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AVANT-PROPOS

En 1972 la- Station 3ioclogique des. Eyzies accueillait
la réunion annuelle de section frangaise de 1'U.I.E.I.S., il
y avait 26 participants. &n 1983, récidive, cette fois on 2
compté 94 inscriptions! Il ast peu probable que l'attrait touristi-
que de la région ait joué plus fort une fois que l'autre. Il
faut inscrire olutdt ce deuxidme chiffre au bénéfice de la vitalite
de notre association dont la2s réunions annuelles constituent
des foyers vivants d'échanges dans une ambiance amicale. Mais
an liaison avec cette 3mulation, un probléme nouveau 2st apparu,
celui du nombre des communications proposées. 2Zn effet, =lles
sont si nombreuses qu'il a'sst plus possible de les passer toutes
an 2 jours et demi 2n laissant a chacun un temps de paroles 2t
de discussion suffisants.

Une possibilité pour réduire le nombre de ces communi-
cations consisterait 2an l'slimination des communications hors
théme, mais, alors, on les sancTtionnerait presque zoutes!

Nu bisn ne retenir pour ces réunions que LlLes thémes
regroupant la majorité des chercheurs et n'accepter Aque les
communications =n accord avec 12 <théme choisi mais, dans ce
cas, des sujets peu traités dans aotre association, mais pourtant
trés importants, seraient réguliérement passés sous silance,
ce qui n'sst pas sounaitable. On tournerait rapidement en rond
avec du comporvement, du comportement... 2T 2ncore du comportement..
(par sxemple).

Jne autre possibilité, cells que nous avons choisi
pour la réunion des EZyzies 1983 a3 &té le principe de 2 salles
de conférences %“ravaillant concomitamment. Catta solution na'a
sas requ l'aval de tous, notament des plus curisux gui voulaient
tout entendre. C'est un peu le probléme de la quadrature du
cercle qui 2st dorénavant José aux organisateurs de ces ~éunions
annuelles. Souhaitons aéanmoins que ces manifastations de vitalité
ae nous fassent point verser dans un académisme rigoureux Jqul
serait sclérosant i orave ichéance.

Les chercheurs les moins chevronnés, l2s plus jeunes
ou les plus timides ont 1= droit de s's2xprimer dans nos assemblées
de manidre 3 se ~3der a2n vue des manifestations internacionales.
11 faut Laur laisser, =t l'occasion 2t l2 <amps de s'sxprimer.
JMotre association ne péchera pas par la médiocrité mais y gagnera
3 olus long =erme 2n pJermetTant i ceux-id de 3'3panouir. Car
si nous nous réunissons <'=3st Jour causer =2ntre aous de e Jui
constitue une grande par<is de notre vie OU ous @eTIONS le
neillsur de nous-mémes. 3ouhaitons Jue n0s rcéunions continuent
3 nous y aider 2t remerczions les colldgues Ddelges, 2spagnols,
suisses de laur pJrésence dans nos rangs. Zux 3ussi contribuent

3 la vizalité de l'association.

Rogar DARCHEN






REAUMUR ET LA CONNAISSANCE DES INSECTES SOCIAUX

"A peine toutes les parties de la jeune abeille
sont assés desséchées, A peine ses ailes sont-elles en 4&tat
d'3tre agitées, qu'aslle sgait ¢tout ce qu'elle aura a faire
dans le reste de sa wvie. Qu'on ne s'étonne pas qu'elle soit
si bien instruite, 2t de si obonne hneure; 21le L'a 3té par celui
méme qui l'a formée. ZzZlle semble sgavoir qu'elle est née pour
la société, =t gu'alle doit ¢travailler i s'acquitter des soins
qu'on a pris pour elle;...".(Yémoires powr servir 4d L'histoire
des insectes,tome 5, onzi2me mémoire, 1740, p.501).

"Ma premiére idée fut que la Zuépe détachoit du
chassis de quoi batir, 2t cette idée se trouva vraye: je l'observai
avec attention, je vis aqu'slle sembloit ronger le Dbois, gque
ses deux dents agissoient avec une axtréme activitd; =ellas
coupoient des brins de 20is trés {ins. La guépe n'avaloit point
ce qu'elle avoit ainsi détaché, =21le l'ajoldtoit & une petite
masse de pareille matiére (sic!) qu'=2lle avoit dé&ja ramassée
antre ses jambes."(Mémotires pour servir 4 l'histoire des insectes,
zome 5, sixiéme mémoire, 1742, »p.180-i81 ).

"Toutes sont nées pour la sociétd; il n'y a point
dans le genre des fourmis, du moins na'en connois-je point,
des =spéces dont l= individus vivent solitaires, comme il
7 2n a dans le genre abeillss, 2t dans celui des guespes. Mais
las sociétés de fourmis de diffirentss =2spéces se conduisent
différemment." { Jisvoire des Towrmis,Lechevallier, 1928: inédits
de Réaumur rédigés vers 1742 2t conservés dans les archives
ie l'Académie des Sciences).

(N.D.L.R.: les termites sont inclus dans les <{ourmis comme
"fourmis 9lanches").

"Si = rapporte<des gareils faits =l ntIgts assursment
ni gour la2s {aire croire ni zour Ll2s combatire, mais parce
Jqu'ils nous montrent l2s progres de Ll'asprit humain. Te Jue
des s¢avants ont débité aucrefois sérisusement 3 4'autres sgavants
4 peine aujourd'hui des nourrices csrédulss L2 conteroient 2llz2s
3 leurs 2nfants.”
© I<stoire des Fourmis,p.l2).

PORTRAIT EXTRAIT DE "La vie et l'oeuvre de Réaumur",i362,lantre
Intarnational de Synthése. (Avec i'aimabie ausorisation des
Presses Universictaires <4e France).

ue 2t demie au Sud e 3Jagnola de l'Irne 3

¥0TA: La 3ernardiére 2st 3 une lizu
i

3
ia Frontidre du Maine 2c de la Mormand

Tazmtas réunis gar L.2LATEAUR
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CASTES AND ROLES IN REPRODUCTION AMONG SOCIAL INSECTS

par
David J.C. FLETCHER
Department of Sntomology, University of Georgia,
Athens, GA 10602, U.S.A.

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

Cartaines sociétds d'insectes sont monogynes (une
seule reine pondeuse) alors que d'autres sont polygynes (plus
d'une reine pondeuse). La polygynie ne peut pas 3tre simplement
interprétée i la lumiére de l'une ou de l'autre des srincipales
théories concernant l'origine 2t 1'évolution de la socialité
chez les insectes ('xin. selection" =2t manipulation parentale)
3 moins d'Btre considérée comme une adaptation secondaires. Si

la monogynie =2sTt apparue premiérement dans L'évolution, =lle
aurait 4volué A travers la compétition entre Lles reines, mais
chez quelques insectes sociaux, Lles ouvriéres fuent les

reines surnuméraires. Chez l'abeille du Cap.dpts mellifera capensis
ouvriéres pondeuses sont plus semblables aux reines que
es des autres sous—=spéces d'abeilles 2t lsurs descendants
ont toutes des femelles. Toutefois, dans les colonies orphelines,
ouvriéres pondeuses ne sont pas agressives les unes envers
aurres. Leurs nombres sont contrdlés par les ouvridres olus
igées, qui sont les plus "ouvriéres" dans une colonie. Comparative-
ment, dans les colonies de la Tourmi de feu Solenopsis invicta, las
suvridres %tuent la majorité des reines vierges devenant reproducti-
vement actives, lorsque les colonies sont rendues orphelines.
Illes tuent 2ussi les reines surnuméraires durant la fondation
pléométrotique.

Les axpériences décritss ici suggérent que les
ouvridres réagissent 3 la quantité de phéromone royale présente
dans une colonie lorsqu'slles sxécutent des reines =t gqu'zlles
sont capables de distinguer les reines sur la dase de la quantité
de phéromone produite par chaque reine. La Qquantité de shéromone
inhibitrice produite par une reine de fourmi de Jeu 2sT positivement
corrélée avec sa oproduction d'oeurs. Ainsi les ouvridres Tuent
las reines raiblement <{artiles pour commencer atconservent la
reine la plus oroductrice. La guantité de pnhéromone inhidbitrice
secrétéde peut 3tre corrslse avec l2s guantitéds 4'austres pnéromones
ornduitas oar las r-eines, ou dans le cas de Ll'abeille du Cap,
osar les pseudoreines. La meillaure intarprétation de la régulation
iu nombre de reines par l2s ouvrilres 2sTt que, comme la polygynie,

i1 s'agit d'une adaptaticn 3voluctionnaire secondaire.

