie.

Tests éthologiques

lls ont €été réalisés en introduisant dans le "milieu extérieur" d'une
colonie divers leurres, constitués d'une ouvridre tuée par congélation, d'une
ouvridre lavée au pentane pour éliminer ses hydrocarbures, ou d'une ouvridre
lavée puis rincée avec un extrait cuticulaire d'étrangere (voir Bonavita-Cougou-
rdan et Clément 1986). Le leurre est observé pendant 10 mn durant lesquelles
on note toutes les 15 secondes I'activité des résidentes selon la méthodologie
utilisée pour |'étude de la fermeture des sociétés par Nowbahari et Lenoir
(1984).

Résultats

1. Les hydrocarbures cuticulaires

L'analyse des chromatogrammes réveéle la présence de nombreux pics.
Une quarantaine de produits présents en quantité significative (supérieure a 1%)
ont été identifiés ou sont en cours d'identification. II s'agit d'hydrocarbures
comportant de 25 a 33 carbones: des n-alcanes (nC25, nC27, nC30, nC31, nC32,
nC33), des monométhylalcanes (C25 & C33), des diméthylalcanes (C26 a C29), et
quelques alcénes (C27:1 a C32:1).

2. Variation géographique des hydrocarbures

Si I'on compare les chromatogrammes de fourmis provenant d'Apt (Var)
ou de Banyuls (Pyrénées-Orientales) il apparait deux profils nettement diffé-
renciés : les fourmis du Roussillon ont plus d'hydrocarbures légers que celles de
Provence (Fig. 1 A et B). Si I'on calcule les moyennes des pourcentages pour
chaque pic, on obtient des différences significatives sur la quasi-totalité des
pics. Une analyse des correspondances a été réalisée sur les moyennes de
chaque colonie. Le facteur | représente 53% de la variance, il sépare
nettement toutes les colonies situées a l'ouest du Rhéne, de Montpellier a
Barcelone, des autres colonies 3 I'est du Rhdne. Les fourmis provenant de
Madrid se rapprochent de ce second groupe. Les facteurs 2 (13,9%) et 3 (9,7%)
permettent de différencier deux sous-groupes correspondant a la région de
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Fig. 1: Chromatogrammes des fourmis de Banyuls (1A) et d'Apt (IB)
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Madrid, et un autre situé sur la rive droite du Rhéne a l'intérieur du groupe
Est du Rhéne.

Nous avons utilisé aussi pour comparer les chromatogrammes un indice de
similitude. Nous avons choisi I'indice de Nei (1972) qui est utilisé classiquement
en génétique des populations pour I'electrophorése enzymatique et appliqué
aussi par certains auteurs a la comparaison de chromatogrammes de terpénes
chez les termites. Une analyse hiérarchique ascendante avec moyenne (UPGMA)
effectuée sur les indices de Nei confirme les résultats de l'analyse de
correspondances (Fig. 2). Nous retrouvons pour les deux populations séparées par
les analyses multivariées une similitude avec les vieilles descriptions de variétés
par les auteurs du début du siécle. C'est Bondroit qui en 1918 distinguait C.
tibialis de la région de Banyuls des C. cursor typiques (Fonscolombe 1846) de la
region d'Aix. Des différences existent au niveau de la pilosité (Nowbahari 1988)
et probablement de I'armature génitale des males (Espadaler, comm. personnell-
e). Cela pourrait nous amener a ériger en véritables espéces ces deux variétés,
mais pour l'instant, sans indications d'un éventuel isolement reproductif, nous
parlerons plus prudemment de deux populations ayant les statuts de sous-espe-
ces: cursor cursor et cursor tibialis (voir Nowbahari 1988). Il apparait que les
cursor_tibialis sont tres nettement séparées des cursor typiques eux-mémes
heterogenes, avec deux groupes divergents: I'un dans les montagnes madrilénes,
I'autre sur la bordure du Rhéne.

Variation a l'intérieur des populations et entre les populations

Nous avons calculé les distances de Nei entre individus des diverses
colonies. La variation a l'intérieur de chacune des populations s'est révélée
faible. A I'intérieur des colonies la similitude moyenne est de 0,940, elle est de
0,928 entre colonies de méme habitat (différence faible mais significative).
Lorsqu'on s'éloigne de quelques kilomeétres la différence devient plus importante
(0,907), mais au-dela (plus de 70 km) elle ne l'est plus. Entre les cursor cursor
et les cursor tibialis la différence est trés importante (I = 0,400). Les deux
groupes Madrid et bords du Rhéne sont intermédiaires entre cursor typiques et
cursor tibialis, tout en €tant plus proches des premiers.

3. Relation entre la fermeture géographique et la similitude des hydro-
carbures

Nous avons regroupé tous les résultats obtenus précédemment sur la
fermeture des sociétés (Nowbahari et Lenoir 1984 ; Nowbahari 1988) et nous
avons calculé les distances de Nei entre individus. Les résultats sont présentés
sur la figure 3. 1l apparait que des adoptions sont possibles avec des profils
d'hydrocarbures supérieurs a 0,80 environ. En dessous les intrus sont toujours
éliminés. Ainsi nous avons une corrélation trés nette entre fermeture coloniale
et similitude des substances cuticulaires. Il restait a démontrer que la corréla-
tion correspond & une véritable causalité avec des transferts de substances.

4. Essais de transferts d'hydrocarbures

Nous avons utilisé des colonies de populations différentes, entre lesquelles
il n'y a jamais d'adoptions, par exemple de Banyuls et d'Apt : les intruses sont
toujours trés agressées et tuées rapidement, elles sont trés peu léchées ou
inspectées. Des fourmis congelées servent de témoins car le lavage dans le
solvant (pentane) tue immédiatement les animaux. Les témoins congelés réin-
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Fig. 3: Relation entre la fermeture des sociétés (% d'adoptions) et la
similitude entre chromatogrammes (Indice de Nei).
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ACTES AGRESSIFS

NOMBRE D ACTES

A e A L w/A w/a wEB /A

Fig. 4 : Fréquences des actes agressifs pendant 10 minutes envers une fourmi
intruse. L: vivante, F: congelée, W: lavée au pentane, WEB: lavée et
rincée avec un extrait de colonie B- A: colonie d'origine , B: colonie
étrangere

troduits dans leur société ne déclenchent que tout a fait exceptionnellement des
agressions (en moy 0,7 agressions pour 10 min), par contre, les agressions sont
trés nombreuses si la fourmi est introduite dans une colonie étrangere (88). Il
n'y a pas plus d'agressions envers une fourmi étrangére vivante qu'envers une
étrangere congelée (N.S.), ce qui montre que la congélation conserve toutes les
qualités des substances impliquées dans la reconnaissance coloniale. Nous avons
noté le comportement des résidentes seulement pendant 10 mn car les agres-
sions cessent rapidement face a un cadavre, en effet il n'y a pas de rétroaction
avec l'intruse. Quand la fourmi est lavée au pentane pendant au moins 12h, elle
déclenche quelques agressions en nombre, limité indifféremment dans la colonie
d'origine ou dans une colonie étrangere (8,5 et 8,8 - NS). Il est nécessaire de
laver les fourmis trés longtemps pour faire disparaitre la quasi totalité des
agressions. Quand les fourmis lavées sont badigeonnées avec un extrait obtenu a
partir du lavage d'ouvriéres de colonie étrangére, on voit réapparaitre une
certaine agressivité (36,4), qui n'atteint pas le niveau de ce que l'on peut
observer avec une fourmi non lavée (88) mais qui est significative. Ainsi les
hydrocarbures sont-ils impliqués dans la reconnaissance coloniale.

Discussion

Il apparait de plus en plus que les hydrocarbures ont de nombreux réles
chez les insectes, dont le principal est la prévention de la dessication,
particulierement importante pour des fourmis de pays chauds et secs. Ils
servent aussi de signaux variés: attractifs sexuels, aphrodisiaques, phéromones
de recrutement, phéromones d'alarme, secrétions défensives, kairomones, fac-
teurs de reconnaissance spécifique et des castes (Howard et Blomquist 1982).
Les patterns d'hydrocarbures sont un bon indice pour I'agressivité intercoloniale
chez Camponotus vagus (Bonavita-Cougourdan et al. 1987, Clément et al. 1987)
et on peut considerer qu'il en est de méme chez Cataglyphis cursor. Il ne faut
cependant pas généraliser car ce n'est pas le cas de Solenopsis invicta (Obin
1986). Deux problemes restent en suspens, le premier concerne 'origine des
signaux cuticulaires. Pour certains auteurs les hydrocarbures seraient le produit
des glandes épidermiques mais il faut signaler que les glandes post-pharyngien-
nes en produisent aussi (Bonavita-Cougourdan et al. 1987). Le second probleme



77

concerne le réle de la reine dans la production de I'odeur sociale. Il ne semble
pas que la reine ait un rdle déterminant chez C. cursor (Berton et Lenoir 1986)
contrairement a d'autres espéces (Provost 1985, Carlin et Hélldobler 1986).
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Résumé: Les ouvriéres de Camponotus vaqus, sont capables de distinguer les larves de leur
société el les lsrves étrangéres sppartensnt 3 une sutre société de méme espéce. Les
hydrocarbures cuticulaires des larves et des ouvriéres sont les mémes, mais les larves
présentent un spectre qui leur est propre. D'autre part, elles possédent, au moins en partie, la
signature chimique caractérisant leur société. Les hydrocsrbures cuticulsires pourrsient jouer
un rdle dans les processus de reconnaissance des 1arves par les ouvriéres.

Mots-Clés: Fourmis - Reconnaissance - Larves - Hudrocar bures cuticulaires

Summary : larvae recognition and discrimination by workers in the ant
Lamponolus vagus Scop. Larval cuticular hydrocarbons characteristics.

The workers of Camponotus vagus are sble to discriminate larvae from their own colony
and alien lsrvse belonging to others colonies from the same species. The cuticular hydrocarbons
of larvae and workers are identical but their corresponding patterns sre different regarding to
the hydrocarbons proportions. Moreover st lesst in part the chemicsl signature is common to
both larvee and workers. The cuticular hydrocarbons could play & role in the recognition
processes of 1arvae by the workers.

Key words : Ants - Nestmate recognition - Larvae - Cuticular hydrocarbons.

INTRODUCTION

La reconnaissance réciprogue des membres de 1a société constitue chez
les Fourmis un des élements essentiels de l'organisstion sociale. Les
ouvrieres sont cepables de distinguer les membres de leur société
d'individus etrangers de méme espece appartenant & d'sutres sociétés. Cette
distinction se traduit dans la plupart des espéces par des conduites agressi-
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ves vis-6-vis des étrongers. Elle met en )eu des signoux chimiques,
constituant “'odeur de societe” [1,2,3). Nous avons montré [4] que, chez la
Fourmi Camponotus vagus Scop., le signal chimique impligué est constitué
par un melange d'hydrocarbures cuticulaires dont certsins différent, dans
leurs proportions, d'une société & 1'autre.

En ce qui concerne les larves, les ouvriéres les reconnaissent bien en
tant que telles [S,6,7,8] grace essentiellement aux signaux chimiques
quelles émettent et qui sersient constitués de substences d'origine
cuticulsire non volatiles, solubles dans des solvants organiques [6,7,8]. Les
ouvriéres sont capables de discrimination interspécifique [8]. Quant & la
distinction intrespécifique entre larves de la sociélé et larves étrangeres,
elle n'est pas générale. Les ouvrieres sont aples & faire cette distinction
chez certaines espéces [9,10], et pas chez d'sutres [7]; i1 faul rappeler que
ces processus de discrimination n'entrainent cependsnt pas chez les
ouvrieres de conduites agressives vis & vis de larves étrangéres qui sont
acceptées et soignées [3, 10]. La nature exacte des signsux chimiques émis
par les larves et qui permettent leur reconnaissance par les ouvriéres n'est
toujours pas connue [11]).

Nous avons recherche si les ouvrieres de Camponotus vaqus sont
copables de distinquer les lerves de leur propre société et les larves
etrangéres de méme espéce. Nous svons procédé & la fois & des expériences
de choix mettant en jeu, chez les ouvriéres, le comportement de
récupération des larves et & l'snalyse comparative des substances
cuticulaires portées par les larves et par les ouyriéres des sociétés mises
en expérience, en chromatographie en phase gazeuse (GC) et spectrométrie
de masse (GC/MS).

MATERIEL ET METHODES

Notre étude & porté sur Camponotus vaqus dont les sociétés monogunes et trés populeuses
vivent dans les souches ou, plus souvent, dans des troncs d'arbres absttus,

Trois séries d'expériences de choix ont été réalisées (1: juin avec des larves de grande
taille; 2 : septembre et 3 - novembre svec des larves petites) , chacune sccompsagnée d'snalyses
chlqum Chaque série met en jeu deux sociélés provenant de 2 stations différentes (A et B),
elolgneea de 110 kms. Quatre sociétés, pourvues de leur reine, ont été utilisées: Al et B1 pour la
série 1, A2 et B2 pour la série 2 comme pour la série 3 Les spectres des hydrocarbures
cuﬁculaim de sociétés provensnt de 1s méme station présentent des différences quantitatives
faibles par comparaison avec celles quion enregistre entre sociétés géographiquement éloignées
[12].

Chacune des sociétés est entretenue dans un nid artificiel formé d'éléments plats, réunis en
série et conservés 3 1'sbri de 1a lumiére. L'un des éléments est relié & une boite transparente qui
constitue 1'aire de récolte (1a nourriture yest déposée, en abondance) et 3 une seconde boite, dite
md annexe, qui recevra 2 heures avant le début de chaque expérience et aprés fermeture de
I'entrée du md toutes les ouvriéres qui se trouvent sur 1'sire de récolte;1a communication sera
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retablie dés apres le depdt des larves dans |'aire de recolte.

# partir de checune des 2 sociétés, un qroupe d'ouvriéres, pour 1a plupart nourrices, et de
larves est sépare de ls société. La plupart des larves ont été utilisées pour les expériences de
choix, les autres pour 18 prépsration des extraits cuticulaires.

Avant chaque série d'expériences, toutes les larves qui restent dans 1a société sont retirées.
D'autre part, aprés la derniére expérience de 1a journée, les larves qui ont été soumises au choix
et ramenees dans le nid sont retirees.

Chaque serie comprend 20 expériences, réparties en 2 sous-séries: 10 effectués dans 1sire
de récolte de 1o société A et 10 dans 'aire de récolte de la société B. Dans chaque expérience, les
ouvriéres ont & choisir, dans leur comportement de récupération et de retour & 1'intérieur de leur
nid, entre S larves de leur propre société (dites "résidentes”) et 5 larves étrangéres. Les larves
ont été déposées, dans 1'sire de récolte, dans 2 coupelles distantes de 7 cm et placées & 7 cm de
'entrée du md. Ls durée de 1'expérience dépend du temps mis par les ouvriéres a ramener les 10
larves (20 minutes maximum). Entre 2 expériences consécutives a été laissé un délai, jamais
inferieur 4 2 heures. Nous svons enregistré le temps écoulé entre le début de 1'expérience
(ouverture du tube qui relie le nid et 1'aire de récolte) et le passage dans le tube de chacune des 10
larves. Les résultsts ont £té traités par le test des log- rangs avec covariables (Life test Procedure
SAS.). Le test est effectué sur 1'ensemble des 10 expériences d'une sous-série (1 société) aprés
stratification, chaque expérience de 1s sous-série étant considérée comme une strate.

En méme temps qu'une série d'expériences éthologiques, nous avons analysé en GC et GC/MS
les substances cuticulsires de S qroupes de larves (15 larves en moyenne) et de 5 groupes
d'ouvrieres {15 individus) des 2 sociétés . Les exirsits sont préparés et analysés selon les
techniques décrites précédemment [4]. Les compsrsisons des proportions des différents
hudrocarbures ont été faites , pic & pic, par le test U de Mann-Whitney bilatéral.

RESULTATS

1. Les ouvrieres récolteuses qui ont le choix entre des larves de leur
sociéte et des lerves sppartensnt & une sutre société rsmenent dans leur
nid, statistiqguement, de maniére plus rapide les larves de leur société que
les larves etrangéres: les différences sont significstives dans tous les cas
(Tableau 1).

Série  Société Variance X2 Probabilité
- A 15,72 22,60 0,0001
1 B 16,69 27,43 0,0001
A 19,89 440 0,0351
£ B 17,55 12,70 0,0004
A 17,80 10,02 0,0015
: B 17,77 19,62 0,0001

Tableau 1 : Résultats du test des log-rangs (Life test Procedure, SAS.) comparant les temps
corrigés mis par les ouvriéres des sociétés A et B pour ramener les larves de leur société et les
larves étrangéres, qui ont été déposées dans 1'aire de récolte de leur nid.
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2. Les anslyses en GC/MS montrent que les hydrocarbures portés psr la
cuticule des larves sont les mémes que ceux portés par celle des ouvriéres.
11 s'agit d’hydorcarbures saturés (C24 & C35).

3. Les larves présentent un spectre des hydrocarbures cuticulaires qui
leur est propre et qui est différent de celui des ouvriéres (Fig.1, Fig.2 et
Tabl.2). 11 est caractérisé per la prédominance d'un hydrocarbure (nC 29,
Fig. 1 et 2, pic 1) qui représente 40% de 1a quantité totale des hydrocarbures
cuticulaires, quelle que soil l'origine des larves. Est prédominsnt aussi,
chez les lsrves, I'hydrocarbure 4 MeC30 (Fig. 1 et 2, pic 3); ce produit est
egalement majoritaire chez les ouvriéres. La somme des proportions des 2
hydrocarbures majoritaires chez les ouvriéres (4 MeC30, Fig. 1 et 2, pic 3 et
11 MeC31,13MeC31, 1S MeC31, Fig. 1 et 2, pic S) représente en moyenne
33,5%.

Société Larves Ouvriéres
A 38,3247 2,6 £0,4
nC29 (pic 1) 3 .
1 B 41,5 - 4 2,6 - 0,4
A 120 Silga 16,9 £ 1,2
4MeC30 (pic 3) " .
55 B 12,5 2 2,6 24,5 = 1,5
. + +
11MeC31 A 3,5-1,2 13,9 - 0,4
13MeC31 (pic S) . s
15MeC31 B 1,9 -0,6 13 - 0,5

Tableau 2. Hydrocarbures cuticulaires majoritaires chez les larves (I, pics 1 et 3, cf. fig. 1et 2)
et chez les ouvriéres (I, pics 3 et 5, ¢f. fig. | et 2). Les mouennes des proportions ont été
calculées & partir de 15 spectres (S.E.a p = 05).

4. Les proportions de certains hydrocarbures sont significativement
différentes aussi bien lorsqu'on compare les larves des societes A (Al ou
A2) et celles des sociétés B (B1 ou B2) que lorsque la comparaison est faite
entre ouvriéres des sociétés A et B. Les différences sont de méme sens chez
les larves et chez les ouvriéres. Elles portent sur les hydrocarbures
suivants: 7 MeC29 (Fig.1 et 2, pic 2), 3,25 diMeC31 et 4,26 diMeC31 (pic 4),
7 MeC31 et 9 MeC31 (pic 6), un ou plusieurs composés du
mélange:S,11diMeC31, 5,13 diMeC31, 5,15 diMeC31, 5,17 diMeC31 et 5,19
diMeC31 (pic 7), 11 MeC33, 13MeC33 et 15MeC33 (pic 8), un composé du
melange: 2,19 diMeC33, 3,21 diMeC33 et 4,23 diMeC33 (pic 9).



83

CONCLUSION

Les résultats présentés montrent que les ouvriéres de la Fourmi
Camponotus vaqus sont capables de distinguer les larves de leur société et
les larves étrangeres de méme espéce mais appartenant & une sutre société
méme si ces derniéres sont ensuite adoptées. L'sptitude & une
discrimination intraspécifique, au niveau de la société, se manifeste chez
ouvriéres de C. vagus aussi bien & 1'égard de larves & développement rapide
que vis-a-vis de larves destinées a hiverner et sussi bien & 1'égerd de larves
de grande taille que de larves petites.

Les hydrocarbures portés psr le cuticule des lerves et par celle des
ouvrieres sont les mémes. Cependant, les larves présentent un spectre qui
leur est propre et qui est différent de celui des ouvriéres Ces différences
concernent en particulier les hydrocarbures qui sont majoritaires chez les
larves et dont les proportions relatives sont voisines quelle que soit la
société d'origine. D'autre port, la signature chimique de la société (odeur de
société), qui est constituée psr des proportions perticuliéres
d’hydrocarbures cuticuleires bien déterminés, caractérise non seulement les
adultes mais aussi les larves.

Compte tenu du rdle joué, chez Camponotus vagus, par les hydrocerbures
cuticulaires dens les processus de discrimination entre adulles (4), il est
possible de penser que, chez cetle espéce, la reconnaissance des larves en
tant que telles, c'est-a-dire comme distinctes d'sutres objets ou d'sutres
membres de la sociélé repose également, au moins en partie, sur le spectre
d'hydrocarbures cuticulaires propre sux larves; ce spectre pourrait aussi
caractéeriser l'espéce. Le signal chimique émis par les larves serail alors
constitué per le mélenge, en proportions définies, des hydrocerbures
cuticulaires. 11 se pourrait également que la discrimination que les
ouvriéres sont capahbles d'effectuer entre lerves de leur société et larves
etrangéres repose sur ls signature chimique, propre & cheque société, que
portent les larves; du moins, 1a corrélation constatée ici entre les résultats
des snelyses chimiques et ceux des experiences ethologiques va-1-elle dans
ce sens.
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Fig. 1: Spectres cuticulsires des larves et des ouvrieres de la société Al.
Légende, voir texte.
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Fig. 2: Spectres cuticulaires des larves et des ourviéres de 1a société B1.
Légende, voir texte.
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Résumé :

Chez l'espéce a caste neutre strictement dimorphique, Pheidole
gallidula. ce sont essentiellement les minors qui produisent la
phéromone de piste dans leur glande a poison. Sur une piste
artificielle, minors et majors répondent différemment a cette
phéromone, les majors suivant en moyenne deux fois mieux la piste que
les minors aux concentrations optimales. Un tel polyéthisme dans le
tracé et le suivi de la piste semble adaptatif, wvu les rdles
respectifs des deux castes lors des recrutements alimentaires et
défensifs.

Mots-clés : Pheidole pallidula, glande & poison, tracé de la
piste, suivi de la piste, polyéthisme

Summary : Trail laying and following in the polymorphic ant
Pheidole pallidula.

Minors and majors of the strictly dimorphic ant Pheidole
pallidula are able to follow the trail pheromone during recruitments
but mainly minors produce it in their poison gland. The trail
following responses of the two castes tested on artificial trails made
with poison gland's extracts at different concentration's levels show
a mean response of the majors nearly two times higher than minors' one
at the optimal concentration. The adaptive significance of such
differences between minors and majors of Ph.pallidula in the emission
of trail pheromone and in their trail following response is discussed
according to the respective roles of these castes during food and
defensive recruitments.