]

® w
~
-

W o®
0

]

e O WO

ot

Mots—clés: nonogyniz, soluygynie, castes, sélection
parentals -, Apis,3olenopsts, zoionizs orphelines, zliométrose,
<nas vierges, phéromone  inhaidiirice, colonies  orphelines,
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Summary: Some iasect 30ci2tTl2s  are  qonogynous
/nave only one 2agg-laying 3Jueen; and other are polygynous [have
aore chan one 2gg-laying Jueen). ?alygyny cannot <ceadily Dde
interpretad in the light of 2ither of the main theories concerning
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the origin and evolution of insect sociality (kin selection
and parental manipulation) unless it is a secondary adaptation.
If monogyny is primary evolutionarily, it could have evolved
through competition between queens, but in some social insects
workers kill supernumerary queens. In the Cap oee, Apis meliifica co-
pensts, laying workers are more queenlike than those of other
subspecies of honey bees and their offspring are all female.
However, in queenless colonies these laying workers are not
aggressive towards one another. Their numbers are controlled
by older bees, which are %the most workerlike bees in a colony.
Similary, in colonies of the fire ant, Solemopsis imvicta workers
kill most of the virgin queens that become reproductively active
when colonies are made queenless. They also kill supernumerary
queens during pleometrotic colony founding.

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

The best interpretation of the regulation of queen
number by workers is that, like polygyny, it is a secondary
evolutionary adaptation.

Key-words: monogyny, polygyny, castes, kin selection,

Apis ,Solenopsis, virgin queens, aggressive behaviour, tnhidbitory
phewm.one, pleometrosis, queeniess colonies.

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

It nas been estimated that there are nmore than 20,000 species
of social insects {WILSON, 10B82). we really know very littie about anv of these,
ut the best known among them is surely tne honey bee, Apis aeilifica L., which
as peen studied for generations, pecause of its economic importance o humankind,
and pecause its societies nave long had intrinsic fascination Ffor us. Thus, the
social structure of the noney bee colony seems to serve as a oaradigm tnat influences
many of our assumptions about other social insects. One of the most conspicuous
Features of honey bee societies is that they almost always have only one queern,
that 1is, they are rather strictly sonogynous. It is not surprising, therefore,
that one of the most coamon assusmptions about other social insects is that their
colonies are aiso monogynous, with certain notable exeptions, of courss. However,
an increasing numper of examples of opolygyny are now coming <o light, aven in
groups wnere one aight least axpect i:, as for example in Macrotermes spp. (R.
LEUTHOLD, pers. comm.}.

> o

I believe that it is important <o question whether
polygyny 1in various species is a primary evolutionary trait,



or whether it is a secondary adaptation. It is importante DJecause
it has a strong bearing on the <two main theories concerning
the evolution of 2usociality among insects, that is, on theories
concerning the origin of a sterile worker caste. These cheories
are: 1) that workers evolved through a process of kin selection
in which nonreproducing females increase their inclusive fitness
by helping 5o rear the offspring of a close relative instead
of rearing offsoring of their own; and 2) that workers avolved
through parental manipulation, that is, <¢they are famales in
which the reproductive function has been suppressed, or severely
reduced, as a result of the manipulation of parental investment.
For a reviaw of fiese theories see STARR (1979).

The term "alsruism”, applied ¢to the Iirst theory
is curiously inapprooriate. It is defined by WILSON (1975) as,
nSelf-destructive behavior performed for the benefit of others".
Clearly, the cost of an altruisdc act 2xceeds cthe benefit, whereas
oy definition in kinship ¢theory the inclusive fitn&s of an
individual is increased only when ©benefits s2xceed the coOsSTSs.
An individual invests something, mostly labor, and receives
interest on %that investment, 30 altruism, as applied <to the
avolution of sociality, is really capitalism in disguise.

Queen aumber LS important to kxinship cheory bdecause
=he coefficient of relationship bdetween cooperating individuals
is greatest in monogynous colonies in wich the queen is inseminated
oy a single male, and it is diminished both b5y poolygyny and
by the aumber of males with which a queen mates LI this is more
than one. It is also important o the theory of parsntal aanipula-
sulation, because the investment intarests of all <the queens
MUST somehow de reconcilad. Do gJueens in functionally polygynous
colonies competa? MNo clear gzeneral answer ©9 *this question has
been obtained. 3ome avidence suggests that chey do compete and
some that they do not.

Perhaps the main problem with Soth the kin selection
and parental manipulation models is that each attempts to 2xplain
oo much. I agree with the view that they are not mutually sxclusive
(MICHENER and 3ROTHERS, 1974 '; CROZIER, 1979) and [ believe that
soth will ancounter an increasing aumber of difficulies if 2xclusi-
7ity is maintained. This is not <o say that a synthetic ctheory
vill resolve ~zthe difficulties =2ither, although iz may nelp.
dthat is needed is a great <eal more information 2bout individual
speciss of social insects, as <his will orooably show 2n =zven
vider diversity of ohenomena <o Dbe 2oxplained. Cer=ainly, auch
of she new information we are deriving from our studias >f <he

re ant, SolLenovsis invicta 3uren, do 1ot seem o Tis somrfortably
into =2ither ‘:heoi‘y.

Let us assume that in 2volutionary tsrms aonogyny
is primary. How could it have =2volved? WILSON {(1971) suggested
-hat i% avolved <chrough competition Ddetween Jueens, and cthere
i3 polenty of sevidence fI{rom MNoONOgYNoOus insect sSoci2Ci2s T sSuUpPpOrT
this hypothesis. In primicively 2usocial cees, 2.3. Zastoglossum ,

1y

2.3.
Jompus, and in primicively susocial wasps, 2.3. 29li5c2s8,2malas com
sers direczly Dy DSehaving aggressively <cowards one another.
This results in zhe Sormation 27 dominance hiararchiss and -egre-
ssion of the ovariss of subordinate individuais [MICHENER, 1374;
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FREE , 1953; PARDI, 1948; WEST-EBERHARD, 1969). 1In many highly
eusocial species, queens are also highly antagonistic towards
one another. For example, in the honey bee, gueens usually fight
To the death, as first reported by HUBER in 1792 . So too do
queens of the ant Camponotus ligniperda, which in  oligogymous
colonies, normally occupy different territories within the nest
(HOLLDOBLER, 1962). However, in many species of social insects
workers participate in the elimination of supernumerary queens.
For example, LUSCHER (1952) reported that this occurs in <+he
termite Kalotermes Flavicollis, and it also occurs in colonies
of stingless bees, (KERR, 1969; SILVA et al., 1972), and aven
in the honey bee as reported by DARCHEN and LENSKY (1963). This
behavior does not seem to be in accord with the hypothesis that
monogyny evolved through competition between queens.WILSON 'g
tentative solution was that workers may remove those queens
with the last familiar odor if some of the odor differences
are genetic in origin. It seems %to me that there must be more
o it than that, and my interest in the problem began some years
ago while I was still in South Africa.

It had been reported by ANDERSON (1963, 1968) that
when a colony of Cape bees, dpis mellificc capensis, is made queen-
less, severe fighting breaks out among the workers and many
fo them are stung to death. Earlier, SAKAGAMI (1958) had reported
that aggression also occurs among queenless workers of the Italian
honey bee,dpis meliifera iigustica , although the aggression
was - of a milder nature than in <he Cape bee. Here too,
no clear association was found between the level of aggression
and degree of ovary development. I reinvestigated <+he nature
of this aggressive behavior using the Cape bee.

The (Cape bee is mucnh darker than the agansonii bee, wnich is
essentially a yellow race. The color difference is especially well marked between
queens. There is no geographic barrier between the two subspecies, but the Cape
bee is confined to a small area within the winter rainfall region of South Africa
(RUTTNER, 1977). I is exeptional among honey bees, because it is the only subspecies
in which the =9gs of laying workers give rise obligatenly to females (workers
or gqueens) instead of to maies as in other subspecies, including the adansonii
bee. In other words they reproduce oy thelytoxous parthenogenesis.

Functional laying workers develop in 4-3 days after queen loss,
and at first they lay eggs in 3 hapnazard way, as do other supspecies, but as
their ovaries deveiop and tne abdomen eiongates, :they lay more lixe true queens,
slacing a singie egg at the botrom of & cell. Since all their offspring are female,
the caopings over worker cells are flat instead af dome~shaped. wWarkers of the
capensis bee are also aore queenlike chan cthose of adansonii. They nave aany
wore ovarioles oer ovary and some nave a weil-developed spermatheca. The degree
of ovary deveiopment attained by fonctianal laying workers is substantiai, but
is nevertheless aucn less than tnat a normal queen.

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



when released dead bees dropped down a =ube about 0.8 m long
into a darkened bottle from which they could e removed as required
without disturbing the colony.

In sach of the 3 colonies the first signs of agression
appeared less than 24 hours after dequeening. It became apparent
very quickly that among the bees that appeared to be fighting
thers were two distinct behavioral categories, aggressors that
mauled, d5it, and/or stung others, and victims cthat seldom retaliaced
but were either very submissive, or attempted to eascape, often
successfully. The overwhelming majority of Dees originally marked
as aggressors remainded aggressors sherear<er, and hardly any
victims, among those that survived, subsequently displayed aggressi-
ve behavior (Table 1). Thus, the aggression cannot really be
described as fighting. In sach colony about 2000 bees out of
a total of 7000 were stung to death during the {irst 10 days
of rthe =xperiment when aggression was at its most intense.

3ehavior subsequent to marking

attacking seing attacked

n % a %
Aggressors 1578 38.3 25 L.3
Yictims 49 2.3 1591 37.2

Pable 1. 3ehavioral atcributes of the Cape “oney
bee workers -<nvoived In aggressive intar—
zctions during 22 days n a4 queenlass
condiiion.

Some 7ictims  became functional laying  w~orkers.
Of shese 78 were ziven individual recognition marks. On 156
occasions thereaftar ophysical contacts ©Setween marked pairs
were observed, sut they were not aggressive towards one another.

_ i To detarminate whether zhere was 2 relationship
2T ‘any kind 2setween OSehavior and degree of ovarian Zevelopment,
3 new colonies were installsd in <che observation aivas, and
on day 3, 3, and 3 arter dequeening, ti.2. during <the period
wnen aggression was most severe, 20 aggressors and 20 vicziams
were captured Irom 2ach <c¢olony to determine their degree of
avarian development. This amountad %o 2 zotal or 130 aggressors
and 180 victims.

The resul:ts showed &that =here was 2a Zeneral Lacrease
in ovarian development <chrough =ime, ©odut zhat =his Lncrease
was much greatsr among victims <than among aggressors. Ia Jact,
4C0% of the victims captured on day 2 were functicnal laying
workers, but no aggressor attained chat status. When =the ages
of aggressors and victims were determined in 2 third =sxperiment,

I found <hat victims were mnainly yong bdees, whereas aggressors
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were mostly bees older than about 18 days, that is, they were
essentially comprised of foragers. Frequent aggression was displayed
towards functional laying workers, but this was, for the most
part, of a mild nature. When they were eventually killed, the
workers tended to ball them in the manner of true queens rather
than stinging them as they did victims with less well developed
ovaries.

Clearly, aggression among queenless workers of
the Cap bee doesnot consistof attempts by ovary developed indivi-
duals to either dominate each other oehaviorally, as in primitively
eusocial insects, or <o eliminate each other in the manner of
honey bee queen. Since aggressors are older bees that remain
more workerlike with regard to their degree oi ovary development,
and victims are mostly younger bees become more gueenlike with
Time, the behavior closely resembles =he elimination of supernume-
rary queens by workers as in the examples given earlier. EZvidently,
many young bees signal their developing reproductive capability,
before their ovaries are well developed, and hence the attacks
upon them. Recent studies on the pheromones of Cap bees (HEMMLING
et al., 1979; CREWE and VELTHUIS, 1980) support this conclusion.

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

The fire ant was introduced into the United States in about 1940
througn the port of Mooile, Alabama (BUREN, 1972). It spread extaordinarily rapidly,
and is now present in § southeastern states from North Carolina %0 Texas, covering
an aera that is aoproximately the size of France.lt is still spreading. The wmain
reasons it 1s considered a pest are: Firstly, when colonies are disturbed, thousands
of workers respona very quickly and administer very painful stings. Hence the
name "fire ant". Witnin 24 nours a sterile pustule appears on the site of each
sting, wicn becomes itchy and leaves an unsightly red lesion for several weeks.
8 small percentage of peoole are highly allergic, and there have sven been a
few deaths. Large number of people are stung, because the ants nest in open,
sunny area, anc are therefore common on lawns and in recreation areas. A second
reason the fire ant is considered a pest is that its earthen mounds cause damage
to farm aachinery on croplands, and they are very numerous. There wmay be 2 many
as 300 oer hectare. Mature colonies may contain upwaras of 200.000 ants { LOFGREN
et al., 1975).

We keep colonies in the laboratory in large trays, tne sides
of which are created aitn fluon (a teflon suspension) to prevent escapes. In
the tray are several Petri dish ness each abeut 16 cs in diameter ang sontaining
3 narc, gamo plaster. We Feed cthese colonies on an artificial diet consisting
mostly of grouna beef. eggs, and vitamins, and we suoplement :his liberally with
sealworms and crickets. These colonies ~ear numerous sexual forms, botn aale
and female, wnich assures us they are in exellent condition Ffar experimentai
Work,

fire ant colonies are usually monogynous. The gueen pecomes physo-
gastric, but remains mobile. She can weight up <o 27 ng, but more usually 22-
24 ag, and lays about 1000 =ggs per day. The ovaries of workers are too vestigial
ever to pecome Functional, so the question of queen contro! over worker reproduction
@es not arise. On the other hand, mature colonies can produce three to four
thousana Female reproductives zach year, and wnile they remain in the parental



nest, ‘they are arevented from becoming reproductively active, that is, fros
laying eggs, by an inhibitory orimer pneromone oroduced 2y the socher gJueen of
the colony (FLETCHER and 3LUM, 1981 13). Previously, it was thougnt that,in ants,
stimuli derived from sating during a nuptial Flight, or Flight itself, <ere necessary
for ovary development to occur in young queens. Current investigations being
carried out by aycolleagues and ayself with other species of ants, suggest that
such inhibition of virgin queens is probacly commen in the Formicidae.

I one removes the mother Jueen from a colony of
fire ants containing virgin queens, scme of the virgins dealate
and their ovaries develop rapidly. However, within a few days
the workers begin to kill some of the dealates, and they usually
retain only 1-4, from whose 2ggs many males are reared Dbdefore
the colony dies out. This behavior is very similar ©o the killing
of potential and actual laying workers D9y aonlaying workers in
colonies of +the Cape bee, except that there is no ambiguity
«hatever about the role of the workers. They clearly sxercise
control not only over queen number, but also over which individual
queens will be permitTed to lay =ggs. They also 2xercise similar
control in a completely different context.

In common with many other species of ants, such
as Lasius flavus, fire ant colonies are a2stablished claustrally
2ither oy single queens (haplometrotically) or 5y 2a number of
queens together (pleometrotically). During olzometrosis some
fighting occurs between gqueens, but the first workers chat they
rear are mainly -esponsible for the 2limination of supernumerary
queens. For three years we startad large naumber of colonies
wi=h 35, 10, or 15 newly mated queens each, and in 2very case
the first workers reared (minims) oprogressively killed gueens
until sach colony became monogynous. They seized gueens 2y <he
appendages and neld them down while others dismempered them.

In @y investigations into the mechanisms involved
in the regulation of Queen aumber 0y workers, I made use of the
fact <that jolygynous colonies of fire ants sometimes occur in
Morth America. I tested the responses of workers irom 9oth monogy-
aous and polygynous field colonies &to foreign queens <f{rom =2ach
of these two :types of colonies. I did <his first while the workers
were queenright and chen again arfterchey hadcbeen queenless for
48 fnours. Thers were 22 replications of 2ach <zreatment. When
jueenrignht, workers from monogynous <colonies killad foreign
jqueens Irom Soth monogynous and 2olygynous zoloniss and when
they were queenlass they accepted gueens “rom monogynous solonies
sut still killasd most of shese “rom polygynous colonies (Tabie 2).

dorkers <Irom golygynous coloniss also killad 3Jueens
from monogynous <oloniss wnen they wers Jueenright, »>ut Ihey
accepted the 3ueens <{rom polygynous coloniss. Wnen they wers
Jueenless they acceptad aJueens Irom doth Iypes of colonies (Table
2).