Key-words : Pheidole pallidula, poison gland, trail laying, trail
following, polyethism.

INTRODUCTION

Les sociétés de 1 'espéce méditerranéenne, Pheidole pallidula,
peuvent contenir jusqu'a 6000 ouvriéres dont les majors représentent 2
a 15% de la population totale (Passera 1977). En cas d'attaque
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massive ou lors de la récolte d'une proie trop grosse pour &tre
transportée individuellement, ces grandes sociétés peuvent pratiquer
un recutement de masse. Si les comportements d'invitation des
recruteuses de Ph.pallidula (battements accélérés des antennes,
oscillations du corps, mouvements de va-et-vient) stimulent les
fourmis & sortir du nid, la piste chimique peut assurer seule le
recrutement de congénéres, canalisant leur flux vers le lieu de
récolte (Szlep-Fessel 1970). La piste apparait donc comme un moyen
privilégié par lequel une société de Ph.pallidula est susceptible de
moduler sa réponse a l'environnement.

Cet article a pour but d'étudier, chez cette espéce, le
polyéthisme des minors et des majors lors du tracé et du suivi de la
piste. Aprés avoir identifié la glande et la caste productrice de la
phéromone de piste, nous comparerons la réponse de chacune des castes
a cette phéromone sur une piste artificielle. Enfin, nous tenterons
d'interpréter ces résultats a la lumiére de la stratégie de division
du travail adoptée par Ph.pallidula lors de la récolte ou de la
défense de la société.

MATERIEL ET METHODES

Récolte des sociétés et mise en élevage :

Les sociétés de Ph.pallidula ont é&té récoltées dans 1le
département du Tarn-et-Garonne (France) puis maintenues en laboratoire
a température constante de 22 i 1°C dans des nids en platre
réguliérement humidifiés. L'éclairage artificiel des nids est réglé
en permanence sur une photopériode de 12 heures de jour-12 heures de
nuit. Le nid est relié a une aire de récolte (35 X 50 cm) pourvue de
tubes a eau, de tubes a solution sucrée et de blattes tuées par
congélation.

Identification de la glande productrice de la phéromone de piste:

Plusieurs tests de piste circulaire (® 6 cm) ont été effectués
dans une aire de 35 X 25 cm connectée par un pont métallique a 1'aire
de récolte d'une société de Ph.pallidula. Ces pistes sont tracées sur
du Bristol Canson (224 g/cm) a la microseringue Hamilton & partir de
15 pul d'extraits hexaniques de glandes a poison, de glandes de Dufour,
de glandes pygidiales ou d'intestins postérieurs provenant soit de
minors, soit de majors préalablement anesthésiées au CO, (extrait de
base: 10 glandes par 100 ul d'hexane tridistillé).Pendan % 10 minutes,
on enregistre en vidéo (Panasonic AG-6200) les comportements des
minors afin de pouvoir compter précisément le nombre d'arcs de 5°
suivis par chaque fourmi sur la piste artificielle circulaire.

Etude comparative du suivi de la piste par les minors et les majors:
La nature chimique de la phéromone de piste n'ayant pas encore
été totalement élucidée (Ali M.F. et al, sous presse), toutes les
pistes ont été tracées a partir d'extraits totaux de glandes § poxsgn
de Einors. Noua avonf réalisé 10 dilutions successives (10  ; 10
107%; 2,5 X 10 ; 100; 2,5 X 10 ; 1; 4; 10; 20 glandes / 100 pl
d'hexane) a partir d'un extrait de base de 100 glandes mises dans 500
pl d'hexane tridistillé. Pour chaque expérience, 15 minors ou 15
majors sont prélevées dans la méme société puis déposées sur l'aire
d'expérience (35 X 25 cm) ol on les laisse se calmer pendant 30
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minutes. Aprés avoir déposé sur un disque de papier 100 yul d'extrait
en une piste circulaire (@ 10 cm), on enregistre les comportements des
suiveuses pendant 10 minutes. Les expériences sont répétées plusieurs
fois afin d'observer au moins 100 individus qui ont suivi la piste
pour chaque caste et pour chaque concentration testée. Afin d'obtenir
des données aussi fiables que possible, les extraits sont déposés, de
fagon tout a fait uniforme et précise, en une piste de 1 mm de largeur
moyenne par le procédé de J.C.Verhaege et S.Gerardy (ce volume). Pour
assurer la reproductibilité des mesures:

-les disques de papier & tester sont déposés la veille de 1'expérience
dans l'aire de récolte du nid afin d'y @&tre explorés et marqués
territorialement. Ce marquage préalable du papier test est
indispensable car 1la réticence des fourmis a explorer un papier
inconnu est importante.

-le suivi d'une piste étant sans doute influencé par 1'dge de
1'individu et son état physiologique de satiété, les minors et les
majors testées seront toujours des individus rassasiés, plutdt &gés
car prélevés hors du nid, sur l'aire de récolte.

RESULTATS

Identification de la glande productrice de la phéromone de piste.

Tableau 1. - Nombre moyen d'arcs de 5° suivis par les minors de
Ph.pallidula sur une piste artificielle tracée a partir d'extraits
hexaniques de glandes abdominales et d'intestin postérieur de minors

ou de majors.

| | 1 |
| | MINOR | MAJOR |
| | | |
| | | |
| INTEST. POST. | 5,6 (n=302) | 4,5 (n=77) |
| | | |
! | | |
| GL. DE DUFOUR | 4,3 (n=126) | 4,2 (n=145) |
| | | |
| [ | |
| GL. A POISON | 26,4 (n=233) | 11,4 (n=242) |
| | | |
| I [ |
| GL. PYGIDIALE | 6,2 (n=98) | 4,0 (n=249) |
| i | |
La comparaison des suivis moyens, par les minors, des

différentes pistes artificielles (tableau 1) montre une réponse
nettement plus élevée pour les extraits hexaniques de glandes a poison
de minors. La glande a poison des majors ne suscite qu'une faible
réponse. Les minors sont donc les principales responsables du tracé
de la piste, les majors ne possédant que peu ou pas de phéromone dans

leur glande i poison.
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Réponse différentielle des minors et des majors 3 la piste.

b}

32x108glem<c< 64 10 'gl/em

40 A

30 4

201

10 5 0 5 LnC

Figure 1. -Nombre moyen d'arcs de 5° (F) suivis par les minors - — ou
par les majors O—— en fonction du logarithme népérien de 1la

concentration (Ln C) en glandes A poison de minors sur la piste
artificielle.
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Pour des concentrations inférieures ou égales a ].0-2 glande par
piste, le nombre moyen d'arcs de 5° suivis par les minors est
comparable & la moyenne du témoin (hexane pur). A partir d'une
concentration en phéromone de piste supérieure a 2,5 X 10 glandes
par piste, la réponse des minors croit rapidement pour atteindre un
optimum (fig.1). Pour des concentrations supérieures a 10 glandes par
piste, les performances des minors tendent 2a diminuer. Cette
décroissance, encore mal comprise, pourrait &tre due a la présence
d'un espace actif de la phéromone trop grand pour que les fourmis
puissent s'y orienter de maniére précise ou encore &tre 1ié A une
saturation des sensilles chemoréceptrices. Actuellement, nous n'avons
aucune information sur 1'existence d'une telle situation de
suboptimalité sur piste naturelle.

Vue globalement, la courbe de réponse des minors & des pistes de
différentes concentrations en phéromone est similaire aux courbes déja
décrites chez Myrmica rubra (Pasteels et al, 1986).I1 faut aussi
signaler que la concentration optimale obtenue chez Ph.pallidula est
comparable & celles données dans la littérature pour Myrmica rubra,
M.sabuleti (Evershed et al, 1982; Pasteels et al, 1986) et pour
Iridomyrmex humilis (Van Vorhis Key et g% IQB{lz Ces concentrations
optimales sont toujours de l'ordre de 10 ~ & 10 ° glandes/cm.

L'allure de la courbe de réponse des majors (fig.l) se rapproche
de celle des minors. Aucune différence marquée ne semble exister
entre minors et majors dans leurs seuils de perception de la phéromone
de piste. En effet, on note la méme augmentation rapide du suivi de
la piste, par les majors pour des concentrations supérieures a

-2 -
2,5 X 10 gl./piste. Par contre, on remarque une réponse
particuliérement élevée des majors aux concentrations de 1 et 4
glandes par piste. En moyenne, les majors suivent 2 fois mieux la
piste que les minors a ces concentrations optimales.

Probabilité des minors et des majors de quitter la piste

Le logarithme népérien du pourcentage de minors de Ph.pallidula
encore présentes sur la piste décroit linéairement avec la distance
parcourue (fig.2A) : le nombre de minors suivant la piste sur au moins
une distance donnée est donc une fonction exponentielle négative de la
longueur suivie . Une telle distribution exponentielle déja observée
chez Myrmica rubra (Pasteels et al, 1986) signifie que la probabilité
qu'a une minor de Ph.pallidula de quitter la piste est indépendante de
la distance parcourue. Chez les majors, & la concentration optimale
de 4 glandes par piste, la situation est fort différente (cf.fig.2B).
La relation entre le logarithme népérien du pourcentage de majors
encore présentes sur la piste et la distance déja parcourue est loin
d'@tre linéaire. On constate un net ralentissement de la vitesse de
décroissance de cette courbe pour des distances parcourues é&levées.
Dans l'état actuel de nos connaissances, nous ne pouvons dire si une
telle courbe résulte d'un phénoméne d'"apprentissage" du suivi de la
piste (voir l'ajustement 2 la courbe expérimentale de la fig.2B) ou de
l'existence de plusieurs groupes de majors dont certaines sont
capables de suivre la piste sur des distances particuliérement
élevées. Seul le marquage des individus permettra de résoudre ce
dilemne.
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Fipure 2A

Ge 112 Logarithme népérien du
-1 pourcentage de minors (+ : figure
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+ plein). Pour les minors (fig.2A),
1'ajustement est obtenu avec une
probabilité de quitter  la piste
<87 constante (k= 4,05 X 10 © ). Pour
les majors (fig.2B), il est obtenu
avec une probabilité de quitter la
piste décroissant avec la distance
déja parcoyrue (k(r)= 3,5 x_xp' 5
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DISCUSSION

Chez plusieurs espéces de Pheidole américaines (Wilson,1976;
Holldobler et Moglich,1980; Wilson et Holldobler,1985; Droual,1983),
bien que les majors se joignent 2 la masse des ouvriéres lors des
recrutements alimentaires ou défensifs, seule la caste minor est
responsable du tracé et de l'établissement de la piste chimique. De
méme, chez Ph.gallidula. ce sont essentiellement les minors qui
possédent la phéromone de piste dans leur glande a poison, lieu le
plus fréquent de production de cette phéromone chez les myrmicines
(Attygale and Morgan, 1984).

Le polyéthisme des minors et des majors apparait non seulement
dans le tracé mais aussi dans le suivi d'une piste artificielle. Les
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qualités physico-chimiques d'une piste artificielle étant différentes
de celles d'une piste naturelle, le meilleur suivi des majors a été
confirmé lors d'expériences complémentaires sur des pistes naturelles
tracées lors de recrutements alimentaires (en préparation).

Une estimation de la fiabilité du signal de recrutement a été
étudiée chez Tetramorium caespitum et Tapinoma erraticum en mesurant
la fraction de fourmis recrutées arrivant a la source de nourriture.
T.caespitum présente un succés moyen de 18% tandis que T.erraticum
atteint une efficacité de 73% (Verhaege et al,1980). Cet exemple nous
montre 1'énorme variation du bruit au niveau de la communication,
selon les espéces, lors d'un recrutement alimentaire. Notre
comparaison des suivis d'une piste artificielle par les minors et les
majors de Ph.pallidula fait apparaitre pour la premiére fois,
l'existence de différents niveaux de réponse a la piste, cette fois au
sein de la méme espéce et de la méme société.

Tant 1'émission que la réponse différentielle de chacune des
castes a la phéromone de piste semblent adaptatives quant a la
stratégie de division du travail adoptée par une société de Pheidole.
Lors d'un recrutement alimentaire, ce sont les minors de Ph.pallidula
qui assurent l'exploration, découvrent la nourriture, retournent vers
le nid et y recrutent des congénéres. Les majors participent a la
récolte, en nombre restreint mais assurent le découpage des sclérites,
rendant ainsi possible l'exploitation des tissus mous par les minors.
De méme, si l'on suscite un recrutement défensif dans une société de
Pheidole, ce sont les minors qui découvrent les intruses et qui
assurent l'essentiel du recrutement. Quelques minors mordent et
maintiennent ces intruses en attendant 1l'arrivée plus tardive des
majors qui les mettent & mort d'une coupure au niveau du pétiole
(Detrain, 1984).

En résumé, les minors ont toutes les qualités de parfaites
exploratrices quel que soit le contexte, alimentaire ou défensif.
Elles sont nombreuses et de petite taille; aussi la perte éventuelle
de quelques minors dans cette taAche dangereuse qu'est l'exploration ne
cause pas de grave préjudice & la société. La grande vitesse de
déplacement des Pheidole par rapport & d'autres myrmicines
(Bernard,1984) favorise leur pouvoir exploratoire. Enfin, 1la
phéromone de piste contenue dans leur glande & poison leur donne la
potentialité d'amplifier leurs découvertes . Une tendance méme
légérement plus élevée des minors a perdre la piste apparait donc
comme favorable a la société si l'on tient compte du rdle privilégié
de cette caste minor dans 1l'exploration, la reconnaissance et la
découverte soit de nouvelles sources de nourriture a exploiter, soit
d'intruses a juguler. Quant aux majors, vu leur petit nombre et leur
incapacité de tracer une piste aussi performante que celle des minors,
elles sont de rares et médiocres exploratrices. Par contre, elles
sont particuliérement efficaces dans des tdches bien définies comme le
découpage des sclérites d'une proie ou la mise & mort d'une espéce
compétitrice. Une réponse trés directionnelle des majors & la piste
est tout & fait adéquate pour ces fonctions bien précises et fort
localisées.

Remerciements: Nous tenons a remercier C. Tilman pour la réalisation
graphique de ce travail.
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Résumé: Leffet de 17administration par voie
orale de différentecs concentrations du chlorure de olomb,
sur 13 longswité d'abeilles adultes, ainsi gue sur la
composition relative de lesurs granules minéralisés, a été
étudié. A 1’aide de la spectrométrie auwx rayons X a
dispersion d%énergic, on & pu démontrer gue le plomb est
accumul é dans les granulss de !

l7intestin moyen, du corps
aras et des tubec de Malpighi. Dans 1’intestin moyen., la
concentration relative du plomb augmentes avec la concen-—
tratien donnés, dans certaines limites.

La survie des abeilles gui ent regu ¢ et 10C¢ ppm de
chlorure de cicmb n*en est pas <significativement
influencée: par contre, lez courbes de survie des
abeilles avant regu {0 et 50 ppm sont significativement

plus basses que celle des contriles.

Mots—clés: granules minéralisés, métaux lourds.
Apis mellifera, intestin moyen, corps gras, tubes de
Malpighi, spectrométrie auy rayons X & dispersion

d’ énergie

y on the detoxification of 1=ad by

Summary: Ztu
= lifera L.).

the heney bee (Apis mel
Perorally administered lead chloride is
detoxified very effectively by the adult honey bee.
Concentrations of | and 100 ppm of the salt are tolerated
without signifficant effect on their survival: however,
their mortality rate is signifficantly 1increased by 10
and S0 ppm. The toxic metal is accumulated within
mineralised granules of the midgut, the fatbody and the
Malpighian tubes. Ey means of energy dispersive X- ray
analysis, we found that the relative concentration of
lead within the granules of the midgut increases, within
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limits, with the administered dose.

Vey-words: mineralised granules, heavy metals,
Apis mellifera, midgut, fat body, Malpighian tubules,
¥ dispersive X-rav analysis.

INTRODUCTION

Les métaux font partie intégrante de 1’environ-
nement ainsi gue de 1z matiére vivante. Ces éléments
-tant essentiels gua non-sssentiels- sont cependant
nocifs, et méme extrimement toxiques lorsque leur
—oncentrat:on dépasse un  seuil critigue. Les Btres
vivants ort développé divers mécanismes pulssants de
protection intracellulaire.

Un des mécanismes dont les invertébrés disposent
consiste en le précipitation des 1ons de métaux, soit
dans  les citernes ergpastoplasmiques, <soit dans des

vésicules des dictvosames de certaines cellules
(Simkiss, 1977), Cette précipitation engendre la formatian
de concrétions amorphes et Deu solubles, connues

également sous le nom de sphérules, ou sphérocristaus
(Jeantet et al..1977'. Sohal et al.(1977) ont suggéré

1’emplol du terme "concrétion" pour toute forme de
granule minéralisé.
wes métaus lourds peuvent ¢galement Etre

accumul és dans de telles granules pour y 8tre neutrslisés
(Jeantet et al.,1377). Ceci peut entrainer de fortes
concentrations d2 <certains peolluants dans 1’crganisme
(Bougquegneau et al,, (984).

La possibilité d utiliser certains invertébrés
accumulateurs de métaus lourds comme indicateur
bieclegigue de 12 pollution de 17envircnnement a été
preposés par certains auteurs (Icely et Noti, 19803
Goldberg, 1984). L’abeille est un insecte qui a été cité
dans ce contexte (Bromenshenk et al., 1985).

Lors de recherches sur 1'ultrastructure de
différents tissus de cet insecte, nous avons trouvé des
granules minéralisés appartenant & deux types distincts,
et de composition différente (Bohyn et al., 1986) .
Fremiérement, des granules & couches cancentri:ques sont
formés dans les vesicules des dictyosomes des cellules
épithéliales de 17inzestin moyen et des tubes de
Malpighi. Deui émement, des granules denses aux
4lectrons, spécizlement riches en fer, se trouvent dans
les citernes ergastoplasmiques des cellules épithéliales
de 17intestin moyen et des trophocytes du corps gras. Ces
derniers apparalssent uniquement dans l1'intestin moyen au
cours de la période pendant laquelle les abeilles =ze
nourissent de pollen (Raes st al., sous presse).

Des analyses, & 1’aide de la spectrométrie aux
rayons X & dispersion d’énergie, des granules minéralisés
provenant d’abeilles élevées librement en milieu urbain,
y ont démontré occasionellement la présence du plomb.
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Ceci rous a 1ncité & faire des expériences sur l’effet
de 1’administration par veie orale du chlorure de plomb
sur 1a longévité des abeilles, ainsi Qque sur la

concentration relative de leurs granules minéralisés.
Dans cette note, nous voulons décrire les résultats de
Cces =x-eriences.

MATERIEL ET METHODES

Les abesilles sont ¢levées dans les conditions
normalisees suivantes: dans les 24 heures qui suivent
1’éclosion, les Jeunes abeilles sont transférées par
groupes de S50 dans des cages expérimentales. Elles sont
pourvues de p8te de pollen, d’eau, de sirop de sucre,
ainsi cue d’un morceauw de cire gqaufrée, et placées en
chambre chaude & 35°. Le sirop de sucre contenait
respe: tivement 0, i, 10, 50 et 100 ppm de chlorure de
plomb. Les essais comprenaient S cages par concentration.
Lore <z contrgles Journaliers, les abeilles décédées
étaient comptées afin d'établir les courbes de survie,
puis 2loignées.

L’a2nalyse statistique des courbes de survie a
été ef¥=ctude suivant la méthode de Nie et Hull (1981), a
1’aide du pesquet d’analyse statistique SFSS des mEmes
auteurs,

Au  18éme Jour, des abeilles sont prélevées en
vue 4 dissection. Les microanalyses X de granules
indi zont effectuées sur S granules par abeille et
chague foi1s S abeilles par concentration de plomb. Ceci a
ete fait pour les sphérocristaux de 1’intestin moyen et
des *tukes de Malpighi, ainsi que pour les granules
mineralisés du corps gras. A cet effet le tissu de chaque
abeills est homogénéisé individuellement dans 200ul d’eau
désionisée; ensuite une goutte de 1'homogénat est placée
sur une grille et, apres séchage a 1’air, la préparation
peuvt €tre étudiée au microscope. De par leur densité aux
électrons, le2s granules sont facilement identifiables
dans de telles préparations. D’aprés Morgan (1984), cette
méthocde est valable pour les granules pratiquement
insolubles que sont les sphérocristaux.

Les spectres ont été obtenus avec le systéme
EDAX-7100, sur un microscope analytique & transmission,
Fhilios E.M.420. Ils ont été accumulés pendant &0 "live
seconds" afin d’avoir une bonne résolution pour les pics
mineurs. Toutes les corrections et les calculs ont été
effectueés avec le "software" EDAX-9100. Les compositions
relatives obtenues de cette fagon sont surtout
utilisables pour la comparaison d* échantillons
similaires.

RESULTATS ET DISCUSSION

Les résultats et 1la statistique concernant
17influence des différentes concentrations de chlorure de
plomb sur la mortalité des abeilles dans des cages
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expérimentalles sont représentés par des courbes de
survie dans la figure 1. Des comparaisons par paires, il
apparait qu’il ny & pas de différence entre les
mortalités du groupe de contrsle et de celui ayant regu 1
ppm et 100 ppm de chlorure de plomb. Les courbes des
groupes de 10 et de S0 pPpm sont par contre
significativement plus basses. Four le moment, nous ne
disposons pas d’une explication définitive de ce ré-
sultat. Des essais en cours laissent néanmoins soupgon-—
ner deux causes probables. D’une part, en ce qui con-
cerne la concentration supérieure, l’ingurgitation serait
limitée par 1’effet du goit du chlorure de plomb. D®autre
part, il y aurait une concentration-seuil pour que le
systéme de détoxication puisse fonctionner optimalement.

%suamie

— —_—

e
L} . 7 " n n 0 EEEETY “ “woou L1 Jouns

Figure 1: courbes de survie des abeilles pour les
différentes concentrations de FbCl-.

Les concentrations relatives des sphérocristeaux
de 1’intestin moyen, ainsi que leur écart- type, sont
présentées dans la figure 2, pour les différentes

modalités de 1’expérience. I1s font apparaitre que le
taux de plomb dans les sphérules augmente avec 1la
concentration administrée, exception faite pour la

concentration la plus élevée. 11 apparait, d’expériences
faites dans d’autres conditions, Qque la concentration
relative du plomb dans les sphérocristaux de 17intestin
moyen ne dépasserait en moyenne pas 40 pour cent.
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au nmiveau de 1’intestin moyen. Ceci entrainerait des

concentrations de plombk plus élevées dans le corps gras

et dans 1les tubes de Malpighi. Lorsque, par contre, ce

mécanisme fonctionne rleinement, le pasage vers

1"hémolymphe serait pratiquement ine stant, avec comme

resultat qu’il ny a presque plus de plomb dans les
organes capables de 17accumuler,

o controle
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d avec Jeantet, qui a étudié une espéce
ca et Blatella (Jeantet et al., 1977),
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s métaux qui peuvent ETtre accumulés

ccar
des genres Formi:
nous estimons a
principale pour 1
dans des granules minéralisés.