3Jased on these resulss I gradiczed that if I introduced
multiple, recently mated queens to gueenless workers, the monogymous
colonies would kill all sut one of them, and those from polygynous
soloniss would retain more rthan one. There were 3 replications
af =2ach of the two =reatments and 25 gueens Zrom 2 singls mating
flight wers introduced zo =2ach of these. The ~esulz, assessed
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Source of Source of workers

foreign Monogynous colonies Polygynous colonies
queens Queenright Queenless Queenright Queenless
Monogynous

colonies 1 19 0 19
Polygynous

colonies 0 8 21 22

Table 2. Rejection of foreign gueems by workers Fire ants.
There were 22 test uniis per treatment and the
number that accepted the imtroduced queens was recorded. Zach
it consisted of approximasely 35000 workers and 5 cc of worker
brood.

& weeks later, were essentially in accord with the prediction.
The mean number of queens retained by the workers from monogynous
colonies was 1.8, with 6 of <these re—-establishing monogyny and
two others retaining 2 and 6 queens respectively. The mean number
of queens retained by <the workers from polygynous colonies was
10.7 with only one colony becoming monogynous and the other
7 retaining 9-15 queens each.

An obvious difference between the queens of monogynous
and polygynous field colonies is their degree of physogastry.
As I have already indicated, queens of monogynous colonies are
physogastric. Most of their body weight 1is, therefore, made
up of their greatly enlarged ovaries. Queens in polygynous colonies
on the other hand, are relatively nonphysogastric. Their fertility
is correspondingly lower. I had previously shown this for queens
collected in the field by means of a simple oviposition test
(FLETCHER et al., 1980). This consists of cemporaril removing
queens Irom <their colonies and isolating them on damp plaster
for a period of 5 hours. During this time they continue to lay
eggs and the number <they lay is proportional s their degree
of ovarian development, as measured bSy the maximum number of
oocytes per ovariole (FLECHTER and BLUM, in press).

I confirmed this difference in fertility between
the queens of monogynous and polygynous colonies by subjecting
the gueens in the experiment, in which multiple gqueens were intro-
duced to queenless worker six weeks after the introduction.
The queens in +the colonies that became monogynous laid a mean
of 104 eggs, and those in colonies that became polygynous laid
a mean of only 41 eggs during the 5 hours of the test.

From <the result I had obtained in the experiments
with both the Cape bees and the fire ants, I formulated an hypo-
thesis concernig <*two pheromonal mechanisms that seemed to me
To be involved in <the regulation of queen number by workers
(FLETCHER and B3LUM, 1983). The hypothesis has four parts as
follows:



(i) Workers recognize' queens by means oI oheromones
oroduced only by female reoroductives. The sxocrine secretion
(or secretions) consists of a naumber of compounds forming a
mixture that is characteristic of a species. Hence, queenless
workers are able %o recognize and accept foreign queens of their
own species.

(ii) The various constituents of *this sheromonal
comolex are oroduced in diffsrent oroportions by diffsrent queens,
thereby providing =ach queen with a unique odor. WYorkers recognize
the singular oheromonal olend of their own gqueen and can therefore
distinguish her from all other aqueens of the same species. Hence,
the same pheromonal mixture permits both specias and individual
recognition of queens by workers.

(iii) Queens also oroduce other sheromones, such
as the inhibitory pheromone, and the quantity of queen oneromones
circulating in 2 colony is maintained within some optimal range.
Wide deviations in the amount of these pheromones cause changes
in worker behavior that tend to cestore cthe lavel ¢to within
the optimal limits. Queenlessness causes 2 pheromonal deficit,
resulting in the oroduction, or accsptance, of a replacemenct
queen, whereas the presence of supernumerary gueens raises the
level ‘above a =olerance threshold and causes workers tTo cehave
aggressively towards some queens.

(iv) Queens oroduce different amounts of pheromones
and there is 2 positive correlation detween amount and fertiliicy.
Selection of 4Jueens oy workers depends on their position in
the pheromonal nierarchy: =the poorestT Jueen is destroyed first
and the most productive queen is laft unharmed.

To detaermine whether workers do, in fact, discriminate
among queens ia a manner consistent with %The hypothesized guanti-
tative pheromonal mechanism, I designed several experiments.
nr. Daniel CHERIX helped me to carry out these axperiments.
Ta the first one, we divided =2ach of 12 monogynous colonies
containing 30,000 &to 40,000 workers and a shysogastric gueen
(minimum weight = 21.7 mg) into ztwo. The jueenright hall was
discarded. Af:tsr 72 hours, pairs of ohysogastric and relatively
aonphysogastric gqueens ZIoreign o0 =he w~orkers were introduced
together intc the Jueenless nal?, and the responses oI 3he workers
wers recorded. The use of =2xclusively IJoreign 3ueens ansured
hat zhe workers would not %e 2pl2 %o discriminate Jetween pairs
on the basis of familiar or unfamiliar odors, l.2. 3 sualicative
osheromonal mechanism. Moreover, w0 aliminate any possible 2rlscts
5f age on pheromone producsion, all the Jueens were Irom a mnating
flignt that had occursd 2.3 years oreviously. A reduczion in
food supply was used as the means of obtainin celatively nonpnyso-
zastric Jqueens, Jnich were, nowever, 3till laying =2ggs. The
mean weights of =he QJueens in he two < tegorises were 24.2 ag
and 16.2 mg.

The workers killad =he relazively nonphysogastric
queen in 10 of the 12 replicates, in cne they «illad Y9oth, and
in one &they retained the relatively aonphysogastric gqueen. This
axperiment was <then repeatad w1l gJueens of unknow age sut
yizh 3omewnat Zreater Z2iffarence in degree of 2hyscgasty.
Yere, =he mean weights of <he ZTwo catagerias were 23.2 and 13.4
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mg . The workers killed the relatively nonphysogastric queen
in all 12 replicates.

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

Next, to test the hypothesized quantitative pheromonal
effect on workers at the level of the colony, 12 monogynous
colonies were divided into twe, as pefore, and two physogastric
foreign queens (minimum weight = 21.7 mg) were introduced simulta-
neously into each queenless half after 72 hours. With this arrange-
ment, <the workers could not discriminate between the queens
on the basis of either the qualitative or quanticative mechanisms,
yet <the hypothesis predicted that they would have to kill one
of them, because <too much queen pheromone would be present.
They, in fact, killed one queen in 11 of the 12 replicates,
and both queens in the twelfth. tis ofinterest that the queens
usually lost weight befores they were killed, that is, their
pheromone production, according to the hypothesis, was reduced.

The results of these experiments are evidently
consistent with a quantitative pheromonal mechanism for <*he
discrimination among queens by workers of monogynous fire
ant colonies. On the other hand, the workers of polygynous colonies
appear tc have a highter threshold of toierance for the queen
pheromone(s,; involved. This difference is probaply not greact,
however, since each of the queens in a polygynous colony, being
of lower fertility than the pnysogastric queens of monogynous
colonies, produce less of +%he pheromone(s). We have recently
confirmed this, at least in the case of the inhibitory pheromone
(WILLER and FLETCHER, unpublished data).

The discrimination of queens by workers on the
basis of Qquantitative pheromonal effect is not inconsistent
with WILSON 's hypothesis that monogyny evolved through competition
between gqueens. Instead of engaging rivals in direct combat,
a8 queen may simply outcompete them pheromonally, since workers
kill the poor pheromone producers first (young Cape bees with
poorly developed ovaries, and the less physogastric f{ire ant
queens). There is, of course, a chicken-and-egg problem regarding



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

These investigations with Cape bees and fire ants
show that both the queen and worker castes play important roles
in the regulation of reproduction in colonies of social insects.
In honey bees it is the queens themselves that play the main
role in the maintenance of monogyny, but functional laying workers
in queenless colonies are not mutually aggressive and their
numbers are regulated by workers. =2ach laying worker, being
of lower fertility than a queen, opresumably oroduces less queen
oheromones, so that a colony will Gtolerate a number of them
and becomes temporarily polygynous. In fire ants, on the other
hand, the regulation of queen number is almost axclusively the
role of the workers. There is some, but not much, animosity
among queens during pleometrotic colony founding, but the queens
of mature colonies are not aggressive towards one another (TLETCHER
and BLUM, unpublished data).

The implications of the regulation of queen number
by workers for theories concerning the evolution of insect sociality
will require detailed analysis, but L monogyny is indeed primary
avolutionarily, this mode of regulation almostT certainly represents
a secondary adaptation.
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IDIOSYNCRASIE LORS DU DEMENAGEMENT DE MYRMICA RUBRA L.
{HYMENOPTERA FORMICIDAE)

par
Martine ABRAHAM, Jean-Louis DENEUBOURG et Jacques M. PASTEELS

Departenent de 3iclogie Animale
at
Service de Chimie Physique I
Faculté des Sciences,Université de 3ruxelles
3-1050 Jruxelles

Résumé: L'activité de 57 ouvriéres 2a £té suivie
au cours de 10 sries de 5 tests de déménagement au rythme d'un
par jour. On montre l'existence d'une idiosyncrasie qui se maintient
sur une période d'environ 3 mois; son alteration coincide avec
l'3closion de jeunes ouvriéres. L'idiosyncrasie parait peu inrlu-
sncée par la mise au travail temporaire des fourmis normalement
moins actives.

Mots-clés: Formicidae, Murmica rubra, déménagement,
volyéthisme, idiosyncraste.

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

The individual activity of 37 workers was Zfollowed
during nest-moving 2xperiments (L0 sets of 5 daily tests over
a period of 3 months). The workers were chosen from a mother
colony as foragers of the same pigmentation. The division of
labour amongst the workers with regard to carrying activity
in moving <follows an =xponential distribution. The car-ying
sehavior is stochastic; hence, it is not mssible to characte-
~ize 2ach individual by a mesurement of its idiosyncrasy. Neverthe-
less, idiosyncrasy has bdeen measured by dividing <the workers
into %two groups according to cheir lasvel of activity during
the ZJirst set of moving. A coefficient is defined, based on
he probability that an average ant will start carrying during
a unit measure of time. This parameter may ve used Zo differentiate
the %Lwo zZroup's activity, which are seen %o remain distinct
for a period of about 3 months. This diffsrence was only temporarly
affactad 5y a set of axperiences during which the workers of
=he 2 gzroups moved separatsly. Aiter 3 aonths, zhe 2 gzroup's
activity becomes more or less Lidentical, concordently with the
aclosion of numerous young workers.

Key-words: Formicidae,fyrmica rubra, nest-moving,20iye—
<hism, idzosyncrasy.

INTRODUCTION

Chez las insectes sociaux, La division du fravail
1a misux comprise 2st cells gui dépend de castes morphologiques
su résultant 4'un opolyéthisme fonction de 1'dge des individus.
Cependant, il semble gzu'au sein d'une néme casta, Las oduvridres
manifestent indépendamment de Lla2ur 3ge des dilTérencas marquées
d'activitd (idiosyncrasie) dont la signification dans L'organisation
du =ravail de la 30cistd reste mal comprise. Tout au 2lus a-
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t-il été démontré chez certaines espéces que cette idiosyncrasie
peut &tre modifiée de maniére adaptative selon les circonstances.
I1 existerait une régulation sociale dont les mécanismes restent
obscurs et telle que l'activité des ouvriéres dépend de la composi-
tion de la société et des tiches a réaliser (MEUDEC, 1977; LE
ROUX et LE ROUX, 1979).

Si la division du travail liée & l'Age des ouvriéres
estT bien établie chez Myrmica rubra , espéce monomorphe, ( WEIR,
1958),1'éventuelle existence d'une idiosyncrasie des ouvriéres
reste peu analysée (ABRAHAM, 1980). Cet aspect de la division
du travail est abordé ici en observant l'activité individuelle
des ouvriéres au cours d'expériences de déménagement. Celui-
ci a été choisi car, d'une maniére ou d'une autre, toutes Lles
ouvriéres doivent y participer.

En particulier, nous nous sommes posé les questions
suivantes:

l. Peut~on recommaitre une tidiosyncrasie des ouvridres

et comment peut-on la mesurer?

2. Quelle est sa stabilité au cours du temps?

3. Comment une expérience préalabie influence-t-
elle la réalisation des tdches?

MATERIEL ET METHODES

La colonie esxpérimentale, constituée 3 partir d'une société d'envi-
ron 1000 Ffourmis, comports 57 ouvriires, 2 resines, st snviron 120 unitss de couvain.
Les ouvrigres ont &té choisies le plus identiques possible (fourrageuses de aéme
teinte). Les fourmis sont marquées individuellement. Sur un fin il métallique,
noué autour du pétiole on a enfilé une rondelle de plastique coloré. Le nid,
constitué d'une boite de Pétri (&: 3cm), est installé sur une aire de 20x20 cn,
reliée 3 une seconde aire de aéme dimension par un pont de 20cm de longueur.
Les fourmis ont toujours accés a 1'ensemple du dispositif.

Le déménagement est initié en déversant tout le contenu du nid
dans une petite enceints située sur le bac [I. Pour éviter la dispersion du couvain
par les ouvridres affolées, la colonie est maintenue dans cette enceinte pendant
1S minuces. Au terme de ce délai, l'enceinte est enlevés, et l'exploration commence
quasi immédiatement. On note 1'identité de chaque Foursi ranchissant le pont,
le amoment. ainsi gue le type de passage {passage simpls, ctransport de larve,
de nymphe...). Ces conditions expérimentales apparemmeat brutales -ont _pour avantage
essentiel d'obtenir un déménagement complet de la société dans des temps raisonnables

On impose & la colonie 10 series de 5 déménagements se Succédant
& raison de ! par jour. Apres la premidre serie (f), la colonie est divisée en
deux sous-groupes: A« (plus active), et A- (moins actives) (voir § suivant): chacun
sera soumis indépencamment 3 3 déménagements. La colonis est ensuite refusionnée,
et oarticioe 3 3 series de déménagements Fl i 78, s'icnelonnant 3 plusieurs semaines
d'intervall . L'ensemple des expériences s'étale sur une période de 225 jours,

de octobre 1981 2 juin 1982.
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Figure 1: Iffszctif de la colonie T [samaines)
la. Nombre d'ouvriéres

5. Vompre dez iransports(couvain *+ adultes),
domnant une >omme z2stimation de la quantt
té de couvain.

La fig.1 illustre les modifications de composition
de la colonie au cours du ctemps. Des ouvriéres 3closent peu
avant les =tests 73. La mortalité ast comparable au sein des
2 groupes d'ouvriéres. Avant les tests 75, on 2jouts du couvain,
compensant ainsi les larves qui se sont métamorphosées.

RESULTATS
CINETIQUE DU DEMENAGEMENT

Malgré les condicions sxpérimentales drastiques,
12 déménagement reste structuré (fig. 2). In r~econnait lss phases
orincipales d'un déménagement induit 2n m@odifiant progressivement
las conditions du nid (ABRAHAM %X PASTEELS, 1980):
1. IXPLORATICN: =aractérisée par L2 passage d'ouvriares ne transpor-
sant pas de couvain.

2. TRANSPORTS: Aux passages simplss s'ajoutent des <Transports,
de couvain 2ssentiellement. Ls flux de ctransport s'accélére
au cours du zTemps. <Cette ophase se termine avec 1'3puisement

du tas de couvain.
3. PYASE FINALE: Les ouvridres recherchent et ctransportent couvain
2t adulces 3garss.

Les groupes 2t les comportaments d4'invization caracté-
istiques d'un recrutement commencent 3 apparaitre avant la
7in de la phase d'zaxploration. 2ar rapport au iéménagement 3tudis



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

150}

L | temps (min)
100 0
EXPLORATION TPTS|F

Figure 2: Dynamique d'un déménagement. Cumulazive
des passages avec <cransport (—--j et
sans transport {——j.

TPT: cramsport, F: phase finale de l'explo-
ration.