Les résultats obtenus permettent aussi de
conclure avec EBrown (1983) que =i 1'on désire utiliser
les granules minéralisés des invertébrés comme indicateur
biologigque de la pollution par les métaux lourds de
l1’environnement, il y & liesu d’effectuer des recherches
préliminaires approfondies. Il sera nécessaire d’étudier
le systéme de détoxication et sa cinétique dans diverses
circonstances, et cela, faort probablement, pour chaque
métal séparément.

Les résultats présentés ici, ainsi que ceux de
1’examen histopathologique en cours, prouvent que
1’abeille ouvriére adulte dispose d’un mécanisme de
détoxication fort efficace pour le métal toxique qu’est
le plomb.
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RECHERCHES SUR LES PASSALIDES AFRICAINS

Il - EVOLUTION DE LA TENEUR EN PHOSPHORE DU BOIS EN
DECOMPOSITION SUITE A SON UTILISATION
COMME SUBSTRAT ALIMENTAIRE PAR DES PASSALIDES

par

p.LARROCHE'" & m.crIMAUD 2!

(1) Centre de Biologie des Ecosystémes d'Altitude; (2) Lab. de Physico-Chimie
Moléculaire; C.U.R.S., Univ. de Pau, Avenue de l'Université, 64000 Pau

RESUME

L'intervention des Passalides dans la minéralisation du bois est confirmée
par une approche de type pédologique : des analyses chimiques mettent en évidence la
modification du substrat en phosphore soluble sans référence aux populations de micro-
organismes symbiontes qui peuvent en &tre responsables. Les résultats montrent que le
bois ingéré itérativement par les insectes adultes peut avoir son taux de phosphore
inorganique multiplié jusqu'a sept fois. La fragmentation du bois, son ingestion répéti-
tive avec leurs excréments semblent indispensables pour obtenir cet effet. Les larves
ne paraissent pas avoir le méme pouvoir.

MOTS-CLES : Passalidae, décomposition bois, comportement alimentaire, phosphate, mesure
minéralisation, Afrique.

SUMMARY

Research on African Passalid beelles
Il - Change in the soluble inorganic phosphorus contents of decompaosite
wood used as nutritious substrate by Passalid beetles

Passalid beetles intervention in the mineralization of a woody material
is proved by a pedological viewpoint : chemical analyses reveal the wood substrate change
in  soluble inorganic phosphorus without reference to the nature of the symbiotic micro -
organisms which could be responsible for it. The results demonstrate that after many
transits in adult digestive tracts wood can have itsratioof inorganic phosphorus increa-
sed up to seven times its initial value. Wood fragmentation, its iterative ingestion
with their excrements seem absolutely necessary for this action to occur. The larvae
don't seem to have the same capacity.

KEY WORDS : Passalidae, wood decomposition, feeding behaviour, phosphates, mineralization
measuring, Africa.

INTRODUCT ION

A partir de données recueillies dans la littérature scienti-
fique, nous avons reconstitué (Fig. 1) un exemple d'enchainements de
populations présentes, coexistant ou se succédant dans un tronc d'arbre
se transformant peu a peu en humus ou pour reprendre le terme de GRASSE
(1951), utilisé pour un tel biotope par DAJOZ (1966), un exemple de
"biocénose cyclique". Du fait de la séparation des populations en commu—
nautés au sens restreint, il est a4 noter qu'une telle représentation
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ne montre que l'aspect séquentiel des phénophases pour chaque groupe
taxonomique et fait abstraction des nombreux liens constituant un réseau
enchevétré de relations entre les populations des trois communautés
citées.(Fig. 1).

SEQUENCES DE DESTRUCTURATION "MACROSCOPIQUE" DU TRONC
- HUMUS et
A > % BIODEGRADATION DU BOTS minéralisation

stade des stade des stade des stade des stade des
—_— — i — ”
Scolytes Cucujidés Zoraptéres  [Passalides Staphylini
stade des stade des stade des

Qrampignons saprophytes Crampignons décamposeurs de  Champignons décamposeurs
=+ cellulose et des Champignons % de lignine et des
Saprophytes secondaires glucophiles Champignons associés

primaires glucophiles

stade des stade des stade des stade des 1l
Bactéries non  eme Boctéries e Myxobactéries de ~=® Actinomycétes '9
Svorulantes Sporulantes la cellulose

.

Fig. 1. - Schéma des modifications biocénotiques au couns de fa biodé-
gradation d'un tronc d'arbre. Succession (‘f) des Insectes
en forét de Nouvelle Guinée d'apnés WILSON (1959), (2)des
Champignons d'aprés GARRET (1963) (3) des Bacténies d'apnés
KONONOVA (in ODUM 719717 ).

Ainsi dans le cas des Passalides, insectes Coléoptéres inféo-
dés aux foréts tropicales humides, & comportement réputé sub-
social, la configuration de leur appareil digestif (BAKER, 1968) et
leur comportement trophique (MASON et ODUM, 1969) favorisent et/ou
rendent obligatoires les relations avec des populations de micro-orga-
nismes. Dés 1851 LEIDY a signalé 1'existence d'une flore intestinale
chez une espéce nord-américaine. Son étude descriptive fut reprise
et complétée en 1934 par R. et H. HEYMONS. Si LESEL et al, (1987) met-
tent en évidence quelques caractéristiques du métabolisme de la flore
digestive de divers Passalides originaires d'Afrique et du Mexique,
ils notent, comme 1'ont observé divers auteurs (PEARSE et al., 1936;
ODUM, 1971 ; REYES-CASTILLO et HALFFTER, 1983 ; VALENZUELA-GONZALEZ
et CASTILLO, 1983), que la recherche des micro-organismes coagissant
avec ces insectes ne doit pas étre limitée aux symbiontes du tube diges-
tif mais doit étre élargie aux populations déja présentes dans le bois
et a celles qui se développent sur les féces faconnées dans les gale-
ries par les adultes.

Vu la difficulté d'une telle entreprise, c'est par une démar-
che qui fait abstraction de la nature de ces micro-organismes que nous
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nous proposons de confirmer 1'intervention des Passalides dans la miné-
ralisation du bois. Nous avons utilisé une approche de type pédologique
c'est a dire que la décomposition est considérée comme une modification
de la composition chimique du substrat. Des analyses chimiques permet-
tent de mettre en évidence ce changement.

La biodégradation d'un tronc d'arbre gisant, réserve de
nutriants, va entrainer, par destruction des molécules organiques com-
plexes, le rejet dans 1'environnement d'un certain nombre d'éléments
minéraux. Nous avons choisi de suivre la biodécomposition du bois en
observant 1'évolution de la teneur en phosphore du substrat étudié.
Le phosphore n'est pas 1'élément minéral le plus abondant dans le bois
(SWIFFT, 1977) mais c'est un indicateur du niveau de minéralisation
et il présente selon FINDLAY (1934) et MERRILL et COWLING (1966), la
particularité d'8tre un des facteurs limitants de la décomposition
du bois ; ce r6le du phosphore a été observé aussi (CHAUHAN et al.,
1981) dans la décomposition de la matiére organique du sol.

METHODE D'ETUDE

Tous les échantillons analysés sont plus ou moins 1iés aux élevages effec-
tués au laboratoire ol les Passalides sont maintenus, par groupes d'effectif variable
mais toujours inférieur d six, dans des boites plastiques (17x11x7 cm), chacune occupée
par une couche de 2 cm environ d'épaisseur de débris de bois et de féces de ces insectes,
recouverte par une portion d'écorce. Les conditions de température ont fluctué entre
20° et 28° C, celles d'hygrométrie étant proches de la saturation par réhumidification
périodique du substrat. Les caractéristiques des élevages : espice présente et son stade
de développement, nature et origine de 1'aliment, durée de 1'expérience, sont les critéres
de différenciation des échantillons & analyser.

Le maintien des élevages en France, région tempérée ne correspondant pas
4 l'aire de distribution des Passalides,posait le probléme du bois complément alimentaire
4 additionner 3 leurs excréments. Comme MAYNE (1962) avait noté que les Passalides afri-
cains se rencontrent sur des troncs abattus d'essences forestiéres trds diverses, nous
avons mis 3 la disposition de certains de nos insectes du bois local dont la dégradation
avancée ne nous a pas permis de déterminer 1'espéce. Ce type d'aliment non utilisé par
les Passalides correspond aux échantillons 1 et 4 ; son ingestion aux échantillons 2
et 5. Les échantillons 1 et 2 sont constitués de bois prélevé dans une chnaie, déstructu-
ré mécaniquement en fragments de petite taille et stérilisé par autoclavage ; dans le
cas de 1'échantillon 2, deux adultes de 1'espéce Didimus africanus provenant de YAOUNDE
(Cameroun) ont fagonné le substrat et s'en sont nourri pendant six semaines. Pour 1'échan-
tillon 5, 1'aliment complément, proposé pendant trois mois aux cinq Pentalolus Larbatus
adultes originaires également de YAOUNDE, se présentait sous forme de bois oeuvré dégradé
par des Anobiidae et par un Sjour améme le sol dans un lieu humide. Utilisé tel quel en
remplacement de 1'écorce comme partie supérieure du biotope reconstitué dans la boite
d'élevage, la totalité de la pidce n'a pas été destructurée par les insectes et c'est
la partie restante qui constitue 1'échantillon 4.

Tous les autres échantillons correspondent 3 de la matidre organique frag-
mentée et ingérée itérativement dans le biotope puis,aprés leur prélévement,dans les
boites d'élevage. Dans ce cas on est amené 3 reconnattre la difficulté d'estimer la durée
d'action des Passalides wu 1'incertitude sur la période écoulée en milieu naturel.

Les espéces utilisées sont au nombre de cing. Aux deux déji citées : Didimus
africanus et Pentalobus Barfatus (4.5.6) il faut ajouter Didimus parastictus (3) récoltée
en for8t de THAY (C8te d'Ivoire), Pentalolus palinii (7.8.9) et &nicnomus  platypleuna
(10.11) prélevées dans les environs de YAOUNDE.

Les débris de bois et les féces, éléments constitutifs des échantillons
3 analyser, ont été séchés 3 105° C Jusqu'd masse constante, puis finement broyés au
mortier. La méthode de dosage du phosphore retenue (DUCHAUFOUR et BONNEAU, 1959) est
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habituellement utilisée pour les sols forestiers. Elle a pour but d'extraire 3 1'aide

de réactifs en milieu acide puis en milieu basique les phosphates solubles immédiatement
assimilables par les plantes.

RESULTATS

Les résultats exprimés en part pour mille de P 20 5 (anhydride
phosphorique) sont reportés sur la figure 2.
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- Pentalobus sp. Y
4, é - Endonomus Ap. A
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Fig. 2 : Richesse en Phosphore des 17
ol échantillons étudiés,

La représentation des valeurs utilise quatre figurés diffé-
rents : un pour les échantillons non ingérés par les insectes et un
pour chaque genre avec pour certains d'entre eux une sous-différence
indiquant que c'est le stade de développement larvaire qui a été le
dernier utilisateur de la matiére analysée. Chaque analyse a été réali-
sée en totalité deux fois et c'est la valeur moyenne des deux résultats
qui a été retenue. Pour les échantillons 7 et 11 le nombre d'analyses
plus important a permis de définir avec le test "t" 1'intervalle de
confiance de leur moyenne pour un risque de 5%.

DISCUSSION

La comparaison de nos résultats avec ceux cités dans la
littérature est délicate car, comme 1'indique BENNETON (1986) au sujet
d'un cas similaire en milieu aquatique, on se heurte & plusieurs types
de difficultés : importantes différences sur les conditions expérimenta-
les, les méthodes d'analyse utilisées, 1'imprécision sur la terminologie
et les unités.

Pour les échantillons 1 et &4 les teneurs en P 20 5sont trés
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proches et légérement inférieures & 1°/oo. On les considerera comme
les valeurs de référence d'un bois biodégradé dans la nature mais
n'syant été ni ingéré ni faconné par les Passalides. On sait toutefois
que le bois a 1'origine de 1'échantillon 4 a été en contact avec les
Passalides sans que cela entraine de modification dans la minéralisation
du phosphore, donc 1'hypothése d'un ensemencement en micro-organismes
par ces insectes n'est pas a retenir pour un substrat compact et non
déstructuré par leur activité de prise de nourriture ou de creusement.
La fragmentation du méme bois, son mélange aux excréments et son inges-
tion itérative a contribué a la formation de 1'échantillon 5 dont le
taux de phosphore se trouve &tre pratiquement triplé. Avec 1'échantillon
2 qui ne différe du 1 que par 1'action des Passalides a laquelle il
a été soumis, on constate également une augmentation significative
de la teneur en phosphore inorganique plus faible cependant qu'entre
4 et 5, ceci pouvant s'expliquer par la durée plus courte de 1'interven-
tion des Passalides, par 1'effectif plus faible des insectes ou la
mise a disposition d'un bois appauvri, par autoclavage, en substances
organiques aisément décomposables telles que les sucres et les vitamines,
ce qui a pu constituer un handicap pour la flore bactérienne digestive
des Passalides. Dans le cas des échantillons 11 et 12 constitués de
fragments de bois d'origine tropicale, peu remanié par un bref séjour
en boite d'élevage, nous obtenons des résultats proches des valeurs
prises comme références. Ceci montre que,quelle que soit 1'origine
géographique du bois biodégradé utilisé,la teneur en phosphore soluble
est faible.

Ces résultats prouvent que les adultes de Passalides inter-
viennent dans la minéralisation du phosphore organique. Ceux obtenus
a partir des échantillons 3 et 8 dont le substrat provient uniquement
du biotope,ne font que conforter cette constatation avec pour 1'échantil-
lon 8, une valeur trés élevée - 7 fois la valeur de référence -. la
différence de taille de Pentalolus palinii (34 mm de long et 11,5 mm
de large) responsable de 1'élaboration de cet échantillon par rapport
a Pentalolus farlatus (22,7 mm de long et 7,6 mm de large - LARROCHE
et LAUGA, 1978) espéce voisine utilisée dans notre étude (échantillon
5) pourrait expliquer ce taux. En effet a une taille plus grande corres-
pond un métabolisme plus important et donc une activité de prise de
nourriture supérieure c'est-a-dire, pour des insectes situés dans une
boite d'élevage non réapprovisionnée en bois, une réingestion répétiti-
ve et abondante des mémes matériaux 'saprocoprobiontiques". En fait
on pourrait également penser que la teneur en phosphore moindre de
1'échantillon 5 résulte des conditions particuliéres de 1'obtention
en laboratoire de la matiére constitutive de cet échantillon, mais
1'échantillon 3 produit par 1'action, essentiellement en milieu naturel,
de Did-mus parnastictus , espéce de taille trés proche de celle dePenta-
Lofus Ranbatus, donne un résultat d'analyse similaire.

Les teneurs en phosphore trouvées pour les échantillons
6 et 9,constitués d'un substrat fagonné par les adultes dans le tronc
d'arbre et proposé comme aliment unique a des larves en élevage, mon-
trent un2 différence a la baisse trés marquée par rapport aux valeurs
des échantillons 5 et 8 composés initialement du méme substrat (prélevé
dans le méme biotope a4 la méme date) mais ensuite soumis en élevage
a des formes adultes des mémes espéces. I1 semble donc que les larves
qui ne réingérent pas leurs excreta a forme sphérique caractéristique
et ne les fagonnent pas, ne générent pas de phosphore inorganique mais
au contraire paraissent en assurer la diminution par prélévement. L'é-
chantillon 7 représente un cas intermédiaire tant par la teneur en
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phosphore que par le stade de développement de Pentalolus palinii :la ma-
tiére analysée a suivi dans un autre élevage le méme cheminement que
celle de 1'échantillon 9,mais les imagos obtenus ont réexploité les
débris et les excréta laissés par les larves j cela pourrait expliquer
la remontée du taux de phosphore.

CONCLUSION

Cette étude a permis de mettre en évidence 1'intervention
des Passalides dans la libération du phosphore inorganique a partir
du subtrat alimentaire composé de bois biodégradé et de leurs excréta,
mais sans en expliquer le mécanisme. Toutefois nous pouvons formuler
quelques hypothéses déduites du comportement du stade adulte de ces
insectes. En poursuivant sur 1'arbre mort la déstructuration commencée
par les insectes xylophages sur 1'arbre encore en séve, ils créent
une porosité permettant 1'aération de la matiére organique initialement
compacte. Cette activité peut &tre comparée a celle de la mésofaune
du sol décrite par GRAS (1969).

T'ronc d'arbre
gisant

|
______].J ______:' Xylophages

Digestion et destructuration mécanique

______jl Passalides |

e e ——
Digestion, destructuration mécanigue et structurstion des fices J
—— — — ——— —— — ——— - — —
| Conmensal [sme
et?;u l
coopération Prédation
enan t/ou
Conkanents symoiot Lome

(P-INORGANIOUE ) - _v o -
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Fig., 3.- Les Passalides el €a minéralisation des phosphates dans
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phore dans £'écosystéme tennestre de S.E. ALLEN et al,
1974)
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La fragmentation du bois a également pour effet d'augmenter la surface
d'attaque offerte aux micro-organismes. Quant aux conséquences de 1'in-
gestion d'un aliment saprobiontique, sujet de nombreuses études réali-
sées sur des Protozoaires et des Invertébrés (SATCHELL, 1974), dans
le cas des Passalides elles peuvent correspondre : a une sélection
de certains micro-organismes dans la matiére fécale fagonnée et parmi
ceux-ci les espéces responsables de la minéralisation du phosphore
si elles ne sont pas les hétes de 1'intestin, & une élimination des
substances a rdle myco- et bactériostatique présentes dans le substrat
biodégradé, a un enrichissement en azote des excréta alimentairement
réutilisés, a une prédation de la microflore saprophage. Comme le suppo-
sait déja UVAROV (1928) et comme nous 1'indiquons sur la figure 3,
les Passalides possédent deux types de relations a effet antagoniste
avec les micro-organismes : ils favorisent leur croissance et leur
activité et ils participent & leur élimination. Or, on remarque que
dans la minéralisation du phosphore ces relations ont au contraire
un effet synergique. D'aprés DOMMERGUES et MANGENOT (1970) un effectif
plus important des micro-populations concernées correspondra a une
intervention plus efficace sur la minéralisation lente du phosphore
d'origine végétale et a une lyse plus abondante de cellules microbiennes
dans le tube digestif des passalides,avec libération facile et rapide
du phosphore qu'elles avaient immobilisé. Ceci a déja été démontré
expérimentalement avec comme prédateurs des Protozoaires,d'abord en
milieu aquatique (JOHANNES, 1965) et plus récemment en milieu terrestre
(COLE et al., 1978). Tous ces faits peuvent également expliquer 1'action
différente des larves vis-a-vis de la minéralisation du phosphore ;
en effet elles ne faconnent pas comme les adultes leurs féces et donc
ne facilitent pas la régénération des micro-communautés saprophages.
Si le comportement prédateur existe chez ces larves (il a été observé
sur des cultures fongiques), il n'a pas le méme effet que celui des
adultes car le phosphore ainsi libéré va étre absorbé et immobilisé
en nucléoprotéines par 1'anabolisme de croissance de ce stade de déve-
loppement .
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Rﬁmmf_ Des expériences sur le temps d.c survie d'ouvriers de Macrotermes miilleri ont
¢ que la p du champig; biotique est indisp ble & leur nutrition particulidrement en
ce qui conceme la dégradation de la cellulose
L'existence d'un synergisme entre l'exocellulase purifiée chez le termite et I'endocellulase
produite par le champignon a pu ére observée. L'importance de ces activités enzymatiques synergiques
dans le métabolisme digestif du termite est discutée.

Mots-clefs : cellulases, Macrotermes miilleri, Termitomyces , synergie.

Digestive symblosis In Macrotermes miilleri (Termitidae, Macrotermitinae)

Summary_: Experiments on the survival time of Macrotermes milleri workers indicated that
the presence of the fungus Termitomyces sp. was 'y for nutrition particularly in the cellulolysis
process.

Cellulases purified from the termite and from the my of its symbiotic fungus has
been studied. Synergism was observed between cellulase I (fungus) and cellulase Il (termite). The
importance af this :ynelgu'uc acuvuy in the digestive metabolism of M. millleri was discussed.

1l mes milleri, Termitomyces , synergism.

INTRODUCTION :

Macrotermes miilleri est un termite champignonniste fréquent dans la forét du Mayombe
(Congo). Des résultats préliminaires (Rouland et col., 85; Rouland & al, 1987) montrent clairement
que, chez ce termite, le métabolisme primaire de la cellulose met en jeu un systéme enzymatique

composé des cellulases I et IT et de la B-glucosidase A. Le champignon Termitomyces, spécifique de la
termitidre, est également muni d'un systéme cellulolytique formé de la cellulase I et de la B-glucosidase

B que nous avons isolées et purifiées A partir des mycotétes de cet organisme.

L'endocellulase comme I'exocellulase présentant, seule, une capacité importante de dégrader
la cellulose, nous avons voulu essayer de préciser 'apport de 1a symbiose dans la nutrition du termite.
Dans ce but, nous avons effectué deux approches différentes mais complémentaires : tout d'abord, un
essai d'alimentation artificielle d' animaux en élevage nous a permis de préciser 'importance de plusieurs
facteurs alimentaires dans la survie du termite; puis une étude en synergie de la dégradation de la
cellulose par les différentes enzymes purifiées a été réalisée.
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MATERIEL ET METHODES :

Maiériel biologique

Les termites ¢tudiés proviennent de la forét du Mayombe en République Populaire du Congo. Les
animaux sont prélevés sur le terrain avec des fragments de nid puis mis en élevage dans une salle
tropicalisée maintenue a une température constante de +25°C avec 90% d'humidité relative et une
périodicité de 12h de jour et de 12h de nuit.

Solutions enzymatiques

Les cellulases I et I ont été isolées et purifiées par des techniques de chromatographie liquide. Chaque

enzyme purifiée présente une seule bande protéique apres électrophordse sur gel de polyacrylamide. Les
deux solutions enzymatiques sont utilisées a la méme concentration de 20 pg/ml.

Substrats

Trois celluloses naturelles, une cellulose microcristalline (Whatman), une avicellulose (type SF), une
cellulose en poudre (Schleicher & Schiill), et une cellulose prétraitée, la carboxyméthyl cellulose
(Pronoval-France) ont été utilisées pour la détection des activités cellulolytiques.

Dosage enzymatique

La détection de I'activité CMCase est réalisée par l'incubation de 100 pl de solution enzymatique avec
100 pl d'une solution de CMCellulose 2 8mg/ml et de 50 pl de tampon pH=4,5  +37°C. Les activités

cellulasiques sont déterminées aprés incubation, sous agitation, de 200 pl de solution enzymatique avec

100 pl du mé&me tampon et 10mg de cellulose insoluble.

La quantité de sucres réducteurs libérés par I'hydrolyse de ces substrats est déterminée par un
microdosage (Williams et al ) utilisant les réactifs de Somogyi (1945) et de Nelson (1944).

Le taux de protéines est estimé par la méthode de Sedmak et Grossberg (1977), la serumalbulmine
bovine étant utilisée en référence.

L'activité spécifique est exprimée en pMole de glucose libérée par minute et par mg de protéine.

RESULTATS
A - Essai d'alimentation artificielle

50 ouvriers, grands et petits, et 10 petits soldats prélevés directement dans la termititre sont
placés dans des boites de Pétri de 15 cm de diametre dont le fond a été rayé au papier de verre. Dans
chaque boite, un peu de sable de Fontainebleau stérilisé est humidifié tous les 3 jours avec 0,25 ml
d'eau distillée.
Plusieurs types de boites d'élevage sont constitués :
- Boites A : contenant uniquement de la terre prélevée a la périphérie de la termitidre et stérilisée.
- Boiltes B : le fond de ces Boites est tapissé de papier Whatman.
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Fig. 1 : Durée de vie des différents élevages, pour chaque catégorie (A & F)
six boites ont été étudiées. )
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-Boiles C : contenant de la terre stérilisée et des rondelles de feuilles prélevées dans le nid.

- Boiles D : tapissées de papier Whatman et renfermant 20 mycotétes prélevées sur des meules fraiches.
- Boites E : contenant de la terre stérile et 20 mycotétes prélevées comme précédemment.

- Boites F : tapissées de papier Whatman et contenant des fragments de meules dépouillées de leurs
mycotétes.

Six boites de chaque type sont réalisées. Tous les jours, les morts sont dénombrés et retirés
de la boite. Les €élevage se sont déroulés sur 45 jours maximum, dans aucune boite il n'y a eu de
renouvellement des éléments nutritifs . Les résultats obtenus sont donnés dans la figure 1.

I apparait que:

- séri¢ A : Les animaux ont perdu trés rapidement (en 2 jours) toute activité et n'ont pas survécu plus de
5 jours.

- séri¢ B : Les premiers jours, les insectes ont manifesté une certaine activité; en particulier, ils ont
commencé 2 découper les bords de la feuille de papier mise 2 leur disposition. L'activité des ouvriers
s'est considérablement ralentie au bout de 4 2 5 jours et les morts sont devenus trés abondants dans les
boites. Les boites dans lesquelles les animaux ont survécu le plus longtemps ne contenaient en général
plus que 5 2 6 ouvriers depuis plusieurs jours.

-.série C : Les rondelles de feuilles ont été tout de suite disposées par les ouvriers de part et d'autre de la
boite , puis, il ne semble pas qu'elles aient été ni consommées ni méme redéplacées par les termites.
Les animaux ne sont restés actifs que 2 2 3 jours , les animaux sont morts massivement 2 partir du
cinquieme jour.

-séric D : Les ouvriers ont, en 2 a 5h, consommé toutes les mycotdtes puis le papier s'est révélé
largement attaqué pendant toute la période d'élevage. L'activité des ouvriers s'est maintenue sans faiblir
pendant 20 jours sauf pour une des boites. Les mortalités ont été trds progressives et sont restées trés
faibles jusqu'au 182me jour environ.

-séric E : Comme pour les boites D, les ouvriers ont tout de suite ingéré les mycotétes mis 2 leur
disposition. Ils sont devenus en 3 jours trés peu actifs et le nombre de morts n'a cessé de croitre du
4tme au 82me jour, date 2 laquelle il ne restait plus que 7 animaux vivants dans une des 6 boites.

- séric F : Les ouvriers ont manifesté une grande activité dans les boites pendant plus de 40 jours. Cette
activité s'est traduite par un remaniement permanent des fragments de meules et par une consommation
quasi totale du papier. Sur certaines meules des mycotétes ont réapparu au cours de I'élevage. La
mortalité de tous les individus des boites a fait suite pour 5 d'entre elles 2 la contamination des meules
par des moisissures.

Ces résultats permettent de constater que les mycotétes seules comme la cellulose seule ne

peuvent suffire 2 assurer la survie du termite. Par contre, I'effet alimentaire combiné de la cellulose et
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des mycotétes, permet de doubler et méme de tripler la durée de vie des élevages.

11 apparait clairement cependant que seules les boites contenant des fragments de meule et de
la cellulose apportent une alimentation suffisante. Le nombre d'individus vivants par boite diminuant
cependant au cours du temps, il semble que les ouvriers restant ne puissent plus maintenir la meule en
état. La mortalité s'accélere par suite de la contamination des meules.

B - Etude biochimique

Nous avons €étudié I'activité en synergie des deux cellulases purifiées en faisant varier la
concentration des enzymes les unes par rapport aux autres.

L'étude synergique des cellulases I et I a été effectuée sur quatre substrats différents :

+ carboxyméthylcellulose (Fig.2a) : il n'apparait aucune synergie entre ces deux enzymes pour la
dégradation de ce substrat.

+_cellulose microcristalling (Fig.2b) : I'augmentation d'activité due a la présence simultanée des deux
cellulases est trés importante surtout lorsque les enzymes sont présentes dans le milicu a des
concentrations voisines. Le maximum d'activité est atteint avec environ 45% d'exocellulase et 55%

d'endocellulase. Ce maximum représentant plus de 126% d'augmentation de leur capacité d'hydrolyse.

+ cellulose Schigichert et Schyll (Fig.2¢) : cette cellulose est plus nettement dégradée par les deux
enzymes. Le profil de la courbe de synergie est trés proche de celui observé pour la cellulose
microcristalline. Le maximum d'activité étant obtenu avec 40% de l'exocellulase et 60% de

I'endocellulase, cette activité représentant 160% d'augmentation.

+ cellulose Whatman (Fig.2d) : ce substrat, beaucoup moins dégradé que les précédents est , par contre,
plus attaqué par I'endocellulase que par l'exocellulase. Les activités en synergie présentent cependant le
méme type de variations que les autres celluloses ¢tudiées. L'activité de dégradation est maximum pour
une concentration dans le milicu de 42% d'exocellulase et de 58% d'endocellulase. Cette activité est
dans ces conditions augmentées de 112%.

Bien que les ouvriers de M. miilleri possddent les enzymes nécessaires a la dégradation de la
cellulose, on peut constater qu'ils ne peuvent vivre longtemps avec un substrat cellulosé comme seule
source de nourriture. Par contre lorsqu'ils regoivent des mycotétes et du papier Whatman, leur longévité
est nettement plus grande et le papier est largement ingéré par les ouvriers, ce qui confirme l'importance
de l'apport enzymatique par les mycotétes. Sands (1956) et Ansat et al. (1960) ont obtenu les mémes
résultats sur des élevages expérimentaux d'Odontotermes | ils constatent qu'une certaine quantité de
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meule ou de mycotétes est indispensable 2 la survie de ces insectes. Les expériences de fondation de
colonies, en laboratoire, de termites champignonnistes ont montré que la jeune colonie ne pouvait
survivre que si les meules étaient ensemencées par des spores de Termitomyces (Johnson,1981;
Johnson et al., 1981). L'apport énergétique en vitamine et en azote des mycotétes, proposé par
Abo-Khatwa (1976) ne semble pas vérifiée dans le cas de M. malleri puisque la durée de vie des
ouvriers est pratiquement la m&éme lorsqu'ils sont nourris avec des mycotétes ou lorsqu'ils ne regoivent
aucun apport nutritif, par contre, ils survivent plus longtemps avec du papier comme seul €lément
nutritif. 11 est méme possible que la présence ou non du champignon symbiotique modifie le
comportement alimentaire des ouvriers, en effet dans les boites d'élevage qui ne contenaient que des
rondelles de feuilles ou que du papier, les animaux n'ont pratiquement pas touché & ces substrats, par
contre lorsque la boite contenait des mycotéies ou de la meule les animaux, lorsqu'ils en avaient 2 leur

disposition , ont largement consommé les substrats cellulosés.

Les données biochimiques confortent et expliquent les résultats précédents. L'endocellulase
du champignon et I'exocellulase produite par le termite présentent un synergisme trés efficace pour la
dégradation des celluloses natives : l'action conjointe de ces deux enzymes sur la cellulose
microcristalline, par exemple, augmente de plus de deux fois la dégradation de ce substrat; on n'observe,
par contre, aucun synergisme pour I'hydrolyse de la CMC, ce qui confirme les résultats obtenus par
Henrissat et al. (1985) sur la dégradation des celluloses prétraitées. De nombreux auteurs avaient
signalé depuis longtemps les pertes d'activité dues a la séparation des enzymes d'un méme complexe
enzymatique et ainsi introduit la notion de synergie; cette synergie a été mise en évidence chez la plupart
des champignons cellulolytiques : Trichoderma viride (Li et al., 1965; Selby & Maitland, 1966);
Trichoderma koningii (Wood, 1971; Halliwell & Riaz, 1970); Fusarium solani (Wood & Mac Crae,
1979); Trichoderma reesei (Henrissat et al., 1985); Penicillium pinophilum (Wood & Mac Crae,
1986) mais l'originalité de ce travail résulte dans le fait que le mécanisme de synergie mise en évidence
dans le tractus digestif de M. miilleri s'effectue entre deux enzymes produites par des organismes
différents.

Une analyse plus approfondic des sites d'attaque sur la molécule de ces deux cellulases
permettrait de mieux comprendre les mécanismes de cette synergie mais nous pouvons supposer que la
cellulase provenant du champignon ne dégrade pas les cellodextrines de faibles poids moléculaires alors
qu'elle s'attaque aux longues fibres de cellulose, 1'exocellulase du termite ayant, au contraire, une
prédilection pour les cellodextrines; lorsque les deux enzymes sont en présence, I'exocellulase verrait son
activité considérablement augmentée gréce a 'endocellulase du Termitomyces qui lui "préparerait” des
cellodextrines plus facilement attaquables par cette enzyme. Ainsi l'exocellulase et la 8-glucosidase
produites par le termite, bien que capables de produire du glucose 2 partir de la molécule de cellulose,
seraient incapables d'avoir un rendement suffisant pour maintenir I'ouvrier de termite en équilibre

nutritionnel.
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L'EVOLUTION DES RESERVES ENERGETIQUES CHEZ LES
OUVRIERES ET LES SEXUES DE LA FOURMI D'ARGENTINE
(IRIDOMYRMEX HUMILIS) (MAYR) : UNE STRATEGIE EN
RELATION AVEC LE MODE DE FONDATION DES SOCIETES

par

L.passerA") & L.keLLer'?

(1) Lab. d'Entomologie, Univ. Paul-Sabatier, 118 rue de Narbonne,
31062 Toulouse Cedex, France. UA n°333

(2) Musée Zoologique, Palais de Rumine, CP 448, 1000 Lausanne 17,
Suisse

Résumé :Le poids sec le repport corps gres/poids sec et le contenu énergélique cu
dernier stede larveire, ¢z 16 nagmphe et ce 'acJite ont ét& mesurés chez les reines, les
méles et les ouvriéres de le fourm' d'Argertire, une espice ceractérisée pe- ure
fonaationde type dépendent. Daux principeux résultatsont été obtenus

- En ce qui concerne les reines, nous 8vons montré qul existe une accumulatior du
corps gros entre I'émergence et 'accouplement Toutefoic cette sugmentationduconteny
gnergétique se révéle moins importante chez cetle espece que chez celies qui possecent
unefondaticn detype indépendent L'interét edaptatifde cetted Téreace estaiscuté

- En ce qui concerne les ouvrieres adultes, ¢ est au moment de I'émergence que
nous avons rercontré le plus de corps gras. En vielllissant les ouvridres perden: de
I'énergie On peut penser que ces variations sont en relation evec les thches eccomglies
par ies ouvriéres, é I'intérieur et @ 'extéreur dunid

Mols CI88  Fourm QArgenting, Sexuds, OuvrIbres, Corps gres conlem: energbtique,
Tondetiondes ocrELes, oy vISiendi lrever!

Summary : The change in energy reserves during the lifetime of workers
and sexuals in the Argentine ent : a strategy connected with the
foundation mode of the societies.

The dry weight, fet/dru weight retic anc energy centent of the Test instor larvee,
pupae anc images were meesured in queens, meles end workers of the Argentine ent, 8
speciesexhiditingdepencent cclony foundetion. Twomajor resulte wereodlained.

- Concerning the queers, we heve shown thet an increase in the amount of fet
occursbetween the time of emergence endthe Lime of mating Nevertheless, thisincreese
Inthe energycentent 1€ weeker 1n the Argentine ent than s spectes exhibiting independent
colonyfoundation Adaptetivevalueofthisdifferencefs discussed

- Concerning the edult workers, the highest amourt of fat is found et the time of
emergence Whileaging, the werkersloseenergy content. Wehypothesize that thischenge
is connected witn the tasks pe~formed by the workers insige ang outside the nest.

Key words: Argantine on!. Sexvs/s workers 18! bogy. energy conent, roungeior of
socretres, division of Jebour
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INTRODUCTION

Le bilan énergétique d'une société de fourmis faeit epparaitre
quenviron B & 16% de 1 dépense énergétique est consacrée & I'élevage
des nouveaux individus (MacKay, 1985).

La connaissance de la part de l'investissement consacrée & la
production des reines, des méles et des ouvriéres permet d'alimenter
deux types de discussion:

-) Celle relative sux travaux de Trivers et Hare (1976) qui
soutierinent que chez les Hyméroptéres socisux, 1a reine et les
ouvrieres peuvent étre en conflit sur ls part respective de
I'investissement & consacrer & 1'élevage de chacun des deux sexes.

-) Celle relative gux conditions physiologiques qut gouvernent les
divers modes de fondetion chez les fourmis (Holldobler et Wilson,
1977). D'une maniére générsle on peut considérer qu'il existe deux
grands types de fondstion: celui ol 18 jeune reine aprés avoir effectug
le vol nuptiel s'isole dans une logette et éléve elle-méme la premiére
généretion d'ouvriéres; on parle elors de fondstion indépendante; celui
ou la jeune reine ayent effectué ou non le vol nuptial se fait sider per
des ouvrieres pour élever la premiére génération d'ouvriéres; il s'agit
alors d'une fondation dépendante. On peut s'attendre & ce que les reines
impliquées dans ces deux types de fondation présentent des stratégies
d'accumulation des réserves sensiblement différentes.

Dens le présent travail, nous nous intéresserons surtout & ce
deuxiéme aspect en étudient 1'évolution du contenu énergétique des
individus depuis 18 fin de 1a vie larvaire jusqu's 1a vie adulte chez les
ouvrieres et les sexués de la fourmi d'Argentine

Cette espece est caractérisée par 1'absence de vol nuptial (Newell
et Barber, 1913).L'accouplement a donc lieu dans le nid. Les reines sont
alors &gées de 5,1 j + 2,0 (N = 36, Keller et Passera, 1988). Trés vite
les ailes tombent et la ponte débute Les nouvelles reines restent donc
dans leur nid d'origine dont elles sugmentent le degré de polygynie.

MATERIEL ET METHODE

A pe~tir d'élevages réa'1sés eu latoretolre cans des conditions exposées ei'leL-s
(Pessera &f o, 19€7) ncus evons sélectionné des lerves du dernfer stade, des
prénympr.es, des nymphes blanches éoeli noir et des imagos é1'émergence 4gés de moins
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de 24 reures pour chacune des trois cestes Nous evons également retenu des sexués
méles e femelles eu jour de I'eccouplement. Quent sux Individus &gés, 11 s'agissait pour
les retnes fécondes de sujets Elevés depufs au moing un an au laboratoire et pour les
ouyrié-es ge sujetschoisis euhasard dans des Eleveges de masse.

Le potds du corps gras @ £1& mesuré selon 1a procédure mise eu point per Peakin
(1672) Les différentes pesées permettent d'estimer les poids frafs et sec et celui du
réside Jes corbohydrates et protéines ont été effectuées 8 1'side d'une balance Me:tler®
sersid’ed t | g

Leveleur calorique des tndividus est celculée selon les données de Peekin (1672) et
Beron'-Urtant &7 &/ (1978). Un gremme de corps gras est équivalent & 39,33 Kj et le
réstdu sac, c'est-4-dire les cerbohydrotes plus les protelnes velent 18,83 Kj pour un
gremm =,

RESULTATS
1¢. - Poids sec des individus

Le figure 1 montre quentre le dernier stede larvaire et
I'émergence, le poids sec des trois formes (reine, méle et ouvriére)
décrcit . si une larve de reine pése 2 fois plus que celle d'un méle et
6,2 fors plus que celle d'une ouvriere, & I'émergence le jeune adulte
reine ne pése plus que 1,7 fois plus que le jeune méle et 5,2 fois plus
que s jeune ouvriére. Les processus morphogénétiques et
physiclogiques qui accompagnent 18 nymphose royale sont donc plus
colteux que dans les autres castes.

Ry e Fig 1: Poids sec moyen en ug des reines, des
mbles et des ouvriéres .
1200 - .I\ } FLG = lerve du dernfer stede; PF =
] prénymphe; P = nymphe, IE = fmage &
\ . I'émergence; IM = reine lors de
1000 \ I'accouplement; 0l = imago &gé.
queens Chaque point représente une moyenne d'eu
moins 10 échentillons; chaque échentillon
800 comprend respectivement 1 individu (pour
les reines), S individus (larves d'ouvriéres
. et de méies), 7 individus (ouvriéres &
s00{ Pty I'émergence) 10 individus (prénymphes et
nymphes ouvriéres) ou 100 individus
. ates (ouvriéres 8gés).Les points homologues des
4001 O N trofs courbes sulvis d'une lettre différente
sont significativement différents entre eux
(Duncan's Multiple Range Test).Les erreurs
2004 co.. workers stenderds lorsquelles sont assez grendes
F > pour étre représentées sont figurées par une
TSI I barreverticele.

Aprés I'émergence le poids sec des reines augmente fortement, celui

des méles légérement alors que celui des ouvriéres continue @
décroitre.
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2°. - Le corps gres

Le mesure du corps gres constitue un bon indice de 1'importance des
réserves énergétiques des individus (Peekin, 1972, Nielsen ef &/,
1985). Le figure 2 révéle qu'd 1e fin de la vie larvaire les reines, les
méles et les ouvrieres ont le méme pourcentage de corps gres
(respectivement 25,6 %, 25,0 % et 24,8 ).

i

FAT AS A PERCENTAGE OF DAY WEIGHT
.

304

201

Fig 2 : Pourcentege du corps
gras per repport au poids sec.
Méme légende que pour 1l
workers llgure 1.

10 TSl meles

€

Cette teneur en corps gras baisse 1égérement pour les trois formes
au moment de la prénymphose. Lors de la nymphose seules les reines
perdent des réserves, toujours & cause de 1'édification du systéme
reproducteur. Ce sont alors les ouvriéres qui ont le plus fort
pourcentage de corps gras. Aprés 1'émergence le processus s'inverse
ouvrieres et méles perdent des réserves alors que les reines
accumulent fortement du corps gras.

3% = eti
On retrouve des courbes comparables & celles obtenues pour 1a mesure
du poids sec (fig. 3).

ENERGY CONTENT
PER INDIVIDUAL (J)

.}\..\ /}
25+ queaens
ot
0 Fig 3 Cortenu énergétique individuel
i anli \ en joules. Méme légende que pour la
T figure 1.
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DISCUSSION

On peut tirer de ce travail deux types de commentaires ayant trait aux
ouvriéres, aux reines et au codt relatif des sexués.

1°. - L'évolution du contenu énergétique des ouvriéres

Le point le plus marquant est I'accumulation de corps gras pendant la
nymphose, si bien que l'ouvriére est plus riche en énergie lors de
I'éclosion qu'a n'importe quel sutre moment de sa vie adulte. On peut
penser qu'ainsi 1'ouvriere est immeédiatement utilisée au sein de sa
sociéte. Bien que nous n'ayons pes réalisé d'observations particuliéres
on peut penser qu'a I'image des autres fourmis, 1'ouvriére nouvesu-née
de 18 fourmi d'Argentine consacre les premiers jours de sa vie & des
taches domestiques @ 1'intérieur du md (Passera, 1984). L'abondance du
corps gres peut par exemple favoriser la vitellogenése, 1'etat de
nourrice associé & celui de pondeuse étant ascez répandu (Hohorst,
1972; Ceusters ef o/, 1981; Billen, 1982; Fresnesu, 1984). Nos
résultets sont semblables & ceux exposés par Porter et Jorgensen
(1981) chez  Fagonomyrmex owyherr ou per MacKay (1985) chez A
submtigus el F ruygesus . Chez ces trois granivores on reléve une
perte du poids sec et/ou une diminution des réserves lipidiques
lTorsqu'on compare les jeunes ouvriéres du service intérieur sux vieilles
ouvrieres du service extérieur. La situstion est analogue chez la
granivore européenne /essor sencts - les jeunes ouvriéres du nid, plus
lourdes (1,5 mg en moyenne) que celles plus &gées récoltées sur la
piste (1,0 mg en mouenne), possédent deux fois plus de corps gras
(14% contre 7 &) (Passera, non publié).

Ce n'est que lorsque les ouvrieres ont restitué 'énergie stockée au
profit du couvein quelles accéderont & la fonction de fourrageuse.
Cette tache comprend de nombreux risques du fait de la prédation et
des dengers inhérents & la fonction (Porter et Jorgensen, 1981;
Schmid-Hempel et Schmid-Hempel, 1984). |1 est sdrement moins
risqué pour le fourmiliere d'y investir des individus vidés d'une grande
partie de leur énergie.

2°. - L'évolution du contenu énergétique des reines.

Concernant les reines, 1'événement majeur est sans doute
I'accumulation des réserves entre 1'émergence et 1'accouplement. Le
gain de poids sec entre I'émergence et 1'accouplement atteint 146% et
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le corps gres représente 25% du poids sec lors de ce méme
accouplement.