IDIOSYNCRASIE

Le nombre de transports effectués par les fourmis
lors d'un déménagement montre une t-&s grande variabilité entre
individus. En sommant les performances individuelles au sein
d'une serie de 3 manipulations, on peut construire un histogramme
donnant le pourcentage d'ouvridres appartenant a des classes
d'activité croissante. On retrouve l'allure exponentielle de
la distribution décrite précédemment (ABRAHAM, 1980). Cette
distribution résulte-t-elle de différences intrinséques entre
les animaux? Il y a alors idiosyncrasie. L'alternative supposeraitx
que tous les individus possédent des potentialités identiques
(exactement les mé@mes matrices de <transitions comportementales).
La distribution exponentielle résulterait alors simplement du
hasard et des contraintes agissant sur 1'ensemble de la société.
Pour tenter de répondre & cette question, nous avons suivi les
performances de chaque fourmi dans 1'ensemble des déménagements
imposés 3 la colonie. L'absence d'idiosyncrasie se verrait confirmée
par des distributions aléatoires des performances, tandis qu'inverse
ment un déterminisme absolu se traduirait par une constance

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

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



cependant vague. En affet, 1. On ne sait pas comment l'idiosyncrasie
se distribue au sein de la population; porte~t-elle sur Gtoute
la sociétd ou sur quelques individus aux particularités sxtrémes?
2. Le nombre de transports est un paramétre composite conditionné
en tous cas par le moment de mise au travail de 1'individu et
son rythme d'activité.

Plusieurs résultats (qui seront développés dans
une publication ultdrieure) convergent dans le méme sens pour
montrer qu'au niveau individuel, 1'idiosyncrasie selon le rythme
28t négligeable. D'autre part, le flux de transport a chaque
instant (nombre de transports/minute) est proportionnel au nomore
d'ouvridres entrées =n activité. On peut donc négliger les =rfets
d'accélération globale.

C'est donc le moment de leur mise au travail gui
caractérise au mieux les fourmis. Ce paramétre n'est cependant

mesurable que si toutes les ouvridres se metTent arfactivement
an activitd, ce qui n'est envisageable que sur une manipulation
de durée infinie. L'équation (I) décrit Ll'évolution *temporelle
du nombre de fourmis actives:

4 =x(N-4)

o3 A est le nombre de fourmis actives au temps © 2t N le nomore
total de fourmis.

L'ajustement de cette 2quation aux données 2xpérimen-
tales permet de determiner la valeur de < . EZtant donné 1'aspect
stochastique du comportement, il est illusoire ici de wvouloir
caracteriser chaque individu mailis par contre on  peut définir
des groupes dont on suivra les performances moyennes. Dans cette
stude, les ouvriéres sont redistribuées en 2 groupes sSgaux suivant
las scores atteints au cerme de la premiére serie de déménagements.
Chaque groupe =st caractérisé par un i pour chaque déménagement
st un Ri = /{ = ) i=l,2 =st calculé sur la moyenne des 3 déména-
gements d'une série. La figure 3 donne lt'3volution de ces rapports
au cours des 8 mois.

Zn raison de la définition méme des groupes, les
différences sont marquées lors de la premiére serie. On constate
qu'alles résistent 3 1'2xpérience de fission-refusion =2t se
naintiennent 2n s'amenuisant pendant 3 mois 2nviron. Cette homogé-
néisation des deux groupes & lisu 3 un moment (F3) od la composition
sociale 2st pervurbée par la naissance de nombreuses ouvrisres.
Calles-ci commencent i &sransporter dés la série 74, In 78 survi-
vaisnt trop peu d'ouvridres des 2 groupes originaux 2t les valeurs
ontenues sont peu fiables.

CONCLUSIONS

Le travail na'ast pas réparti 3Sgalament 2ntre ouvrilres
de méme classe d'dge d'une socidté monomorpne. Cette disparizé
ast due =n parvie i des caractéristiques intrinséques des ouvrilres
(idiosyncrasie). 3'il =st sans douts illusoire de vouloir mesurer
l'idiosyncrasie au niveau de 1'individu, par contre, il =2st
sossible de r~econnaitre des groupes d'ouvriéres plus acuives
2t 4'autres molns actives.

Lors de la série de Gtest affectuéds sur la zolonis
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scindée, les ouvriéres les moins actives doivent déménager,
et donc travailler. Par contre, certaines ouvriéres classées
parmi les actives ne travaillent pas. Cette expérience forcée

des moins actives et cette "mise au repos"” partielle des ouvriéres
les plus actives n'a eu qu'une influence temporaire sur l'activité
des ouvriéres apras réunion des groupes.

La différence entre les 2 groupes d'ouvriéres s'observe
encore apreés trois mois, ce qui suggére une trés grande stabilité
de l'idiosyncrasie. Elle tend 3 s'estomper au cours du temps,
parallélement a un changement démographique de la société, di
4 l'apparition de nouvelles ouvridres. De nouvelles analyses
pourront préciser les relations entre les 2 phénoménes et la
redistribution des taches. Quelle que soit la composition sociolo-
gique de la société, la distribution des tiches garde une allure
exponentielle, observée aussi chez d'autres espéces (MOGLICH
et HOLLDOBLER, 1974; LENOIR et ATAYA, 1984). Celle-ci reste
4 expliquer a l'aide du modéle dynamique dont les é&léments ont
été exposés ici.

+ actives

Aclivite relalive
in

- actives
£
A L3 T T TR
e FE F  F F F F F
Eéﬁ FZ FB i 5 6 7 8
T {semaines |
Figure 3: Mesure relative de 'activicé de transport

"
au cours des tests successif

.
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POLYETHISME ET COMPORTEMENTS DE RELATION CHEZ LES FOURMIS
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Annie BONAVITA—COUGOURDAN et Laurence MOREL

Département de Psychophysiologie Comparée. Institut de Neurophysiologie
at Psychophysiologie
C.N.R.3.~ INP 7- 31, Chemin Joseph-Aiguier
13402 Marseille Cédex 09.
Résumé: Le polyéthisme ne concerne pas seulement la Ifonction sociale
des ouvridres.Il se manifeste aussi dans les interactions trophalla-

ctiques ainsi gque dans les interactions agressives qui mettant 2n jeu

une ouvriére immature ayant subi une privation sociale prdcoce. Casg
faits ont €té mis en évidence chez la fourmi Camponotus vagus Scop.

Mots—clés: polyéthisme, trovhaliazie, comportement
agonistique, ontogénése, Formicidae, {amponotus.

Summary: Polyethism and interactive behaviour in
ants.

The polyethism does not only concern the various
tasks of workers in the colony. It also appears in the bdehaviour
of workers that perform trophallactic contacts or in the agonistic
behaviour involving a socially deprivated callow worker. This
is asvidenced here in C(aMPONOTUS VAGUS Scop.

Key-words: polyethism, trophallactic behaviour,
agonistic behaviour, omtogeny, Sormictdaz, Camponotus.

Les ouvridres de Fourmis sxercent dans lsur socidté
des rfonctions diff3rentes qui peuvent, du moins dans les vues
classiques, Stre mises en relation avec 1'3ge des individus
at certaines de leurs caractdristiques anatomiques 2=t physiologiques
Nous montrons ici que les ouvriédres qui 2ffectuent des tiches
diffarentes, olacées dans une @éme situation d'interaction,
trophallactique ou agonistique, ne se comportent pas de la méme
manidre: le polyéthisme apparait dans les interactions sociales
et non pas seulement dans la répartition des tdches.

Jotre itude 1 oorti sur fGamognotus sagus 3cop. (Formicinaej.

pblil AL L)LY PELALL LY
Yous avons analysé les zonduitas des auvriidres igées 1oparctenant i Jeux 3ous-
sast2s  Fonctionneilas: -des ~scolzesuses oardlsvdes dans ':space axtirisue 13

3& sst iéoosée réqulilrement la nourriture, 2t -des nourrices srdlsvédes 3 i'intdrieur
1u nid alors gu'sllss soignent l2 couvain. Ont $té ituaifes igalement, zans laur
~alacion avec des Jjuvridres igées, des iamatures igées ae iuelaues aeurss i Juinze

jours, 1 sar=ir de la sorciz 1u :cacon.
A. POLYETHISME =T COMPORTEMENT TROPHALLACTIQUE

Le comportement de l'ouvrisre dans une relation
trophallactique a 3té 4dtudisd =n fonction de sas caractéristigues
sropres et de cellass de sa partenaire: 1l'état i'immaturité 3ventuel,
la fonction sociale saxercée par chacune. UNous avons z2aregistré
gendant toute Lla durde du contact la succession des jiff3rentes
Jsositions 2t mouvements d'antennes constituant des unités comporte-
mentalas qui =nt 3té définies précédemment pour a dJonneuse
2t pour la receveuse (3CNAVITA-COUGOURDAN, 1283)
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1- Pour 1l'étude des contacts trophallactigues entre ouvriéres
dgées, 2 types de tests ont été réalisés: les uns (210) entre
ouvriéres recolteuses, les autres (95) entre une ouvriére nourrice
qui est donneuse et une ouvriare récolteuse, qui est receveuse.

a.- Pour ces deux types de contacts trophallactiques,
nous avons observé une grande variabilité dans les successions
des unités comportementales de la donneuse: dés que ces successions
comptent plus de 4 actes (cas le plus fréquent), elies sont
Toutes différentes. La variabilité des successions est plus
élévée quand la donneuse est une récolieuse (157 successions
différentes sur 210 contacts étudiés) que s'il s'agit d'une
nourrice (59 successions différentes sur 95 contacts). La différence
entre les rapports (187/21Q et 59/95) est hautement significative
(¢ = 5,81). Cette variabilité moins grande quand la donneuse
est une nourrice peut &tre mise en relation avec le fait que
celle—ci manifeste, au cours d'un contact, moins de changements
d'actes, moins de répétitions d'actes qu'une donneuse récolteuse:
dans 29% des successions, le contact trophallactique entre une
nourrice et une récolteuse ne comporte qu'une seule unité comporte—
mentale; c'est le cas seulement pour 2% des contacts si les
deux partenaires sont des récolteuses.

b.- Nous avons comparé, d'autre part, les frégue ces
d'apparition des différentes unités comportementales de la donneuse
selon qu'elle est récolteuse ou nourrice. Cetce comparaison
a été faite tout d'abord sans tenir compte du rang de l'acte,
puis pour l'acte initial, enfin pour 1l'acte final. Dans les
trois cas, les différences entre nourrices et récolteuses sont
hautement significatives (test duKhi?) Il rfaut souligner que
la manifestation d'un acte particulier, 1'acte 7 (BONAVITA-COUGOUR-
DAN, 1983 )y qui peut B&tre interprété comme une <tentative
de rupture, est plus liée & la fonction sociale, récolteuse
ou nourrice (c'est la récolteuse qui manifeste le plus souvent
cet acte & la fin du contact), qu'au rdle temporaire de donneuse
ou de receveuse (Ibid, BONAVITA-COUGOURDAN et MOREL)

2- Nous avons analysé des contacts trophallactigues entre une
ouvrisre &gée e Une immature: la receveuse est une Jjeune ouvriére
dont l'dge varie entre quelques heures et 9 Jjours, la donneuse,
une nourrice (180 <tests) ou bien une récolteuse (151 <tests):
ce dernier cas est sexpérimental, il ne correspond pas 2 une
situation naturelle.

Il faut rappeler que l'activité antennaire del'ouvridre
8gée est différente selon qu'elle donne de la nourriture 3 une
immature ou & wune autre ouvriare agée (MOREL, 1982, 1983 a)
Nous avons constaté que la variabilité des séquences* n'est
pas différente (test t, n.s.) quelle que soit la fonction sociale
de l'ouvriére qui donne 2 l'immature. Les fréquences d'apparition
des actes ne sont pas différentes (Khiz,n.s,)que les donneuses
soient nourrices ou récolteuses, sauf en ce qul concerne la
fréquence d'un seul acte (acte 6), rare d'ailleurs, en position
finale. Le comportement d'une gquvriére agée qui donne 2 une
immature est donc pour l'essentiel indépendant de sa fonction
sociale. Nous avons effectué la méme analyse pour le comportement




de 1l'ouvridre immature en situation de receveuse face i une
donneuse, récoltause ou aourrice. Il n'apparait pas non plus
de différence significative, que l'on considére la variabilité
des séquences ou la fréquence d'apparition des actas. Par conséquent
contrairement a ce qui avait été observé chez la receveuse récol-~
teuse (&gée), la possibilité de modulation du comportement de
receveuse par la fonction sociale de la donneuse n'=sxiste pas
ancore chez la jeune ouvridre de moins de 9 jours.

B. POLYETHISME :ZT COMPORTEMENT AGRESSIF

Les liens éventuels entre fonction sociale =T comporze-
ment agonistique ont $té studids lors d'interactions 2antre une
ouvrigre Agée ot une immature de la méme société, celle—ci ayant
subi un privation sociale prscoce (MOREL, 1982, 1983,a,b). Il
stait intéressant de rapprocher ces résultats de ceux qui viennent
d'atre indiqués opour 1l'activité trophallactique. La srobapiliité
d'apparition de ce comportement agressii chez les deux parzenaires,
ouvriére immature =t ouvriérs Aigée, ne dépend pas de la fonction
sociale de cette derniére. Par contre, la fonction sociale de
L'ouvriédre 3gée, récoltsuse ou nourrice, est associde 3 des
différences quant a la répartition temporelle =% 3 1l'intensité
de son comportement agressif mais aussi celui de sa partenaire:

-quand l'ouvriére 3gée =2st une nourrice, le comporte-
ment agressif des deux parTtenaires 32st peu intense a2t se limite
aux oremiéres minutes de la rencontre (tests de dilcoxongignifica-
sif3)

-quand il s'agit d'une récoltause, las manifestations
agressives peuvent 3tre olus marquées; =llas se répartissent
zout au long du ctest, sans qu'apparaissent d'habituaction (%test
de Wilcoxon, n.3.).

C. CONCLUSION

Las relations interindividuelles 3tudiées, <Cropha-
llactiques ou agressives, peuvent varier dans leur Zorme 2T
laur intensitd selon la fonction exercée par l2s ouvriéres 23
1vintérieur de la socidté; ces variations dépendent i la fois
de la nature de chacune des partenaires 2t du type de relation
dans lequel 2lles sont engagées.

Zn ce Jqui concerne le comportament troonallactigue
1a fonction sociala-récoltause 2u  nourrice— interviant quand
las opartenaires sont des ouvridres S3gées 2T cela 3 diffirents
aiveaux: variabilizd des successions d4'actes 2t {réquences d'appari-
rion des diff3rentas unités comportementalas chez la donneuse,

nanifestation de L'acte gqui correspend 3 une zentative de rupture
4u contact srophalilactique <chez la dcnneuse ou la receveuse.
Jar contre, la fonction socials de la donneuse a'intervient

pas quand la receveuse 2ST immature.

Dans l= comportament agressif, manifesté ici par
suite de condirions axpérimentales, la fonction sociale de L'ou=-
vridre 3gée moduls le comportement des deux individus =ngagés
jans la relation agonistigue, dans son intensité =t sa réparti
-emporells au cours du gfest. Il apparai% donc Jjue la Ionczion
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sociale qu'exerce une ouvriére est, dans une large mesure, associée
avec la forme des relations qu'elle établit avec les autre membres
de sa société. Le polyéthisme ne concerne pas seulement la fonction
sociale des individus, il apparaft aussi dans les interactions
sociales.
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TECHNIQUES D'ETUDE DES SEQUENCES COMPORTEMENTALES
APPLIQUEES A L'ANALYSE DU RECRUTEMENT ALIMENTAIRE
CHEZ LES FOURMIS

par
Philippe CHAMPAGNE®, Jean-Louis DENEUBOURG+,
Jean—~Claude VERHAEGHE et Jacques M. PASTEELS
Departement de 3iclogie 4Animale
2t
Service de Chimie Physique [I «
Faculté des Sciences
Université Libre de 8ruxelles. 3-1050 3Jruxelles
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Résumé: Le comportement de la recruteuse de Tapinoma
sryraticum 2st décrit quantitativement A l'aide d'un systime
d'équations stochastiques. Cette méthode s'avére promettesuse
notamment dans la mesure du composant stochastique du comportement
a2t de ses variations an fonction des conditions é&cologiques
ou d'espéce a sspéce. En particulier, il résulte de ce travail
que la définition d'une séquence comportementale typique pour
la présente 2spéce s'avére 3tre une notion illusoirs.

Mots—clefs: Tapinoma 2rracicum, recrutement, diagramme

dquentiel, séquences comportementalzs, modéles mathémariques,
Formicidas.

3

Summary: Techniques for the study of behavioural sequen
ces, applies to the recruitment in ants.