Ces valeurs peuvent sembler élevées. Pourtant il n'en est rien lorsqu'on
les compare & celles relatives 8 des espéces & fondation indépendante.
Le goin de poids sec chez Lasius flavus otteint 335 ® (Nielsen of o/,
1985) et 388 8 chez losius niger (Boomsmae et Isesks, 1985): le
pourcentage du corps gres s'éléve & 42 ® chez £ nsger (Boomsma et
Iseaks, 1985), 8 S1 8 chez 7etramorium ceespitum (Peskin, 1972) et
méme 8 60 & chez /[asius flevus (Nielsen af o/, 1985). Chez ces
espéces & fondation indépendante i1 y a donc de 1,7 & 2,4 fois plus de
réserves lipidiques que chez la fourmi d'Argentine. |1 semble peu
probable que ces différences soient dues & 1'appartenance des espéces
eétudiees & des femilles différentes (Myrmicinse, Formicinee,
Dolichoderinae) encore que 1'on puisse  imeginer entre elles des
différences physiologiques. Nous proposons plutét I'hypothése d'une
stretégie différente liée au mode de fondation. Les espéces & fondetion
indépendante accumulent d'sbondantes réserves sous forme de corps
gras cer la charge d'elever les premiéres ouvriéres leur incombe
totelement. Au contraire chez 1a Fourmi d'Argentine les reines sont
fécondées dens le nid méme cer il n'y a pas de vol nuptial De ce fait
les jeunes reines sont immeédiatement sidées par des ouvriéres. Elles
n'ont donc pos besoin de posséder des réserves propres en abondance.
On remerquers d'silleurs qu'elles continuent & grossir et & accumuler
des réserves aprés lea fécondstion ce qui n'est pas le cas des espéces 8
fondetion indépendante. Bien entendu ces différentes stratégies dans le
mode de fondation doivent étre examinées dans le cadre évolutif qui
conduit de 1s monogynie & la polygynie. En effet les fondations
indépendantes conduisent plutét & 1'établissement de sociétés
monogynes ealors que les fondetions dépendantes favorisent 1la
reelisetion de le polygynie (Hdlldobler et Wilson, 1977). Le mode
d'investissement choisi lors du développement des sexués, avec ses
deux aelternatives, accumulation ou non de réserves energétiques, est
donc peut-étre lié au degré de polygynie de la société (voir Keller et
Passera, sous presse).
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L'ECHANTILLONNAGE PAR RELEVE PONCTUEL POUR L'ETUDE
DE L'ORGANISATION SOCIALE DES FOURMIS :
LIMITES ET OPTIMISATION

par
B.CORBARA, J-P. LACHAUD, D.FRESNEAU & B.PROVENT

Laboratoire d'Ethologie et Sociobiologie, UA CNRS n°667, Univ.Paris XIII
F - 93430 Villetaneuse

Résumé : Dans une approche éthologique des groupes so-
cisux, la nécessité de simplifier la saisie des données
comportementales a conduit les chercheurs & utiliser large-
ment la méthode des "relevés ponctuels". La difficulté ma-
jeure de cette technique réside dans le choix de la quan-
tité et de la fréquence de ces relevés pour obtenir une
bonne représentation des activités sociales. Le présent
travail se propose d'étudier, a partir d'un échantillon de
référence obtenu sur une société de fourmis, les consé-
quences d'un apauvrissement progressif de 1'échantillonnage
des relevés sur l'analyse quantitative de 1'organisation
sociale.

Mots-clés : échantillonnage par relevé ponctuel, poly-
éthisme, organisation sociale.

Summary : Use of scan sampling for the study of social
organization in ants : limits and optimization.

The widespread need to simplify the acquisi-
tion of behavioural data has lead investigators of the
ethology of social groups to use a method based on "scan
sampling". The main problem with this method involves the
choice of the best frequence and number of observations
needed to obtain a representative sample of the social ac-
tivities. The present study examined the effects of
progressively reducing the sample size from a known refe-
rence set of data involving the behaviour of an ant so-
ciety.

Key-words : scan sampling, polyethism, sociel organi-
zation.
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INTRODUCTION

Dans une perspective d'étude comparée de l'organisa-
tion sociale des différentes espéces de fourmis nos travaux
font appel & la construction de sociogrammes. Par socio-
gramme nous entendons une représentation qui utilise les
techniques de la graphique (BERTIN, 1977) et qui, & partir
des profils comportementaux des individus d'une société
étudiée permet de mettre en évidence les caractéristiques
de l'organisation sociale de cette colonie en termes de di-
vision du travail (voir ce méme volume : LACHAUD et coll.,
1988; DANTAS DE ARAUJO et coll., 1988).

La démarche préliminaire & la construction d'un tel
sociogramme consiste & établir un répertoire comportemental
de l'espece étudiée, c'est-a-dire un inventaire de tous les
items comportementaux observés. Ce répertoire servira de
grille d'analyse pour le recueil ultérieur des données sur
des sociétés appartenant & l'espéce considérée.

La phase suivante est celle du marquage individuel, le
plus souvent exhaustif, des membres de la société.

I1 s'agit ensuite de relever, & intervalle régulier,
le comportement de chagque individu pendant une période
prédéterminée. Pour celd nous utilisons désormais une
technique photographique automatisée dont la fiabilité par
rapport & l'observation directe a ¢té démontrée (CORBARA et
coll, 1986a, 1966b).

Les données ainsi recueillies et classées permettent
d'obtenir une matrice Individus/Comportement qui & chaque
individu associe un profil comportemental, c'est-a-dire une
succession de fréquences d'occurence qui correspondent a
chaque item comportemental.

La phase finale utilise des techniques d'analyse des
données et/ou des techniques graphiques permettant la
construction du sociogramme.

Le probléme abordé ici concerne la phase de relevé du
comportement des individus. L'impossibilité de noter de fa-
gon exhaustive ce qui se passe dans une colonie de fourmis
nous oblige & utiliser une technique d'échantillonnage tem-
porel. Dans notre cas, oU c'est le comportement instantané
qui est relevé a intervalles prédéterminés, il s'agit d'un
échantillonnage dit par relevé ponctuel. Cette technique
d'échantillonnage est largement utilisée par les éthologis-
tes comme en témoigne la foison de termes utilisés par les
anglo-saxons pour la nommer. Outre "scan-sampling"
(ALTMANN, 1974) traduit par "relevé ponctuel™ (LENDIR,
1979), on rencontre dans la bibliographie les termes de
"time-sampling" (HUTT et HUTT, 1974; POWELL et coll.,
1975), ‘"point-sampling" (DUNBAR, 1976) et ‘"on-the-dot-
sampling” (SLATER, 1978). OD'aprés ALTMANN (1974), cette
technique d'échantillonnage serait une des mieux adaptées a
la détermination de données de type budget-temps, c'est-a-
dire pour l'évaluation du pourcentage de temps consacré par
chaque individu & chaque activité. Dans notre cas, de par
la technique photographique, 1l'échantillonnage est synchro-
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ne pour tous les individus, il s'appsrente & un véritable
"échantillonnage instantané" au sens de ALTMANN ("instanta-
neous sampling"), terme réservé classiquement au suivi d'un
seul animal.

MATERIEL ET METHODES

Jusqu'a présent, pour des raisons a2 la fois techniques
et empiriques, nous avons utilisé dans des travaux anté-
rieurs des intervalles variant entre 2 heures et 30 minu-
tes. C'est sur cette dernidre durée que nous en avons réa-
lisé le plus grand nombre, sans connaitre l'incidence du
choix de cet intervalle sur les données. Pour évaluer
celle-ci nous avons mis au point le protocole suivant, il-
lustré par la Figure 1.

Chez l'espece Ectatomma ruidum (Ponerinae) dont l'or-
ganisation sociale a été décrite par ailleurs (CORBARA et
coll., 1986a et 1986b), nous avons marqué 20 individus ap-
partenant & une méme société. Leur comportement a été re-
levé 400 fois & reison d'un pointage (une photographie)
toutes les 5 minutes. La grille d'analyse retenue ici com-
porte les 14 items suivants :

S0 : soins aux oeufs

10 : inactivité en contact avec les oeufs
SL : soins aux larves

IL : inactivité en contact avec les larves
SC : soins aux cocons

IC : inactivité en contact avec les cocons
IN : inactivité dans le nid

ANN activités non spécifiques dans le nid
AAN activités alimentaires dans le nid
ADN activités domestiques dans le nid

garde & l'entrée du nid

interactions sociales données dans le nid
interactions sociales regues dans le nid
AE : activités a l'extérieur

(2]
m
=z
e se es se e e

A partir de 1l'échantillonnage obtenu a l'aide de 400
relevés photographiques, et qui correspond donc a4 un relevé
toutes les S5 minutes, nous avons pris en compte simulta-
nément :

- les profils comportementaux individuels obtenus &
l'aide de ces 400 relevés photographiques, cet échan-
tillonnage étant considéré comme le niveau de référen-
ce,

- et les profils comportementaux obtenus a 1'aide d'un
relevé photographique sur deux, puis d'un relevé sur
quatre, d'un sur six, d'un sur huit et enfin d'un sur
seize. Ceci correspond respectivement & un relevé
toutes les 10, les 20, les 30, les 40 et les B0 minu-
tes.

Pour la méme période d'étude de la méme colonie nous
avons donc six niveaux de précision différents dans
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1'échantillonnage auxquels correspondent six matrices Indi-
vidus/Comportement.

Afin de mettre en évidence les modifications des pro-
fils comportementaux individuels induites par 1'augmenta-
tion de la durée des intervalles (et la diminution corréla-
tive du nombre de relevés) nous avons procédés de la fagon
suivante. Considérons l'ensemble des six fois vingt, c'est-
a-dire 120, profils comportementaux individuels que nous
définissons comme unités individuelles d'analyse : il va
étre possible, a l'aide de 1l'analyse factorielle des cor-
respondances (AFC), d'étudier comment se positionnent, en-
tre elles, et par rapport aux 14 items comportementaux, ces
120 unités d'analyse. Le programme d'analyse utilisé,
ANCORR, appartient & la bibliothtque ADDAD. Le résultat de
cette AFC est illustré par la Figure 2.

RESULTATS

Jusqu'au niveau "une photographie toutes les 30Umn"
nous remarquons une bonne stabilité des profils comporte-
mentaux individuels par rapport aux profils obtenus pour le
niveau de référence. Dans tous les cas nous pouvons, en ef-
fet, caractériser trés nettement :

- un individu lié aux 10 et aux SO : la reine,

- un individu l1ié aux activités a l'extérieur : 1'ou-
vrigre 5,

- trois individus liés a la garde : les ouvridres 8 et
23 et surtout 1'ouvriere 4,

- un individu, l'ouvrigre NM, qui présente dans son pro-
fil a la fois des soins au couvain et des activités
tournées vers l'extérieur,

- un groupe lié aux soins aux larves et aux cocons,

- un groupe lié & l'inactivité et aux activités non
spécifiques.

Pour les niveaux d'analyse correspondant & un relevé
toutes les 40Umn et toutes les 8Umn, les profils comporte-
mentaux s'éloignent sensiblement des profils du niveau de
référence. Cependant les tendances générales se main-
tiennent quant & la position relative des individus pris a
un méme niveau d'analyse.

CONCLUSION

Les problemes d'échantillonnage temporel sont des pro=-
blemes rencontrés par beaucoup d'éthologistes. La comparai-
son des données obtenues & l'aide de différentes techniques
d'échantillonnage a fait l'objet de travaux qui ont montré
que la technique choisie pouvait modifier les données re-
cueillies et donc biaiser les études comparatives (POWELL
et coll., 1975; DUNBAR, 1976).

Dans le cas de cette étude préliminaire, les résultats
obtenus vont nous permettre d'appréhender plus facilement
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les études comparatives lorsque, pour des raisons techni-
ques, la standardisation de l'échantillonnage n'est pas en-
visageable. Il nous est déja possible de considérer, au vu
de ces résultats, que les données Jusqu'a présent recueil-
lies sur différentes sociétés de fourmis, appartenant a
différentes especes, en utilisant des intervalles diffé-
rents, sont pour la plupart comparables.

La suite de cette recherche, actuellement en cours, a
pour objectif d'utiliser des intervalles de plus en plus
courts pour déterminer a quel niveau 1'incidence sur les
profils obtenus disparaftra. Ceci nous permettra, pour le
matériel étudié ici, les sociétés de fourmis, d'appréhender
I1'échantillonnage le plus représentatif de la réalité.

Remerciements : Nous tenons & remercier Y. Leclerc pour son
aide technique.
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Figure 2 : Nous n'avons retenu que les deux premiers
axes de 1'AFC qui correspondent & prés de 80% de la
variance totale. Pour des raisons de lisibilité la
partie centrale a été agrandie (échelle x2).

Chacun des 14 items comportementaux est représenté par
une astérisque.

Chaque point reporté sur la figure positionne ce que
nous avons défini comme une "unité individuelle d'ana-
lyse" (U.1.A), chacune correspondant & un profil com-
portemental individuel pour 1'un des six niveaux
d'analyse.

Si 1l'on considére, par exemple, le cas de 1'individu
marqué R, la reine :

- le point cerclé positionne 1'U.1.A correspondant
au profil comportemental de la reine pour le ni-
veau "un relevé toutes les 5Smn", c'est-a-dire le
niveau de référence,

- le point suivant, relié par un segment au pré-
cédent, positionne 1'U.I.A correspondant au pro-
fil comportemental de la reine pour le niveau "un
relevé toutes les 10mn",

- et ainsi de suite jusqu'au sixiéme point qui
correspond au profil comportemental de la reine
pour le niveau "un relevé toutes les 80mn".

Les U.I.A sont représentées de la méme fagon pour les
20 individus étudiés.
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FLEXIBILITE DU REPERTOIRE COMPORTEMENTAL CHEZ
LES OUVRIERES MAJOR DE PHEIDOLE PALLIDULA

par
A.AARAB, J-P LACHAUD & D.FRESNEAU

Lab. d'Ethologie et Sociobiologie, UA CNRS n°667,
Univ. Paris XIII, Av. J.B. Clément, Villetaneuse 93430 (France)

Résumé : L'utilisation d'une méthode d'enregistrement
prenant en compte la pondération des observations réalisées
sur les deux sous-castes rencontrées chez Pheidole pallidu-
la permet de formuler des conclusions treée différentes de
celles auxquelles conduisent les enregistrements tradition-
nels, ol le nombre d'observations réalisées est proportion-
nel a la taille de chaque sous-caste. L'écart entre le ré-
pertoire des minor et des major est réduit de moitié en
équilibrant le nombre d'enregistrements (500) effectués sur
chaque groupe. Cet écart tend, par ailleurs, & s'annuler au
fur et & mesure que la proportion des ouvrigres major aug-
mente dans la société. Cette remarquable flexibilité com-
portementale manifestée par les major lors des régulations
sociales traduit leur aptitude & pouvoir se comporter de
fagon comparable aux minor, au moins en ce qui concerne le
type d'actes réalisés.

Mots-clés : Pheidole, flexibilité comportementale, ré-
pertoire comportemental, régulation sociale.

Summary : Behavioral repertoire flexibility for major
workers of Pheidole pallidula.

The traditional method of recording the
behavior of ants of the species Pheidole pallidula, is ba-
sed on sampling the behavior of the workers of the two sub-
castes a number of time proportional to the relative number
of workers in each sub-caste. The use of our method which
involves weighting the observations for the two groups ac-
cording to the number of workers yeilded very different
conclusions. When an equal number of recordings were obtai-
ned for each sub-caste (500), the difference in the beha-
vioral repertoire between majors and minors was only half
of that obtained by using traditional methods. Furthermore,
this difference is inversely related to the ratio of majors
in the colony. This remarkable behavioral flexibility shown
by the majors as a consequence of social regulation reveals
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their ability to behave in a comparable way to minors, at
least as concerns the types of observed behaviors.

Key words : Pheidole, behavioral flexibility, behavio-
ral repertoire, social regulation.

INTRODUCTION

L'analyse de la littérature concernant 1'étude du com-
portement chez les insectes sociaux reveéle l'existence de
lacunes énormes sur le plan méthodologique, lacunes qui,
dans bien des cas, aboutissent & une vision trop partielle
et parfois méme totalement erronée de certains phénoménes.
C'est notamment le cas en ce qui concerne la division du
travail entre sous-castes comportementales (voir Jaisson et
coll., 1987) et de fagon encore plus évidente entre sous-
castes morphologiques.

Tous les auteurs ayant jusqu'a présent travaillé sur
le comportement d'espéces dimorphiques telles que celles du
genre Pheidole s'accordent a dire qu'ad l'exception de la
trophallaxie il n'existe pas de recouvrement entre les ré-
pertoires comportementaux des deux sous-castes morphologi-
ques (voir notamment Wilson, 1976, 1984 ; Calabi et coll.,
1983 ; Wilson et Hdlldobler, 1985). Les ouvridres minor
sont généralement considérées comme spécialisées dans les
activités de soin au couvain et les activités domestiques
tandis que les ouvriéres major seraient spécialisées dans
le découpage des graines, le stockage abdominal de nourri-
ture et la défense de la société.

Malgré l'unanimité de ces auteurs, ces résultats peu-
vent néanmoins paraftre suspects si 1l'on consid&re que,
dans toutes ces études qui visent 3 comparer deux groupes
de taille trés inégale, le moins populeux de ces deux grou-
pes (qui correspond toujours a celui des major) est égale-
ment toujours celui qui totalise, et de tres loin, le moins
d'observations. En toute logique, ceci doit forcément con-
duire & minimiser les chances de mettre en évidence la réa-
lisation par ce groupe d'actes peu fréquents. De plus, ces
conclusions ne tiennent pas compte de la plasticité compor-
tementale manifestée par les deux sous-castes lors des ré-
gulations sociales, ou du moins, le plus souvent, en sous-
estiment l'amplitude.

MATERIEL ET METHODES

Afin de vérifier l'importance du facteur "nombre d'ob-
servations" dans la détermination du répertoire comporte-
mental, nous avons décidé d'enregistrer, chez 1l'espéce di-
morphique Pheidole pallidula, le comportement de ses deux
sous-castes ouvrigres selon deux protocoles différents :

- Dans wun premier temps, nous avons respecté une
stricte proportionnalité entre la taille de cha-
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que sous-caste et le nombre d'observations réali-
sées pour chacune d'elles : compte tenu de la
proportion naturelle qui est de l'ordre de 12% de
major pour 88% de minor (Bonpart, 1964), sur un
total de 1000 observations obtenues pour chaque
lot, 120 portaient sur les major et 880 sur les
minor.

- Dans un second temps, nous avons pondéré les en-
registrements de fagon & obtenir le méme nombre
d'observations pour les deux sous-castes (soit
500 observations pour chacune de ces deux sous-

castes).
80
70+ 3
880 1000
s0o4 500
50
40
30 4
20
104
0 s
MINORS MAJORS + MINORS
MAJORS
. Avec Pondération Ea Sans Pondération
Figure 1 : Influence du nombre d'enregistrements sur

la taille du répertoire des sous-castes ouvriéres chez
Pheidole pallidula. Les enregistrements "sans pondé-
ration” ont été nréalisés proportionnellement a la
quantité d'ouvriéres constituant chacune des sous-
castes (12% de major - 88% de minor). Les enregis-
trements "avec pondération” ont &té réalisés de fagon
a obtenir le méme nombre de pointages sur chacune des
deux sous-castes.

Un lot de 7 nids expérimentaux de 50 ouvriéres, sans
reine mais pourvus d'une quantité fixe de couvain de tou-
tes les classes (10 nymphes, 10 grandes larves, 10 petites
larves et un petit amas d'oeufs), a été constitué en res-
pectant le rapport major/minor rencontré dans la nature (6
major pour 44 minor par nid).
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Les fourmis n'étant pas marquées individuellement, les
observations ont été réalisées par pointages visuels en ef-
fectuant un balayage de toutes les chambres du nid ainsi
que du monde extérieur de fagon & éviter d'enregistrer plu-
sieurs fois les mémes individus.

Un second groupe d'expériences, visant & étudier la
flexibilité du répertoire des ouvridres major en fonction
de leur proportion (0%, 25%, 50%, 75%, 100%) au sein des
nids, a été réalisé sur 5 autres lots de 7 nids chacun ren-
fermant également 50 ouvridres sans reine mais pourvues de
couvain.

RESULTATS

Les résultats mettent clairement en évidence (Fig. 1)
l'importance du nombre d'observations dans la détermination
de la taille du répertoire des ouvri2res major qui croft
avec celle de 1l'échantillonnage.

Si la taille du répertoire général, qui regroupe celui
des major et des minor, ne se modifie pas (le nombre de
pointages étant identique dans les deux cas), celle du ré-
pertoire des major subit, par contre, une variation impor-
tante, statistiquement trés significative. En effet, le
simple fait de passer de 120 observations par lot a 500
permet de doubler pratiquement leur répertoire comportemen-
tal qui passe en moyenne de 18 comportements a 33.

De méme, dans le cas des ouvrigres minor, et bien que
les résultats ne soient pas statistiquement significatifs,
on peut noter que le fait de passer de 500 observations a
880 tend également a augmenter le répertoire puisqu'on pas-
se de 53 comportements en moyenne 3 57.

En utilisant cette méthode d'enregistrement pondéré et
en essayant de pousser notre étude plus loin, nous avons
voulu analyser les effets dds & des modifications du rap-
port major/minor sur la taille du répertoire des major de
fagon & tester la capacité de ces derniers a répondre a une
pression de régulation sociale. Cette question avait déja
été abordée sur d'autres espdces de Pheidole (P. quilelmi-
muelleri, P. megacephala, et P. pubiventris : Wilson,
1984), mais sans tenir compte de la taille des lots ni de
la pondération des observations.

Les résultats obtenus dans ce cas sont spectaculaires
par rapport & tout ce qui avait été rapporté jusqu'a pré-
sent pour les diverses esp2ces de Pheidole étudiées.

En effet, lorsqu'on considére 1'évolution de la taille
du répertoire global de chacune des sous-castes (obtenu,
pour chaque rapport des sous-castes, a partir de la compi-
lation de 1'ensemble des observations enregistrées sur les
7 nids de chaque lot, voir figure 2), on constate que la
différence de taille des répertoires entre minor et major
tend & s'annuler au fur et & mesure que la proportion rela-
tive de chaque sous-caste augmente dans les nids.
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. MAJORS E} MINORS
Figure 2 : Evolution, echesz Pheidole pallidula, de la

taille du répertoire global des major et de celui des
minor en fonetion de la proportion relative de ces
sous-castes dans les nids experimentaux. Les repertoi-
res globauz ont &té obtenus par compilation des reper-
toires enregistrés sur les 7 nids composant chacun QQS
lots servant a tester un rapport magjor/minor diffe-
rent.

De fagon tout aussi significative, on peut noter que
lorsqu'on constitue des lots composés a 100% de major ou a
100% de minor, les tailles des répertoires des deux sous-
castes deviennent pratiquement identiques (56 items compor-
tementaux pour les major contre 58 pour les minor). Encore
plus important est le fait qu'a 1'exception de deux com-
portements présentés uniquement par les ouvridres minor (&
un taux extrémement faible d'ailleurs) et des comportements
liés & la présence simultanée obligatoire des deux sous-
castes (par exemple : "major donne une trophallaxie & une
minor" ou "minor regoit une toilette d'une major"), le re-
couvrement des répertoires est total.

DISCUSSION ET CONCLUSION

Pour une proportion de major correspondant aux valeurs
observées dans la nature, si la différence de taille entre
les répertoires des deux sous-castes ouvrigres reste impor-
tante et bien réelle comme le laissaient apparaftre les ré-
sultats antérieurs concernant le genre Pheidole, son ampli-
tude dépend néanmoins, dans une grande mesure, du nombre
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d'observations réalisées sur chacune de ces sous-castes. On
arrive en effet & réduire de moitié 1'écart entre les deux
répertoires simplement en équilibrant le nombre d'enregis-
trements réalisés sur chaque groupe.

Bien que le recouvrement entre les répertoires compor-
tementaux des minor et des major soit habituellement con-
sidéré comme nul, on se rend compte que les major présen-
tent, en fait, une flexibilité comportementale tout 3 Ffait
remarquable qui traduit leur aptitude latente a pouvoir se
comporter de fagon comparable aux minor, tout au moins en
ce qui concerne le type d'actes réalisés.

Ces résultats sont bien loin de ceux rapportés dans la
bibliographie pour les espdces du genre Pheidole et, plus
généralement, pour les espdces dimorphiques. Encore faut-il
préciser que la méthodologie utilisée ici peut introduire
certains biais, comme par exemple la surestimation de la
fréquence de réalisation de certains comportements enregis-
trés, notamment pour les major. Ces biais, qui n'intervien-
nent en rien dans la taille des répertoires comportementaux
mis en évidence, ne doivent cependant pas &tre négligés
lorsque 1l'on veut établir 1'éthogramme quantitatif de 1'es-
pece. L'important reste finalement de ne pas vouloir, &
toute force, faire dire & une expérience ce que la méthodo-
logie utilisée ne lui permet pas de conclure, ce qui mal-
heureusement est trop souvent le cas dans les travaux por-
tant sur le comportement des insectes sociaux.
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MISE EN EVIDENCE DE SOUS-CASTES COMPORTEMENTALES
CHEZ AMBLYOPONE PALLIPES

par
J.P.LACHAUD, D.FRESNEAU & B.CORBARA

Lab. d'Ethologie et Sociobiologie, UA CNRS n°667, Univ. Paris XIII
Avenue J.B. Clément, Villetaneuse 93430 (France)

Résumé : Sur la base de certains crit2res comportemen-
taux, les Amblyopone n'apparaissent pas aussi primitives du
point de vue de leur organisation sociale que ne le lais-
saient penser certains travaux antérieurs. Contrairement
aux idées couramment admises pour ce genre de la sous-
famille des Ponerinae, l'analyse individuelle, chez Amblyo-
pone pallipes, des profils comportementaux de tous les mem-
bres de la société montre clairement 1l'existence d'une
réelle division du travail. Malgré une grande hétérogénéité
a l'intérieur des sous-castes comportementales mises en
évidence, le degré de spécialisation qui les caractérise
apparaft aussi important que celui rencontré chez d'autres
especes de Ponerinae considérées comme beaucoup plus évo-
luées.

Mots-clés : Amblyopone, organisation sociale, sous-
castes comportementales, évolution.

Summary : Demonstration of behavioral sub-castes in
Amblyopone pallipes.

With reference to certain behavioral crite-
ria, the Amblyopone do not appear as primitive as suggested
by certain earlier work. In contrast to the usually accep-
ted believes concerning this genus of the ponerine sub-
family, individual analysis of behavioral profiles clearly
reveals a real division of labor in Amblyopone pallipes.
Despite a significant degree of variability within the
identified behavioral sub-castes, their distinctive degree
of specialization is just as marked as is observed in other
purportedly more evolved species of ponerines.

Key words : Amblyopone, social organisation, behavio-
ral sub-castes, evolution.
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INTRODUCTION

Les Ponerinae du genre Amblyopone sont considérées,
avec les Myrmecia et les Nothomyrmecia, parmi les fourmis
les plus primitives tant du point de vue anatomique que du
point de vue de la structure de leurs sociétés. D'apres
Traniello (1978), chez A. pallipes cet aspect primitif se
traduit par 1'absence de polyéthisme d'ége et il va méme
Jusqu'a considérer que cette espece ne posséde pas une
réelle division du travail, c'est-a-dire qu'il n'y a pas de
véritable spécialisation de certaines ouvrigres dans des
tdches bien définies : "This lack of a well-defined divi-
sion of labor in Amblyopone appears to be an extremely pri-
mitive character and may provide insight into the basic
theme of sociality in ancestral ants".

Compte tenu de la faiblesse des arguments présentés
par cet auteur pour mettre en évidence un fait aussi origi-
nal, nous avons voulu vérifier cet aspect de leur organisa-
tion sociale en analysant le comportement individuel de
tous les membres de la société.

MATERIEL ET METHODES

Amblyopone pallipes est une espece endogée que 1l'on
rencontre typiquement dans les zones froides, humides et
boisées (Brown, 1960), et dont les nids paraissent étre po-
lycaliques (Wheeler, 1900 ; Traniello, 1982). Chaque unité
est de taille trés réduite, sa composition dépassant rare-
ment une vingtaine d'individus et la polygynie y est fré-
quente (environ dans la moitié des cas). Les sociétés ré-
coltées au Canada en septembre 1986 ont été étudiées au la-
boratoire dans des nids en platre ol l'humidité était main-
tenue élevée. Ces nids étaient connectés avec un monde ex-
térieur ol étaient déposées les proies (Myriapodes).

Le comportement et la localisation de chaque fourmi,
marquée individuellement, ont été relevés toutes les 1/2
heures sur une période de 3 jours suivant une méthode pho-
tographique automatisée (Corbara et coll., 1986). Les enre-
gistrements ont été réalisés sur 3 sociétés possédant suf-
fisamment de larves et d'oeufs et dont une seule contenait
des cocons. Nous ne présentons ici que les résultats obte-
nus & partir de la société la plus compldte, portant sur
2148 relevés individuels. Cette société était composée
d'une reine, d'une femelle désailée et de 8 ouvridres.

L'objet de notre étude n'étant pas d'établir un réper-
toire comportemental exhaustif pour cette espgce (voir ce-
lui présenté par Traniello, 1982), nous n'avons retenu que
16 catégories comportementales pouvant chacune regrouper
plusieurs actes comportementaux apparentés (par exemple les
soins au couvain regroupent les léchages, transports et ex-
plorations et les activités a l'extérieur recouvrent la re-
cherghe de nourriture, la chasse et le transport de nourri-
ture).
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RESULTATS ET DISCUSSION

Le dendrogramme obtenu & la suite d'une analyse par
classification hiérarchique (fig. 1) montre qu'il existe
une spécialisation fonctionnelle bien marquée des diffé-
rents individus qui se répartissent en quatre sous-castes
comportementales.

=

Figure 1 : Dendrogramme des individus regroupés d'une
soeidté d'amblyopone pallipes obtenu par une analyse
de classification hiérarchique (CAH2C0). La reine cors
respond a L'individu ngp" et la femelle desailée a

1'individu "CA").

Cette division du travail entre les membres de la so-
ciété apparait cependant plus nettement lorsqu'on regarde
le sociogramme (fig. 2) obtenu pour cette colonie d'A. pal-
lipes.

Les quatre groupes, qui apparaissent en colonne sur ce
sociogramme, se caractérisent de la manigre suivante :

- Le groupe 1 est constitué par la reine ("ET") qui se
distingue treés nettement des autres individus de la
société par sa tres forte spécialisation sur les soins
aux larves, que ceux-ci soient actifs (SL) ou passifs
(IL), et par un désengagement total vis-a-vis des ac-
tivités domestiques (ADN) et alimentaires (AA), de la
garde (GEN) et des activités extérieures (EE). De
plus, si elle regoit des toilettes (ISR), elle n'en
donne aucune (ISD nul).

- Le groupe 2 est composé de 2 individus ("44" et "31")
assez hétérogeénes qui jouent le rdle d'intermédiaires.
Leur profil est caractéristique des qgénéralistes ef-
fectuant un peu de toutes les téches aussi bien a
1'intérieur qu'a l'extérieur, notamment pour la fourmi
"31" qui est fortement spécialisée dans 1l'approvision-
nement. Ces deux fourmis assez fortement spécialisées
dans les interactions sociales, le sont également dans
les soins aux larves.
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Figure 2 : Sociogramme d'une soeigte d' Amblyopone pal-
lipes. La reprpbentatvo" utilisde ici est dérivée

une méthode de représentation Jrv'pm’,'ue mise au
point par Bertin (1977). Les 4 groupes deftnts par
l'analyse de eclassification nLa"avcntque ont été re-
portés en colonnes ou sont présentés les profils com-
portementaux de cnaqu- individu. Les comportements
sont eux presenres en ligne. Pour chaque comportement,
toute valeur depassant la valeur moyenne (chiffres
présentés a droite du graphique) qui correspond a ce
que serait la repartzcton de ce comportement si tous
les individus €taient HOMOJPHeS cst figurée en noir
et traduit finalement une spécialisation sur cette ta-
che. Par permutation des lignes et des colonmnes nous
avons essayé de diagonaliser ces spécialisations de-
puis les soins au couvain jusqu'aux activités exté-
rieures.
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- Le groupe 3 est composé de fagon relativement homogéne
par rapport au reste de la société de 6 individus gé-
néralistes ("CA", "52", "33n, 6 n35n_ u42" et "47") qui
assurent 1l'essentiel des activités domestiques et des
activités alimentaires et se caractérisent surtout par
une forte spécialisation sur les soins aux oeufs et
aux cocons. Il est & noter que la femelle désailée
("CA") appartient a ce groupe qui est, de tres loin,
le plus inactif de la société.

- Le groupe 4 enfin, est constitué d'un seul individu
("37") spécialisé dans la garde (dont il effectue, a
lui seul, la presque totalité & 1'échelle de la socié-
té) et spécialisé également dans les activités a l'ex-
térieur.

D'une fagon générale, et comme le fait remarquer
Traniello (1978), on peut constater que par rapport a
d'autres sociétés de Ponerinae (Ectatomma, Neoponera, Pa-
chycondyla) dont nous avons déja étudié l'organisation so-
ciale par les mémes techniques, 1'hétérogénéité a 1l'inté-
rieur d'un méme groupe fonctionnel semble beaucoup plus im-
portante. Cette hétérogénéité se traduit au niveau de la
réalisation du sociogramme (fig. 2) par la difficulté a ob-
tenir une nette diagonalisation des spécialisations fonc-
tionnelles. L'essentiel de la société apparait composé
d'individus capables de réaliser, & des degrés plus ou
moins variables, n'importe quelle téche.

Ce "remarquable degré de plasticité comportementale"
(Traniello, 1978) se rapproche beaucoup en fait de celui
rencontré dans les fondations d'autres espéces, comme E.
ruidum (Lachaud et Fresneau, 1987 ; Corbara et coll.,
1987), et on peut se demander s'il correspond réellement 2
une caractéristique propre aux Amblyopone et en relation
avec leur statut "primitif" ou bien s'il n'est qu'une con-
séquence de la treés faible taille de la société. L'analyse
comparative de certaines autres espéces a effectifs aussi
réduits, comme certaines Hypoponera par exemple, serait in-
téressante pour lever cette ambiguité.

Si l'on consideére le comportement des soigneuses de
larves ("44" et "31"), on doit admettre que l'organisation
sociale d'A. pallipes présente des aspects relativement
primitifs. En effet, contrairement aux autres esp&ces ol
les soigneuses sont toujours sédentaires dans le nid, on
remarque que les deux meilleures soigneuses, tout en réali-
sant des performances élevées sur les soins au couvain,
présentent également des performances élevées en ce qui
concerne les activités a l'extérieur, notamment dans le cas
de la fourmi "31".

Par contre, si 1l'on considere d'autres aspects de
l'organisation sociale, le caractdre primitif de cette es-
pece devient beaucoup moins évident. Ainsi la division du
travail, loin d'@tre absente comme le concluait un peu trop
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rapidement Traniello (1978), est non seulement présente,
permettant de définir des sous-castes comportementales ca-
ractérisées par une spécialisation fonctionnelle sur cer-
tains comportements, mais de plus ces spécialisations fonc~
tionnelles sont tout aussi importantes que celles mises en
évidence chez les autres espeéces de Ponerinae que nous
avons étudiées, notamment en ce qui concerne les soins au
couvain et la garde. Par ailleurs, le comportement des rei-
nes, centré presque exclusivement sur les soins aux larves,
est treés proche de celui rencontré chez certaines Ponerinae
considérées comme plus évoluées, et semble renforcer cette
idée. En effet, le profil comportemental des reines d'A.
pellipes présente davantage de similitude avec celui des
reines peu actives d'Ectatomma (Fresneau et coll., 1982 ;
Corbara et coll., 1986) qu'avec celui des reines d'espices
moins évoluées telles que celles du genre Neoponera (fres-
neau et coll., 1982 ; Fresneau, 1984 ; Perez Bautista et
coll., 1985) qui s'investissent partiellement dans les t&-
ches diverses réalisées a l'intérieur du nid.

I1 apparaft donc, au moins sur la base de ces critéres
comportementaux, que les Amblyopone ne sont peut-8tre pas
aussi primitives sur le plan de leur organisation sociale
qu'on a bien voulu le croire jusqu'a présent. D'autres vé-
rifications, mais concernant 1le polyéthisme d'age cette
fois, seraient peut-&tre intéressantes & envisager et per-
mettraient de nuancer certaines des conclusions que l'on
croyait définitives pour ce genre.

Remerciements : Nous tenons & remercier P. Jaisson qui a
effectué les récoltes au Canada.
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PREMIERS RESULTATS SUR L'ETHOLOGIE D'UNE FOURMI
SANS REINE : DINOPONERA QUADRICEPS

par
C.DANTAS DE ARAUJO, D.FRESNEAU & J-P LACHAUD

Lab. d'Ethologie et Sociobiologie, UA CNRS n°667, Univ. Paris XIII,
Avenue J.B. Clément, Villetaneuse F-93430

Résumé : Les Ponerinae du genre Dinoponera sont carac-
térisées par l'absence de reines morphologiquement distinc-
tes des ouvrigres. Chez D. guadriceps, l'organisation so-
ciale des colonies reprend cependant un schéma classique
chez les fourmis : une ouvrigére fécondée assure la repro-
duction et présente un profil comportemental trés proche de
celui que l'on connaft chez les reines de Ponerinae, a la
fois inactives et soigneuses. L'absence de caste reine est
toutefois & 1l'origine d'une compétition aboutissant a des
rituels d'agression entre plusieurs ouvri2res qui partagent
la méme aptitude a pondre. Cette particularité, exception-
nelle chez les Formicidae, fait de D. guadriceps un modele
particuligdrement intéressant pour 1les études concernant
l'organisation des sociétés.

Mots clés : Ponerinae, organisation sociale, ergatogy-
nes.

Summary : First results on the ethology of a queen-
less ant : Dinoponera quadriceps.

The ponerine ants of genus Dinoponera are
characterized by the lack of a female caste morphologically
distinguishable from the workers. However, we observed a
classical pattern with regard to the social organization of
D. guadriceps : one fertilized worker carrying out the re-
productive function and showing a behavioural profile simi-
lar to those previously encountered in other ponerine
queens. The egg-layer worker establishes its dominance bet-
ween other potential egg-layers by aggressive rituals. 0On
the basis of these characteristics, D. guadriceps is an in-
teresting model for the studies of social organization.

Key words : Ponerinae, social organization, ergatogy-
nes.
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INTRODUCTION

Chez les fourmis, la séparation radicale en deux cas-
tes de femelles : les reproductrices et les neutres, est a
la base de l'organisation de la société. Ce schéma, qui est
la r&gle générale, souffre cependant de quelques exceptions
que l'on rencontre principalement dans les sous-familles
primitives.

L'approche éthologique de 1'organisation sociale de
l1'une d'entre elles, celle des Ponerinae, nous a permis de
montrer que les reines qui sont morphologiquement proches
des ouvrigres ont une certaine propension a participer ac-
tivement & des activités normalement réservées aux ouvrid-
res (Fresneau et coll., 1982 ; Perez-Bautista et coll.,
1985). Dans les sociétés adultes, les tdches fondamentales
sont en effet réalisées par des groupes fonctionnels d'in-
dividus spécialisés dans l'approvisionnement, les taches
domestiques ou les soins au couvain, et c'est souvent parmi
les soigneuses d'oeufs ou de larves que l'on rencontre les
reines chez les Ponerinae inférieures.

Inversement, 1l'exclusion des ouvri2res de la fonction
reproductrice n'est pas non plus sans exception et certai-
nes espéces de Ponerinae ont la capacité de former des so-
ciétés sans reine ol des ouvridres fécondées font office de
reproductrices. Il en est ainsi dans les genres Rhytidopo-
nera (Haskins et Whelden, 1965), Diacamma, Leptogen S,
Streblognathus, Dinoponera (Haskins et Zahl, 1971; et Oph-
thalmopone (Peeters, 1982). Si ces faits sont maintenant
bien établis, on ignore toutefois encore tout du comporte-
ment social de ces ouvrigres reproductrices (appelées "er-
gatogynes" par Haskins et Zahl, 1971, ou encore "gamerga-
tes" par Peeters et Crewe, 1985) et des conséquences de ce
phénoméne sur l'organisation sociale des colonies.

C'est pour apporter les premi2res réponses 2 ces ques-
tions que nous rapportons ici les résultats de 1'étude
d'une de ces espdces : Dinoponera quadriceps.

Exclusivement distribuées en Amérique du Sud, notam-
ment au Brésil (Kempf, 1971), les Dinoponera seraient, se-
lon Carpenter (1930), d'origine tr2s ancienne et constitue-
raient une des reliques d'un complexe Ponéroide archalque.
Peu d'informations sont rapportées concernant ce genre :
les sociétés sont exclusivement constituées d'ouvridres mo-
nomorphes de trés grande taille et la dissémination des co-
lonies (Overal, 1980) s'effectue par bouturage & partir
d'une société mere selon un mode de recrutement en "tan-
dem", treés commun chez les Ponerinae.

MATERIEL ET METHODES

Trois colonies ont été récoltées dans 1l'état de Sergi-
pe au nord-est du Brésil. Elles comprenaient 20, 58 et 62
ouvriéres réparties dans plusieurs chambres situées entre
0,2 m et 1 m de profondeur. La structure du nid est tres
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simple : toutes les chambres communiquent dans une galerie
unique située généralement au pied d'un grand arbre.

D'un élevage particulizrement délicat, les colonies
ont été installées au laboratoire dans des nids en plétre
olU les chambres étaient disposées de chaque c6té d'un cou-
loir central afin de respecter, dans la mesure du possible,
la disposition naturelle du nid. Une nourrviture variée (es-
sentiellement constituée de morceaux d'arthropodes fraiche-
ment tués) a été renouvelée journellement dans 1l'aire de
chasse. Une période d'acclimatation de trois mois nous a
permis de mieux connaftre le cycle biologique de développe-
ment et de marquer individuellement toutes les fourmis.

L'étude éthologique a été conduite selon la méthode
décrite par Corbara et coll. (1986). Le comportement et la
localisation de chaque fourmi ont été relevés toutes les 30
minutes durant 6 jours a l'aide d'enregistrements photogra-
phiques automatisés. Ces observations ont été complétées
par des observations visuelles et des enregistrements vi-
deo.

RESULTATS

Les observations réalisées durant la période prélimi-
naire nous ont permis de constater que 1l'activité de D.
quadriceps est essentiellement nocturne et se répartit en-
tre 17:00H et 09:00H. Dans le nid, les larves et les cocons
sont répartis de fagon assez homog&ne entre les différentes
chambres. lLes oeufs, reqgroupés en paquets, sont concentrés
dans une chambre et ont rarement excédé 40 unités dans les
nids les plus populeux, dénotant ainsi une fécondité tres
faible. Le développement du couvain est extr&mement lent :
les larves n'éclosent qu'au bout de 10 jours en moyenne et
leur développement s'effectue en 38 jours. La nymphose se
réalise en 52 jours chez les ouvrigdres et en 61 jours pour
les miles. Ces derniers ne peuvent émerqger seuls de leur
cocon, ce qui n'est pas le cas des jeunes ouvrié&res, un ca-
ractére considéré par Le Masne (1953) comme primitif chez
les fourmis.

En ce qui concerne 1'étude éthologique quantitavive,
nous avons choisi de ne rapporter ici que les résultats ob-
tenus sur la société la plus stable qui comprenait 19 indi-
vidus, 20 oeufs, 3 larves et 1 cocon. Les analyses ont por-
té sur 207 enregistrements, soit un total de 3933 pointages
individuels. Ces relevés ont été répartis en fréquences sur
une grille comportementale comprenant 13 catégories. Sur
cette base les profils individuels ont été visualisés gra-
phiquement (Figure 1). En ordonnant, par permutations suc-
cessives, les lignes (comportements) et les colonnes (indi-
vidus) on obtient une carte détaillée des spécialisations
dans l'ensemble de la société. L'analyse de classification
hiérarchique nous aide & clarifier l'interprétation en dé-
finissant 5 groupes de fourmis (représentés verticalement
sur la figure 1) en fonction de la similarité de leur pro-
fil comportemental :
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Figure 1 : Sociogramme d'une colonie de Dinoponera quadriceps.

Les einq groupes préalablement déjinis par une analyse de
classification sont reportés en colonnes ou nous avons détaillé
les pro/ils comportementaux de chaque individu qu'on peut Llire
verticalement. Les comportements sont présentés en ligne, on
peut done lire horizontalement les variations des perjormances
individuelles. Pour chaque comportement la ligne en pointillés
permet de visualiser le niveau moyen de [réquence qui correspond
& la part de cette activité sur la totalité des pointages. Les
portions d'histogramme dépassant cette norme sont marquées en
noir, ce qui facilite la description des tendances dominantes du
proril d'activité de chaque fourmi.
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- Groupe 1 : constitué d'un seul individu ("1l4") tres
nettement séparé du reste de la société par l'analyse
de classification hiérarchique. L'examen détaillé de
son profil nous aide & comprendre pourquoi : cette ou-
vrigdre est largement inactive et stationne & proximité
des oeufs qu'elle soigne ainsi que les larves, mais
elle est aussi caractérisée par la ponte et les agres-
sions ritualisées qu'elle dirige principalement vers
une autre ouvrigdre du groupe 4. Cette ouvrigdre "14"
est, selon toute vraisemblance, la reproductrice prin-
cipale. Des analyses complémentaires, actuellement en
cours, confirment que cette ouvridre stationne, dans
B0 % des relevés, dans la chambre aux oeufs qu'elle
partage avec les ouvrigres soigneuses du groupe 2.

- Groupe 2 : constitué de 2 ouvridres ("12" et "13" spé-
cialisées dans le soin aux oeufs et les activités ali-
mentaires. L'ouvrigre "12" stationne, le plus souvent,
a4 proximité de la reproductrice dans la chambre aux
oeufs.

- Groupe 3 : comprenant 6 ouvriéres (v o4v, n21%; WXEY,
n33n_ ngg" et "SN") qui soignent principalement les
larves et le cocon. Elles regoivent sensiblement plus
de toilettes sociales que les autres fourmis. Elles se
différencient nettement des ouvridres du groupe 2 par
un taux d'inactivité plus élevé.

- Groupe 4 : comprenant les ouvrigres ("15" et "28")
dont le statut est particulier. Ces ouvridres ne soi-
gnent pas le couvain et 1l'une d'entre elles la ("15w)
est essentiellement inactive (90 % de ses relevés) et
est la cible privilégiée des attaques de la reproduc-
trice principale ("14"). Cette qualité pourrait é&tre
rapprochée du fait que cette ouvridre a aussi manifes-
té quelques activités de ponte, mais nous ignorons si
elle est fécondée.

- Groupe 5 : constitué de 8 ouvridres au profil tré&s ho-
mogéne. Toutes ces ouvrigres effectuent de fréquentes
sorties & 1'extérieur du nid. La méthode d'enregis-
trement ne nous permet pas de préciser le détail de
leur activité dans l'aire de chasse mais nous savons,
par recoupement avec les observations visuelles,
qu'elles assurent l'approvisionnement de la société.

Lorsqu'on examine la répartition collective des acti-
vités (fréquences marquées a droite sur la figure 1), on
constate que la part réservée aux activités de soins au
couvain est relativement faible (environ 7% du total). Il
est par contre frappant de noter la part importante du
service extérieur qui représente 32 % du total des relevés.
Ce point distingue tr&s nettement cette espdce des autres
Ponerinae que nous avons déja étudiées comme N. apicalis
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(Lachaud et Fresneau, 1987) et E. ruidum (Corbara et coll.,
sous presse), d'autant plus que toutes les ouvridres, vy
compris la reproductrice, ont effectué épisodiquement des
sorties & 1l'extérieur du nid.

DISCUSSION

L'organisation sociale de cette société de D. quadri-
ceps reprend le schéma classique du polyéthisme rencontré
chez les Ponerinae, nous y avons retrouvé des soigneuses
d'oeufs et de larves, des individus principalement inactifs
et un groupe de pourvoyeuses. L'ouvridre reproductrice, a
la fois soigneuse d'oeufs et inactive, présente un profil
comportemental tres proche de celui des reines de Ponerinae
dont elle assure la fonction équivalente au niveau de la
reproduction. Cette capacité semble néanmoins &tre partagée
avec d'autres ouvrigres dont nous ignorons cependant si
elles sont fécondées. L'absence de reines serait a l'origi-
ne d'une compétition entre des ouvri2res potentiellement
reproductrices, compétition se traduisant par des interac-
tions agonistiques. Nous avons en effet remarqué que la re-
productrice dominante dirige invariablement des simulacres
d'agression vers le (ou les) méme(s) individu(s). L'analyse
détaillée de documents video devrait nous permettre de pré-
ciser les différentes phases de la ritualisation de ces in-
teractions qui rappellent les cas de hiérarchie de dominan-
ce décrits par Cole (1981) chez les ouvrigres de Leptotho-
rax allardycei. Trés répandus chez les guépes, les rituels
de dominance entre membres d'une méme société sont trds ra-
res chez les fourmis et il est vraisemblable que l'organi-
sation sociale particuliére rencontrée chez les espdces dé-
pourvues de reine comme les Dinoponera, contribue a 1'émer-
gence de tels phénom&nes.
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LA PREDATION CHEZ PALTOTHYREUS TARSATUS
(FORMICIDAE - PONERINAE)
par
A.DEJEAN

Lab. d'Ethologie, Univ. Paris XIII, Av. J.B. Clément
F 93430 villetaneuse

RESUME

La fourmi P. farsatus est un prédateur généraliste présentant
la particularité d'avoir deux spécialités. 1) La prédation des termites
groupés est favorisée par une recherche concentrée et par la capture
successive de 2 a 10 proies que l'ouvriére maintient entre ses mandibu-
les. 2) La capture de trés grosses proies, principalement des Iyles
géantes a lieu dans les intertices du sol. Elle est rendue possible par
la pugnacité des ouvriéres, leurs trés grandes mandibules, l'efficacité
du venin et le recrutement par piste chimique.

Mots clés : comportement prédateur, fourmi, Ponerinae.

SUMMARY

Prédation in Paltotiyieus farsatus (Formicidae-Ponerinae)

The ant P. fardatus is a generalist predator which has yet two
specialities. 1) ihe predation upon termites in groups is favorised by
an area concentrated searching and by a successive capture of 2 to 10
prey that the worker holds between its mandibles. 2) The capture of
very great prey, principally giant ITules, is made in crevices of the
soil. This is possible thank to the pugnacity of the workers, their
very great mandibles, the efficiency of their venom and their recrutment
by chimic trail.

Key words : Predatory behaviour, ant, Ponerinae.
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INTRODUCTION

Les études portant sur le systéme prédateur-proie font appel a

3 types de réactions, d'aprés Eveleigh et Chant (1981).

1)

2)

3)

La Réaction du prédateur a la densité de la proie se divise en :

- Réponse fonctionnelle qui établit une corrélation entre le taux
de proies tuées et la densité en proies. Ce type d'étude permet
dans certains cas d'obtenir des courbes sigmoides mettant en
évidence 1'apprentissage du prédateur.

- Réponse numérique qui établit une variation de la densité du
prédateur en fonction de celle des proies. Elle peut étre repro-
ductive (fécondité du prédateur) ou aggrégative. Le recrutement
chez les insectes sociaux illustre une forme trés efficace de
réponse numérique, toutefois limitée 3 1 seule société.

La Réaction du prédateur & la distribution des proies.

Dans la nature, les prédateurs déploient une stratégie ol ils
consacrent plus de temps sur les zones favorables. Il peut y
avoir attraction du prédateur par la proie (sons, kairomones) ou
par le support de la proie (plante spécifique, émission de
terpénoides par la plante attaquée). On rencontre une recherche
concentrée sur les zones favorables chez les prédateurs de Pucerons
(Curio 1976).

La Réaction du prédateur a sa propre densité n'est pas envisagée
dans cette étude, (compétition entre sociétés homospécifiques).

On peut remarquer que la plupart des travaux effectués sur le
systéme-prédateur-proie, qu'ils reldvent de recherches théoriques,
fondamentales ou appliquées se référent continuellement i des
considérations éthologiques. C'est ainsi que j'ai entrepris une
étude comparative de 1'étholoie de la prédation chez les fourmis
tropicales.

J'ai choisi P. farsatus car il s'agit d'une Ponerinae trés connue

("fourmi cadavre") présentant deux caractéristiques essentielles :



158

- Sa nidification est terricole avec de longues galeries souterraines
débouchant directement sur les zones de chasse (Arnold 1925).

- Les ouvriéres peuvent capturer successivement plusieurs termites
fourrageant en groupe et les accumuler entre les mandibules pour les
ramener au nid (Wheeler 1936).

MATERIEL ET METHODE

Ce travail a été effectué au Zaire sur six sociétés.

- Sur le terrain, les aires de chasses sont quadrillées avec de la
ficelle (15 cm de coté). Les relévés de longs parcours sont effectués
approximativement sur des feuilles a l'échelle. Les relevés précis
sont effectués sur des feuilles de plastique transparent posées sur
des plaques de plexiglas, pourvues de taquets que 1'on dispose sur
le sol.

- Au laboratoire une société a été élevée dans deux tubes (nids de type
Chauvin) disposés dans une aire de chasse de 110 x 110 cm, communi-
quant par 1 tube avec une autre aire de méme dimention. Ces aires
de chasse sont recouvertes d'un vitrage sur lequel on dépose des feuil-
les de plastique transparent pour le relevé de trajets. On calcule
la vitesse de déplacement en cm/sec et 1'indice de sinuosité IS =
distance parcourue/distance a vol d'oiseau.

- L'étude de la capture des proie chez cette fourmi de grande dimention
(plus de 2 cm) est directe.

RESULTATS

* - Différents types des Proies.

- Dans les débris rejetés au niveau de certains orifices des nids,
on peut identifier des éléments dexosquelettes de différents
arthropodes. L'observateur est étonné par 1'abondance des anneaux
de Tules.Certains, ayant plus de lcm de diamétre, apparte:{aient
a des spécimens de grand taille on trouve aussi des tétes de
termites, de fourmis, des tétes et thorax de coléoptéres, d'or-
thoptéres. etc...
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- En 18 sorties (oct. 84 - juil. 85) nous avons relevé : 468
termites, 85 myriapodes dont 75 iules, 58 lépidoptéres dont 55
chenilles, 29 orthoptéres, 29 coléoptéres, 10 araignées, que les

ouvriéres pourvoyeuses ramenaient au nid.

Les plus grosses proies (Iyles, chenilles de Sphingidae mesurent
7 215 cm).

* - La capture des proies (Tableau 1)

Elle est caractérisée par une séquence classique ol, aprés la détec-
tion de la proie on trouve : localisation approche, contact anten-
naire, palpation, saisie et piglire. L'ouverture des mandibules a
lieu entre la localisation et la palpation.

La détection a distance augmente avec la taille de la proie.

Les trés grosses proies peuvent étre abandonnées.

Les petites proies sont soulevées alors que les grosses sont
tirées en arriére .

La piglre, constante chez les grosses proies, est facultative
chez les petites. Les larves de Tenebrionidae qui se débattent
en des mouvements rotatifs et pendulaires sont plus souvent pi-
quées que les termites de taille voisine.

Les termites déclenchent une "recherche concentrée" avant le
retour au nid.

Pour les trés gros grillons, l'ouvriére effectue une série cycli-
que ol se succédent saisi, traction en arriére piqgire et recul.
Quand la proie est engourdie, elle 1'abandonne pour recruter des
congénéres. La proie sera dépecée sur place. Les plus gros mor-
ceaux, difficile a découper (Téte et thorax de grillon) ainsi que
les Tules entiéres sont tractés par 2 & 4 ouvriéres qui coopérent.

En ce qui concerne les termites groupées, on assiste a un phé-
noméne trés intéressant. A 1l'issue de la 1° capture conforme i ce
que nous avons chservé pour les termites isolés, 1'ouvriére entre-
prend toujours sa'recherche concentrée". Elle trouve trés vite une
2° proie qu'elle capture tout en gardant la 1° entre ses mandibules.

Apres avoir ainsi capturé successivement 2 a 10 proies, elle rentre
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au nid par un trajet trés direct.(Sans déposer de piste chimique).
Elle reviendra a la source de proies jusqu'a ce qu'il n'y en ait
plus.

Différents types de trajets enrégistrés.

La recherche de proies (40 cas) est caractérisée par un indice de

sinuosité moyen de 4,52 et une vitesse de 3,25 cm/sec.

Pour la"recherche concentrée" (20 cas), 1'indice de sinuosité
16,9;P< 0,001), la
55,6; P<=Z0,001).

moyen (8,5) est supérieur au précédent (x2
2

vitesse (0,88 cm/sec) étant inférieure (X

Le retour au nid avec une petite proie (ouvrier de Cubitermes de
5 a4 7mm ; 15 cas) est direct (IS = 1,32 ; comparaison avec les
trajets de recherche : X2 = 43,2 ; P<0,001) et la vitesse

(5,19 cm/sec) est supérieure a celle des trajets exploratoires
(x% = 50 ; P<0,001).

Le retour au nid avec une proie de taille "moyenne" de {orme cy-
lindrique (larve de Tenebrionidae de 19 a 21 mm ; 18 cas) est
caractérisé par un indice de sinucsité (1,43) trés voisin du
précédent (U = 86> 80 ; N.S.). Par contre la vitesse est infé-
6 ; P4),01). Ainsi, ce type de proie
transporté "entre les pattes" ne perturbe pas l'orientation des

rieure (4,5 cm/sec ; U

ouvriéres. Il ne fait que ralentir leur déplacement.

Le retour au nid avec une proie encombrante (Acrididae de 20 a

25 mm ; 9 cas) est trés modifié par rapport au précédent bien

que les proies aient des poids comparables . L'indice de sinuosité
(2,32) est supérieur (U = 17<31 ; P<0,01) et la vitesse (3,7 cm/
sec) plus faible (U = 17 ; P<0,01). Les pattes et les ailes d'une
telle proie perturbent l'orientation des ouvriéres et les entra-
vent dans leurs déplacement.

Les grosses proies (Acrididae de 30 a 40 mm ; 10 cas) sont rame-
nées en marche arriére. L'ouvriére percevant qu'elle s'écarte
beaucoup de la trajectoire idéale lache sa proie, effectue un
parcours d'orientation en boucle, revient a la proie et rectifie

son trajet. Un tel comportement peut avoir lieu jusqu'a 3 fois
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pour une distance de 1 m, l'ouvriére dans son parcours d'orien-
tation pouvant parvenir jusqu'au nid.
L'indice de sinuosité, sans les parcours d'orientation,est voi-
sin du précédent (2,14 ; U = 45>23 : N.S.) mais la vitesse est
inférieure (1,2 am/sec ; U=0 ; P £ 0,01).

- Pour les trés grosses proies, intransportables par une seule
ouvriére (grillidae de 60 a 70 mm ; 12 cas), l'ouvriére rentre
au nid "a vide" en déposant une piste. Son trajet trés direct
(IS = 1,26) est comparable au cas des petites proies (U = 69>45;
N.S.) tout comme Sa vitesse (5,48 cm/sec ; U = 74 : N.S.).

* - Effet de la taim.

La société élevée au laboratoire est soumise a des périodesde
jeline de 5 jours. En présence de groupes de termites, 1'ouvriére
qui rentre au nid avec 2 a 10 proies entre les mandibules dépose

une piste comme on a pl le voir avec des trés grosses proies:
DISCUSSION

Notre analyse montre que ce prédateur capable de capturer toutes
sortes de proies, donc, généraliste, posséde néanmoins deux spécialités.

- La capture des termites groupés pour laquelle deux stratégies se
complétent : La recherche concentrée et la capture successive de
2 a 10 termites. A cela s'ajoute une bonne orientation des ouvrié-
res qui effectuent une série d'allers et retours sans perdre de
temps ainsi que le recrutement de congénéres dans certaines condi-
tions (état de faim -satiété de la colonie). La recherche concentrée
est connue chez les prédateurs de pucerons, animaux vivant en grou-
pe (revue de Curio 1976) mais c'est la premiére fois qu'elle est

citée chez une fourmi.

- La capture des trés grosses proies ol intervient nécessairement le
recrutement de congénéres.
L'abondance des débris de Tules dans les dejections des colonies,
qui avait été soulignée par Lamotte (1978) en Céte d'Ivoire, suggére
une deuxiéme spécialité. La capture de telles proies, bien protégées

par une cuticule épaisse et trés dure, qui prennent une posture
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spiralée quand elles sont attaguées, oblige les ouvriéres a glisser
leur gastre dans la "spirale" afin de piquer entre les insections
des pattes. L'étude de ce comportement et son éthogenére méritent
d'étre approfondis.

- Les modalités de l'orientation lors du retour au nid ont été
étudiées par Holldobler (1980) qui montre le réle de la canopée
des arbres. Il cbserve (1984) aussi des ouvriéres qui rentrant au
nid en tirant (en marche arriére) une grosse proie, effectuent
des "boucles d'orientation". Il conclue a une perturbation de
1'orientation visuelle alors que le méme phénoméne décrit chez
Odontomachus troglodyzes (Dejean et al 1984) avait été interprété

comme multifactoriel, des marquages territoriaux ayant un rdle.

- Le recours a une piste chimique pour recruter des congénéres, cité
par Holldobler (1984) dans le cas des termites groupés, est une

forme de recrutement trés évoluée et efficace.

- Le transport collectif, observable pour les Jules et les gros
fragments de proies, aprés dépegage, est rare chez les Ponerinae
ou il est gité chez Mesoponera coffraria (Acbogba 1982).

Paltothyreus tarsatus est vraisamblablement la fourmi qui dispose
de la plus grande panoplie de tactiques prédatrices, son efficacité étant
renforcée par un mode de recrutement évolué. Cette espéce, a la fois
généraliste et spécialisée dans la capture de grosses proies et des
termites, pourra s'accomoder de fortes variations saisonniéres des popu-
lations d'arthropodes. Les plus grosses proies, les derniéres a s'en-
foncer dans le sol quand 1'humidité baisse, restent profitables a des
densités faibles. Les termites restent actifs en saison séche.
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Larve de

ouvriéres de

Acridiae

brillidae

Tenebrionidae cubitermes adultes 20 a 25mm| adultes 60 & 70 mm
5a7mm
Recherche 100 % 100 % 100 % 100 % !
Détection a dist .|au cont. | a dist. |au cont. | & dist. |au cont.| a dist. | au cont.
66,6 % 133,33 % 10 % 30 % 88 % 12 % 93 3 % 6 6 3 3
Localisation | 66,6 % 70 % 88 % 93,3 % 2
Approche 66,6 % 70 % 88 % 93,3 %
Palpation 66,6 % 70 % 88 % 93,3 %
Saisie 100 % 100 % 100 % 100 % w=pABANDON
P
S:E ,}s;g:fgl: soul. 100 % soul. 100 % Trac. 100 % Trac. 86,67& ‘
L4

Piglre 83,3 % 40 71 * 100 % 86, 6% gy
Recherche ’ *
concentrée 0% 83,3 % 0% 0%
Retour avec

broie 100 %, 100 % 100 % 0%
Recrutement 0% o % 0% 86,66 %
nbre de cas 30 30 30 15

Tableau 1 : représentation des séquences de capture

de proies de taille croissante.

hot
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EVOLUTION ONTOGENIQUE DE L'OCCUPATION DE

L'ESPACE ET DES RELATIONS AGONISTIQUES CHEZ
L'ARAIGNEE ZYGIELLA X-NOTATA (CLERCK)
par

P.KREMER

Lab. Biologie du Comportement, Univ. de Nancy I,
B.P. 239, 54506 Vandoeuvre-les-Nancy Cedex

RESUME

I1 existe chez Zygiella x-notata une augmentation des distan-
ces interindividuelles entre les stades II et III. L'étude ontogénétique
de confrontations montre 1'existence d'une évolution des comportements
agonistiques entre ces deux stades qui seraient due aux perdants des
confrontations.

Mots clés : ontogentse du comportement, interactions agonistiques,
Araignées orbiteles.

SUMMARY

Ontogenetic evolution of spacing behaviour and agonistic relations in
Zygiella x-notata (Clerck).

There is in Zygiella x-notata an increase of individual dis-
tances between instars II and III. The study of agonistic interactions
during ontogenesis shows the same sort of behavioural evolution which
would be due to losers of contests.

Key words : behavioural ontogenesis, agonistic interactions, orb-weaving
spiders.

INTRODUCTION

L'étude des stratégies prédatrices s'intéresse & 1'ensemble
des relations spatio-temporelles entre le prédateur et sa proie. Pour
cette raison les Araignées & toile géométrique sont un modéle intéres-
sant dans la mesure ou leur toile rend compte d'une certaine maniére de
1'occupation minimale de 1'espace.

L'étude d'une population naturelle de Zygiella x-notata colo-
nisant le pourtour des fenétres de l'Université de Nancy a montré 1'e-
xistence d'une agrégation des individus (LEBORGNE & PASQUET, 1987). Le
méme type d'étude réalisée en laboratoire sur des jeunes de Zygiella x=
notata a permis de mettre en évidence 1'existence de cette agrégation a
tous les stades du développement avec une augmentation significative des
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distances au plus proche voisin entre les stades II et III sans rapport
avec) une augmentation de la taille des toiles entre ces stades (KREMER,
1984) .

Afin de déterminer s'il existe des variations dans les rela-
tions interindividuelles qui pourraient &tre responsables des variations
de distances au plus proche voisin observées au cours de 1'ontogentse,
nous avons réalisé des confrontations en laboratoire au cours desquelles
on enregistre les items comportementaux exprimés par les individus.

MATERIEL ET METHODES

Des jeunes de Zygiella x-notata sont élevés en laboratoire de
1'émergence du cocon jusqu'au stade adulte et placés en cadres en bois.
Lorsque deux Araignées du méme stade ont tissé, on place 1'une des deux
sur la toile de l'autre et on enregistre les comportements (14 diffé-
rents) exprimés par les deux Araignées lors de la confrontation qui s'en
suit. On réalise de 18 & 22 confrontations entre individus non expéri-
mentés par stade.

Les variations observées durant les séquences peuvent @tre
estimées de différentes fagons : la formule de Shannon (PIELOU, 1966)
permet de comparer des complexités relatives de comportements durant les
séquences mais ne permet pas de comparer leur abondance ou méme la
présence ou l'absence de patterns comportementaux spécifiques. Pour ces
raisons on calcule un coefficient de stéréotypie définit par RIECHERT
(1978) qui varie entre 0 (faible stéréotypie) et 100 (forte stéréotypie)
pour chaque confrontation par rapport & une confrontation théorique.

On calcule ainsi trois coefficients de stéréotypie différents
par confrontation : celui des gagnants, celui des perdants et un coeffi-
cient global ne tenant pas compte du statut des deux individus (perdants
et gagnants confondus). Les trois coefficients de stéréotypie carac-
térisant un stade sont donnés par les trois moyennes de chaque type de
coefficient de stéréotypie des confrontations du stade considéré. Ces
coefficients nous permettent de comparer les différents stades entre eux
ainsi que les perdants aux gagnants & chaque stade.

RESULTATS ET DISCUSSION

I1 existe une augmentation des coefficients globaux (gagnants
et perdants confondus) de stéréotypie entre les stades I et III. Cette
augmentation entre les stades II et II1 existe chez les perdants
lorsqu'on les prend séparément des gagnants qui ne présentent eux
aucune variation.

De plus les perdants ont un coefficient de stéréotypie plus
important que les gagnants du stade 111 au stade adulte, les perdants
auraient donc un comportement plus stéréotypé et ne seraient pas capa-
bles de répondre aux variations de comportement exprimés par les gqa-
gnants.

Cette évolution observée lors d'interactions agonistiques est
& mettre en paralltle avec 1'augmentation des distances au plus proche
voisin observée en laboratoire sans qu'il existe nécessairement de
relation de cause & effet entre eux.

Ces variations comportementales et d'occupation de 1'espace
observées lors du développement ont également été mises en évidence chez
d'autres invertébrés notamment les crabes (JAcoBY, 1983) et ne sont donc
pas des phénoménes propres aux Araignées.
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CYCLE ANNUEL DE LEPTOTHORAX UNIFASCIATUS (LATR.)
ELEVE EN LABORATOIRE. RESULTATS PRELIMINAIRES

par

P.MARTIN
(Aspirant du Fonds Nat. Belge de la Recherche Scientifique)
Univ. Libre de Bruxelles, Lab. de Zoologie Systématique et
d'Ecologie Animale, C.P. 160, Av. F-D Roosevelt, 50
B-1050 Bruxelles, Belgique

Résumé : Leptothorax unifasciatus est une espéce monogyne qul
présente normalement un cycle annuel du type long. Les oeufs pondus
en été donnent naissance a des larves qui hibernent et muent en
nymphes et imagos au cours de l'année suivante. Le couvain rapide qui
donne des ouvriéres en une saison est habituellement abondant. Or,
dans cette étude, il est trés minoritaire. Cette contradiction peut
s' expliquer par la provenance septentrionale des sociétés étudiées.

Mots-clés s Leptothorax unifasciatus, cycle annuel,
développement, sociéteé.

Summary : Annual cycle of Leptothorax unifasciatus reared in
laboratory. Preliminary results.

L. unifasciatus has generally a long annual cycle. Eggs laid in
summer give rise to larvae of a certain stage by winter; these develop
into nymphs and adults in the next year. Rapid brood, giving wWorkers
in one season, is normally abundant. However in this study, they are a
lot rarer. This paradox can be explained by the societies' origin
They come from Belgium, in an area at the northern limit of the
species' european extension.

Key-words : Leptothorax unifasciatus, annual cycle, development,
society.

INTRODUCTION

La connaissance du cycle annuel dans le développement d'une
société de fourmis est 1'étape préliminaire et indispensable a toute
gtude traitant de 1la dynamique de population et plus particuliérement
de 1la production. Mais elle devrait aussi souvent étre préalable aux
études éthologiques. En effet, parmi le répertoire éthologique des
ouvriéres, le soin au couvain prend une part considérable et de
nombreux comportements vy sont adaptés. Or., comme le cycle de vie du
couvain est souvent différent du cyecle climatique annuel, une
périodicité dans le développement larvaire est inévitable (BRIAN.
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1965) . A ces périodes de développement successives, les ouvrieres
doivent nécessairement adapter un comportement adéquat. En été, le
recouvrement des types larvaires est important et nécessite une
certaine plasticité comportementale. Cependant, 1la plupart du temps,
a des périodes différentes du cycle annuel correspondent des
adaptations comportementales différentes. Dans ces conditions, il ne
semble pas évident que des études 2thologiques effectuées a différents
moments de 1'année soient similaires et comparables, méme si le
comportement étudié est observable toute 1'année (stratégie de
recrutement, par exemple). Or, 11 faut bien reconnaitre que cette
étude préalable est rarement faite. La raison vraisemblable est que
cette derniére est fastidieuse et demande beaucoup de temps (un an
minimum) .

Dans 1le cas présent, ce travail fait partie d'une étude plus
générale qui consiste a établir le bilan énergétique d' une société de
Leptothorax unifasciatus. Dans ce contexte, la connaissance du cycle
annuel est indispensable pour estimer la production qui est un poste-
clé dans un bilan énergétique.

MATERIEL ET METHODES
1. Méthode d'élevage

Les sociétés de L. unifasciatus ont été prélevées dans une
carriére schisto-gqréseuse a Vierves-sur-Viroin dans 1le Namurois

(Belgique) fin avril 86,

Elles sont élevées en laboratoire dans des conditions semi-
naturelles (piéce non chauffée et sans éclairage artificiel). Cette
méthode ne permet pas d'éviter un effet de serre, ce quil se traduit
par une vitesse de développement plus élevée dans les sociétés de
laboratoire que dans les sociétés naturelles.

Les fourmis sont élevées dans un nid en platre inspiré du nid
JANET (1893) et adapté afin de correspondre le plus possible aux nids
rencontrés sur le terrain. Le nid consiste en un parallelepipede
rectangle de 8 x 7 x 2 cm en plitre teinté de terre de Sienne utilisée
comme 1ndicateur d'humidité. A une extrémité, une cuvette est creusée
et sert d'humidificateur, Une loge rectangulaire de 5 x 3 cm y est
délimitée. Sa profondeur correspond a environ 7/10 de la longueur des
ouvriéeres (MELDAHL, 1in FOREL, 1922), soit 2 mm. ce qui permet de tenir
compte du thigmotropisme caractéristique de ces fourmis ( BERNARD,

1968) . Elle est recouverte d'une vitre occultée d'un carton épais et
communique via un tunnel de 3 mm creusé dans le platre a une aire de
fourragement. Celle-ci consiste en un bac de 24 x 35 cm a bords

talqués. ce qui empéche les fourmis de s' achapper

Les sociétés sont nourries de drosophiles et d'une solution

sucrée a 10 % vitaminée, La composition vitaminique (ALVITYL PLUS,
TRIOSOL S.A. Bruxelles) est la plus proche possible de celle conseillé
par BHATKAR et al. (1970). La concentration en sucre est choisie sur

base d'une étude faite sur Myrmica (BRIAN, 1973) ou 10¥% correspond i
la concentration optimale pour 1'élevage
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2. Méthode 4d' étude

Trois sociétés ont été suivies par dénombrement des ouvriéres,
oeufs et larves selon un rythme initialement hebdomadaire et ensuite
bimensuel.

Il est nécessaire d'anesthésier les fourmis pour effectuer les
dénombrements. A 1l'origine, nous avons utilisé 1'anesthésie par le
froid au moyen de briques réfrigérantes (PLATEAUX, 1970) mais cette
méthode a provoqué une mortalité élevée.

Nous avons alors fait des anesthésies au dioxyde de carbone qui
est trés bien supporte. Son emploi n'est pas toujours sans risques
(HEIR, 1957) mais une utilisation & fréquence modérée et avec de
faibles doses (flux continu pendant * 1 minute) semble avoir des
répercussions négligeables sur les fourmis (par comparaison avec des
sociétés témoins non anesthésiées). Nous n'avons pas observé d'effet
néfaste sur les jeunes nymphes comme mentionné par PLATEAUX (1970).

Au cours de chaque observation, le couvain est photographié, ce
qul permet d'écourter le temps de manipulation et de mesurer
ultérieurement les tailles larvaires sur négatif, d'établir des
histogrammes de taille et d'en suivre leur é&volution.

RESULTATS

L' ensemble des reésultats obtenus montrent une similarité
remarquable dans la succession des événements au cours d'un cycle
annuel pour les trois sociétés étudiées. Par conséquent, le cycle
décrit ici ne concerne qu'une société estimée représentative (fig. 1).

Le cycle annuel est caractérisé par une période d'activité et
une période de repos hivernal. La sortie de 1'hibernation se passe en
avril-mai lorsque la température dépasse 12°C. Dés le réveil de
1'activité biologique la reine recommence a pondre. La ponte est
continue au cours de la saison active mais elle n'est pas constante
Elle subit une brusque accélération entre la mi- et la fin juin, au
moment ou la quantité de larves "actives" (consommatrices de
nourriture) est la plus faible, ou les nymphes ouvriéres sont les plus
nombreuses. ou apparaissent les premiéres ouvriéres juvéniles et ou se
produisent les eéclosions massives des oeufs issus de la ponte
printanniére. Cette poussée de ponte se traduit par une grande
dilatation du gastre de la reine. La ponte continue ensuite a un taux
elevé jusqu'au début aoildt ou elle décline progressivement pour
s'arréter avec 1'entrée en hibernation. Quelques oeufs peuvent encore
étre pondus exceptionnellement en fin de saison si la température est
particuliérement clémente

Environ un mois et demi aprés la reprise d'activité se
produisent les premiéres éclosions (mi-juin). Les larves issues de
celles-c1 ont une croissance continue et rapide. Elles sont nourries
dans un premier temps d'oeufs alimentaires pondus par les ouvriéres,
ce qui donne & leur meconium une teinte claire. Plus tard,
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lorsqu‘elles ont atteint environ 0,9 mm, elles regoivent de 1la
nourriture carnée que les ouvriéres vont récolter a 1'extérieur. Leur
croissance étant rapide, elles finissent par rattraper (fin juillet)
les derniéres larves du couvain hibernant qui achévent leur
développement. Si les conditions de température sont favorables,
elles sont capables d'entamer la prénymphose fin Juillet et 4@'achever
leur cycle pour donner des ouvriéres au cours de la méme année. Ces
larves forment le couvain rapide mais celui-ci reste toujours trés

minoritaire. La majorité des larves issues des premiéres éclosions
n' apparait qu'au début Jjuillet et ne deviennent capable d'entamer la
prénymphose qu'a la seconde moitié d' aoiit. Or, & ce moment, leur

croissance subit un fort ralentissement et finit par s'arréter
complétement jusqu'au printemps prochain de sorte que la plupart de
ces larves ne se prénymphoseront pas au cours de la méme année.

Conjointement a ce ralentissement de 1la croissance larvaire,
1'activité fourrageuse des ouvriéres diminue également, bien que la
température reste élevée. La nourriture carnée est
progressivement délaissée mais la solution sucrée reste exploitée
normalement.

Les larves de grande taille ne sont plus nourries
qu' occasionnellement et partiellement jusqu'a 1'entrée en hibernation.
Par contre, les éclosions se poursuivent tout au long de la saison et
épuisent progressivement le stock d' oeufs qui se réduit a presque rien

en fin de saison

Les petites larves sont toujours nourries d'oeufs alimentaires
mais leur croissance s'arréte au moment ol elles doivent consommer de
la nourriture carnée qui ne leur est plus fournie

Début octobre (un mois avant 1' hibernation), la croissance du
couvain entier est bloquée. Les larves se ratatinent, les ouvriéres
colmatent 1'entrée du nid au moyen de débris divers, elles se
regroupent avec le couvain dans le nid et la société entame
1' hibernafion dans cet état

La reprise de 1'activité vernale se traduit par une sortie
massive des ouvriéres du nid quil recommencent a fourrager. La
croissance larvaire redémarre trés vite et fin mai, les plus grosses
larves muent en prénymphes. A& ce moment, leur nombre est 1le plus
important. Fin Juillet, un deuxiéme petit pic apparait et correspond
au couvain rapide. Six A sept jours plus tard, les prénymphes donnent
les premiéres nymphes qui sont en général des males, suivis rapidement
par les nymphes d'ouvriéres. Enfin, un mois plus tard apparaissent
les premiers imagos, Ffin juin pour les males, début juillet pour les
ouvriéres, ce qui boucle le cycle larvaire. Les premiéres ouvriéres
Juvéniles apparaissent conjointement aux premieres éclosions
larvaires. Le synchronisme est remarquable car il permet d'augmenter
brutalement 1la force ouvriére au moment ou la société doit faire face
aux charges importantes que représentent les jeunes larves.
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Fig. 1: Cycle annuel de Leptothorax unifasciatus (Latr.)
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DISCUSSION

Le début du cycle en 1986 a été altéré par les séquelles du
prélévement des sociétés sur le terrain et par une méthode
d'anesthésie inadéquate en début d'étude (anesthésie par le froid).
Ceci explique la forte mortalité nymphale en 86 et un effectif
d' ouvriéres quil ne croit pas. Pour ces raisons, notre étude a été
eétalée sur deux ans consécutifs. Des prélévements en nature montrent
que le cycle de 1987 correspond a une situation plus proche de la
réalité.

D'autre part, aucune société n'a produit de sexué femelle en
laboratoire. I1 est fort probable que ce phénoméne soit did a 1la
relative jeunesse des sociétés élevées qui, en raison d'un effectif
d' ouvriéres trop faible, n'investissent pas encore dans la production
de jeunes reines.

Il est possible de distinguer chez les Leptothorax en général un
couvain lent constitué de larves qui vont hiberner et un couvain
rapide constitué de larves issues de la ponte printanniére et qui se
développent directement en ouvriéres au cours de la méme année
(PLATEAUX, 1982). Selon 1'importance relative de ces deux types de
couvain pendant un cycle annuel, on peut séparer les especes a cycle
court ou le couvain rapide est trés minoritaire par rapport au couvain
lent et les espéces a cycle long ou le couvain rapide est abondant et
parfois plus important que le couvain lent.

Selon PLATEAUX (1982), L. unifasciatus est typiquement une
espéce a cycle long. Or, notre étude montre que nos sociétés ont un
couvain rapide pratiquement inexistant et présentent par conséquent un
cycle court. Cette contradiction peut s'expliquer en prenant en
compte 1'origine des sociétés étudiées. Nos sociétés proviennent
d'une région correspondant a la limite nord de 1'extension européenne
de cette espéce (GASPAR, 1971). Par contre, les sociétés étudiées par
PLATEAUX (com. pers.) ont eté récoltées dans le midi de la France

L. unifasciatus est une espéce xérophile médioceuropéenne ( GASPAFR.
1273), Il est donc raisonnable de supposer qu'un cycle long est 1a
régle chez cette espéce. Par conséquent, son adaptation a des réaions
plus froides ne peut se faire que par une diminution, voire méme une
disparition du couvain rapics qui n'a plus le temps de se développer
au cours de la méme année.

Dés lors se pose 1le probléme de savoir si 1' adaptation a ces
milieux différents est genétique ou est simplement 1'expression
phénotypique de deux populations genétiquement semblables a des
conditions climatiques différentes, - Un élevage de ces deux
populations dans les mémes conditions mésologiques devrait nous
éclairer a ce sujet

Enfin, wune derniére remarque : on a vu que 1'activité biologique
de L. unifasciatus diminue dés la seconde moitié d'aolit (diminution de
la ponte royale, de la croissance larvaire et de 1'activité
fourrageuse des ouvriéres)., Un travail en cours, basé sur des mesures
respirométriques montre qu'il s'agit d'une réelle préparation




175

physiologigque a 1'hibernation. L'utilisation du terme hivernant a
propos des larves est donc incorrect (PLATEAUX, 1982) et la
dénomination "larves hibernantes" est plus adaptée a la reéalité
( HANSE, 1987).
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Résumé

La petite fourmi de feu, Wasmannia_auropunctala (R), est une espéce polygyne, originaire
d'Amérique tropicale. Cette fourmi a été introduite dans plusieurs régions du monde, en
entrainant d'importants problémes écologiques et économiques.

Cette étude, realisée en laboratoire, est une premiére contribution a la connaissance de la
biologie de I'espéce. On décrit les différents stades de developpement de la caste ouvriére et
la durée de son cycle biologique (oeuf: 9 jours; larve: 17 jours; nymphe: 11-12 jours; soit 35
jours de l'oeuf a I'adulte).

Des résultats préliminaires sur la fécondité des reines en société monogyne, indiquent une
ponte élevée (599 + 193 oeufs par reine en 12 semaines) en regard de la taille de cette
espéce, comparée a d'autres espéces de Formicidae.

mots-clés: Formicidae, Wasmannia_ auropunctata, développement, fécondité.
Blological aspects of the little fire ant, Wasmannia auropunctata (R.)
Summary

The little fire ant, Wasmannia auropunciata (R), is a polygynous species originated from tropical
America. This ant has been introduced into several areas of the world, causing important
economical and ecological problems.

This study made in laboratory, is a first contribution to the knowledge of the biology of this
species. The immatures stages are described. Developpement from egg to imago lasts an
average of 35 days (egg: 9 days; larvae:17 days; pupae: 11-12 days).

Preliminary observations on queen fecundity in monogynous society, show a high rate of egg
production (599 +193 eggs per female in 12 weeks) in this species of minute size, compared to
others species of Formicidae.

key-words: Formicidae, Wasmannia auropunctata, life history, fecundity.
Introduction

Cette fourmi, appartenant a la sous-famille des Myrmicinae, est originaire d’Amérique tropicale et
fut décrite pour la premiére fois en 1863 par ROGER, qui, se basant sur des spécimens
provenant de lile de Cuba, 'appela Tetramorium auropunctatum. C'est en 1893 que FOREL
établit le nouveau genre Wasmannia qui & I'heure actuelle contient dix autres espéces, W,
auropunctata étant I'espéce dont la dispersion géographique est la plus vaste. En effet on la
rencontre en de nombreux endroits d'’Amérique Centrale, d’Amérique du Sud et dans les iles
des Caraibes.
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En dehors de son aire de répartition géographique, W, auropunctata a été introduite
accidentellement par I'homme dans différentes régions chaudes du monde, jusqu'a devenir un
insecte créant des problémes économiques importants. Actuellement cette espéce est bien
implantée aux Etats Unis, au sud de la Floride (SMITH, 1929; WHEELER, 1929; CREIGHTON,
1950), dans cinq iles de I'archipel des Galapagos (SILBERGLIED, 1972; LUBIN, 1984) et en
Nouvelle Calédonie dans le sud du Pacifique (FABRES et BROWN, 1978).

L'impact de cette espece en tant que "peste” peut étre considéré sous trois aspects:

1 : /

Ce premier point comprend la symbiose avec d'autres espéces nuisibles producteurs de miellat
comme les Homopteres (pucerons, mouches blanches et cochenilles), provoquant un
déséquilibre écologique au sein des communautés d'insectes phytophages parmi les cultures
d'agrumes en Floride (SPENCER, 1941); café, agrumes et plantes d'ornement en Nouvelle
Calédonie (Fabres et Brown, 1978); café & Puerto Rico (SMITH, 1936); café et cacao en
Colombie (POSADA gt al.,, 1976; FIGUEROA, 1977).

A cela s'ajoute le fait que la piqure de W. auropunctala est trés douloureuse et provoque des
réactions qui peuvent durer plusieurs jours suivant la victime (SPENCER,1941). Ceci a donné &
I'espéce son surnom de petite fourmi rouge de feu, par comparaison avec la véritable fourmi de
feu, Solenopsis invicta Buren.

2 - o .

W, auropunctata est une espéce pénétrant facilement A l'interieur des maisons ou elle
contamine les aliments. Elle est attirée par le linge sale et peut infester les chambres
d'habitation (SPENCER,1941).

3. AN R

Son introduction entraine I'élimination d'autres espéces de fourmis natives ainsi que des
invertébrés terrestres dans les zones envahies. Cet aspect a été étudié dans les iles
Galapagos par plusieurs auteurs, (notamment, CLARK et al,, 1982; LUBIN, 1984; MEIER, 1985).
Jusqu'a présent, cette fourmi a surtout fait 'objet d'études éthologiques et écologiques qui
tentent d'expliquer son succés en tant qu'espéce colonisatrice.

De par son importance en tant qu'insecte nuisible, certaines méthodes de lutte chimique
classique (DDT et autres dérivés organochlorés), ont été utilisées avec de résultats peu
encourageants (FERNALD,1947).

Le but de notre travail est I'étude de la biologie de la reproduction chez W, auropunctata vu
sous l'angle des facteurs affectant la reproductivité des reines. Toutefois le manque de
connaissances générales sur la biologie de cette espéce, nous a poussé A aborder cerains
aspects plus classiques comme I'étude des stades de dévelopment du couvain et le rythme de
la ponte des reines. Cette premiére approche a été réalisée en laboratoire.

Matériel et méthodes
Reécolte du matériel

Les premiéres sociétés que nous avons utilisées proviennent de Colombie, Vallée du Cauca,
située a une altitude de 970 m. et avec une température moyenne annuelle de 24°C et 65-70%
d’humidité relative. Ces données caractérisent la forét tropicale séche (ESPINAL, 1968). Les
colonies polygynes sont trés diffuses; elles ont été récoltées dans des arbres de
Pithecelobium dulce, Theobroma cacao (cacaotier), Mangifera indica (manguier), Anona
cherimolia , Citrus limon (citronnier), Gliricida sepium et Erythrina rubrinervia . Ces plantes
posseédent des écorces trés irréguligres, un feuillage abondant, et des creux ou l'eau
s'accumule, contribuant ainsi a un microclimat trés propice a I'espéce méme durant la saison
séche. Nous avons aussi regu des sociétés en provenance de lle Santa Cruz (Galapagos)
dont I'altitude maximale est de 874 m. et la temperature moyenne de 24-28°C pendant la saison
chaude et pluvieuse (HAMANN, 1979).

Notre choix s'est porté sur le type de nid s'adaptant le mieux aux exigences de I'espéce, pour
laquelle le facteur humidité est primordial. Aprés plusieurs essais, nous avons choisi le nid
dessiné par PASSERA gl al., (1988) dans le cadre des recherches sur la fourmi d'Argentine.

Les élevages sont maintenus & une température de 26°C (24-28) et une humidité relative de 55
4 65%. Les colonies sont nourries avec du miel , de I'eau administrée au moyen d'un petit tube



179

de verre bouché avec de l'ouate et de cubes de nourriture ( régime artificiel de KELLER et al. en
préparation) composé de viande de boeuf, oeufs, larves de Tenebrio molitor , sucre, sel,
vitamines et acide scorbique). Des larves d'insectes coupées en petits morceaux constituent
I'apport alimentaire en proies fraiches.

L'observation et comptage de tous les stades de développement, oeufs, larves et nymphes,
s'est fait in vivo sous Ia loupe binoculaire.

La détermination du cycle de développement de la caste ouvriére a été réalisée en suivant cinq

sociétés, composées chacune d'une reine et de cent ouvriéres. A I'apparition des premiers
oeufs, les observations quotidiennes suivants ont été poursuivies: éclosion des oeufs,
croissance larvaire, formation de la nymphe jusqu'a I'apparition des nouvelles ouvriéres.

Afin de savoir si les ouvriéres sont capable de pondre, dix colonies orphelines composées

uniquement de cent ou cent-cinquante ouvriéres jeunes et pius agées, ont été suivies
pendant quatre- vingt jours.
Les observations sur la fécondité des reines ont porté sur 19 sociétés monogynes comptant
chacune 100 ouvriéres. Ces sociétés ont été formées A partir d'une méme société naturelle
polygyne. Chaque semaine (laps de temps inférieur a la durée de développement des oeufs)
pendant quatre mois, les oeufs ont été prélevés avec un pinceau, dénombrés et enlevés.

Resultats et Discussion

L:45mm

Fig.1. Cycle de développement de la caste ouvriére de W. auropunctata
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Dans cette premiére partie de notre travail, les différents stades de développement, de I'oeuf
fécondé pondu par la reine jusqu'a I'émergence de l'adulte de la caste ouvriére sont décrits
(Fig.1).

Les oeufs: lls sont blancs translucides, de forme ovale; avec la surface du chorion lisse, une
longueur moyenne de 0.22 mm + 0.01 (0.20-0.23) et une largueur moyenne de 0.15mm + 0.01
(N=110). La période d'incubation dure en moyenne neuf jours, avec un minimum de huit et
un maximum de dix.

Les larves: Les larves fraichement écloses sont presque transparentes et minuscules, elles
mesurent 0.27 a 0.30 mm de long (N=231); elles ont une forme de poire et sont mobiles dans
leur partie postérieure. Lorsque la larve atteint son volume maximal soit une longueur d'environ
1.2 mm, elle se transforme en prénymphe et au bout de deux jours, la cuticule est dégagée
donnant lieu a la mue nymphale. La durée totale du stade larvaire est en moyenne de 17 jours
avec un minimum de 16 et un maximum de 18.

Les nymphes: nouvellement formées ont une coloration blanche opaque, leur longueur
moyenne est de 1.04 mm * 0.04 avec un minimum de 0.95 et un maximum de 1.13 (N=176). La
période nymphale dure en moyenne de 11 & 12 jours. Les ouvriéres sont monomorphes et de
trés petite taille ( longueur: 1.50mm + 0.04; N=358), elles ont une couleur brun-rouge.

Le cycle total de I'oeuf a I'adulte en conditions de laboratoire (26°C et 60% H.R.), dure au
minimum 35 jours et au maximum 40, pour une valeur moyenne de 37 jours.

Jusqu'a présent, on n'a pas observé d'oeufs pondus par les ouvriéres. Dans les colonies
orphelines, aucune oviposition n'a été observée dans un laps de temps de quatre-vingt jours.
Ceci confirme les résultats pr