Classical stochastic 2quations are used to describe
the sequential behaviour of Tapinoma erraticwm 's rescruiter.  Three
conditions have ©been analyzed: {ood source 1 M sugar, known
substratum: food source L1 M sugar, unknown substratum;*.From
the observation of 25 ants, the matrix of :transition probabilities
has been computed. The transition processes are taken as Tirst
order Markov. The interest of this model is a measure of - cthe
noise in the recruiter behaviour, the determination of the relation
netween noise and 2cological situation and intarspecific comparisons

It appears that 7. zrraticwn shows small variations
in its observable behaviour from one <condition <to another. It
~asuliss 2lso from these first calculations <that the concept
of a =ypical benaviourai sequence <found in the Lliterature for
other soecias is for T. zrracicwn an illusion.

key-words: Tzpinoma — grraticwnm, — recruiiment,  [llw

diagram, benaviourci sequences, wathematical modals, Formicidae.

INTRODUCTION

Las ‘ourmis ont develoopé de multiples stratédgiss
2n vue d'une 2xploration optimale de laur milisu. Cella—ci implique
diffrents comportaments 2n relation avec 1'3cologis des sspéces
considérées. Des paramétres tels gque population du aid, polycalie,
agressivitd, vitesse des fourmis, gsermanence des sources, régime
alimentaire, ... doivent 3tre pris =n considération. La composants
aldatoire du comportement joue =lle =2ussi un r3le LimporTant
(PASTEELS and al., 1382; DENEUBCURG and al., 1983).

¢ food sourze 0.1 1 sugar,unknow supbsTratum.
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Dans wune large mesure, la récolte de la nourriture fait appel
4 des stratégies de recrutement classiquement répertoriées selon
trois modes: tandem, groupe et masse. Cependant il a été démontré
que deux de ces modes peuvent chez certaines espéces se succéder de
maniére progressive au cours du recrutement (VERHAEGHE, 1982;
DE GEYTER, 1982). Nous considérons cette classification comme
idéalisée, les trois modes se distribuant selon un continuum.

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

METHODES

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

-Aire de récolte avant entrée au nid;

-Périphérie du nid avant entrée au nid;

-Intérieur du nid;

~Périphérie du nid aprés sortie du nid;

-Aire de récolte aprés sortie du nid.

La périphérie du nid et le nid occupent approximative—
ment la moitié du bac d'élevage. L'autre moitié forme 1'aire
de récolte, qui selon qu'elle est recouverte* ou non, constitue

4

de ce fait un substrat connu ou inconnu. Au cours de l'observation
la recruteuse peut revenir a la nourriture & plusieurs reprises.
Un cycle est défini comme la succession des comportements manifestés
par la recruteuse a partir du moment ol elle découvre la source
jusqu'au moment ol elle y revient en ayant transité par le nid.

Trois conditions expérimentaies sont 2tudisdes:

Source saccharose 1 M sur substrat neuf; source saccharose
1 M sur substrat connu; source saccharose 0.1 M sur substrat
neuf’.

Nous avangons 1'nypothése que toute transition
comportementale ne depend que du comportement de départ (chaine
de Markov d'ordre 1). Il s'en suit que les résultats sont agencés
en une matrice de prooabilité de <ctransition carrée, dont le
diagramme séquentiel donne une représentation graphigue.

Diagramme séguentiel

Le bruit semble relativement important mais il
est impossible & ce niveau d'en avoir une mesure ou une interpréta-—
tion (fig.l1).

Le diagramme séquentiel forme un réseau d&'enchainement
des comportements duquel il est impossible de déduire une séquence
aboutissant 2 la description d'une chaine comportementale typique.

Analyse du réseau comportemental 2 l'aide d'un modéle

Afin d'essayer d'ootenir une mesure de la composante
probabiliste du comportement de la recruteuse, de dégager des
paramétres permettant de décrire de maniére synthétique les
séquences comportementales et de procéder i des comparaisons

* d'une feuille de papier calque avant l'expérience
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Figure 1: diagromme séquentiel de T. srraticwm:

Conditions zxpdrimentales: source 1 M saccharose, substrat
connu. Légende des actzs: 3:boire; Opr, DA, Dpe 2t
ON: déplacement respectivement d ;rox,mité de la source,
sur l’atre de réecoite, 4 la dérivhérie du nid 2t dans
lz nid; II et IC: <mvitavion individuelle zr zollective;
2T gt T position de trophallaxie 2t crovhaliaxie; &:
autonettoyage; AN: retowr d la nowrrisure; I 2t 3¢
entrde du nid 2t  sortie du nid; 3: recommaissance;
d: arréts. L'Zpaisseur de Fléches 2st proportionmnelle
uz Drooaamuuués de cransiitom. Clellas-ct somt domnées
(muiltiplideszl00) par las hi’“ s au-dessus des [leches.

interspécifiques, nous avons 3tabli un systdme 4'isquatiors stochasTti
ques. Ce modéle: décrit de manidre séquentiells, $tape par 3tape,
le comportement de la recruteuse 2n considérant ls=s actes comme
instantanés. Une description =temporelles, prenant =n compTe La
durde de vie des actes a 3té 3galsament développée, mais nous
ne traitons :ici que du mode séquentisl.
drobabilité comportamentale

30it pni la probabili<é qu'ia la néme 3tape la recru-

1

tause manifesta le comportament i:
B
oni =Z sn-1, W .. (1)
ey Sy J%

»

su \W ji 2st la orooapilité Ze <ransition de j wvers L. L'act
i

-
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1l est le comportement de départ (boire) et k 1'acte retour 2a
la nourriture en fin de cycle.
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Nombre d’etapes

igure 2: Probabilité d'avoir terminé le cycle & la niéme étape.
Condiiions expérimentaies source 1 M saccharose,
substraE connu.
-4
pn=:E pn iest la probapilité de présenter un acte
B iz 4 .. -
quelconque & la niémé étape et 1 - pn celle d'avoir <terminé
le cycle & cetvte étape. (fig.2).
L'accord entre les résultats expérimentaux et théori-
ques montre que le modéle reproduit l'expérience et que 1 'hypothése
markovienne est une bonne approximation.

Séquences comportementales et leur probabilité

La probabilité de réalisation d'une ségquence quelcongue
peut 2tre calculée & partir de la matrice des probabilités de
Transitions comportementales. La probabilité d'une séguence
particuliére allant de 1 3 k en m &tapes en passant par les
actes a,b ... est donnée par:

Q 1a%¥apWoe "ttt Wy

La figure 3 donne le classement des probabilités
des séquences (lﬁmité arbitrairement aux séquences de probabilité

supérieure a 10 ) et la probabilité cumulée de celles-ci. Chague

séquence a une probabilité de réalisation maximale tras faible
-2 s ias . 2 -

(10 } et la probabilité cumulée des quelques 300 séquences

les plus probables n'atteint pas 0.1. Ce calcul orédit que 90%
des observations possibles seront donc constituées d'une mulctitude
de séquences de probabilité excessivement faible.
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igqure 3: Probabilité des séquences 2zt probadilité cumularive.
Conditions  2zpérimentales: source 1 M saccharose,
substrat connu.

Signalons que pour T.erraticum une séquence Tre
orobable est gzénéralement constituée d'un nomore minimum d'actes
(pratiquement ceux nécessaires pour terminer le cycls, =2t que
ssrtains comportements importants dans le déroulement du recrutement
{par 2xemple Ll'invitation) peuvent ae pas y 3tre pgrésents. Une
séquence &trds probabls n'sest donc pas nécessairement une séquence
olus 2fficace que les autres.

Zntropie de la séquence comportamentals de la recruteuse

Jne mesure de L'aspect stochastique du comportement
de la rscruteuse peut 3tre obTanue 3 partir du calcul de l'entropie
an fonction du déroulement du cycle (fig.4).

Entropie

0 20 40 60 80 100

Nombre d efapes

‘oure i: Ivoiutiom sdquemsiellz de l'zmrropia.
somditions e2zpérimentales: source [ M Ze saccharose,
supstrar 2onnu.
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Nous avons utilisé la formule de Shannon pour 1la
calculer. L'entropie dans ce contexte n'est pas associée 3 1'idée
de <transfert d'information mais est simplement une mesure du
caractére stochastique du comportement de la recruteuse.

Nous constatons, en regardant la figure 4, une
augmentation rapide du désordre et de l'imprévisibilité du systéme
jusqu'a un maximum se situant aux environs de 1a huitiéme étape,
qui correspond au nombre minimum de- pas pour terminer le cycle.
Le systéme gagne dés lors plus ou moins rapidement en prévisibilité,
en fonction des caractéristiques de la matrice des probabilités
de transition. L'intérét essentiel d'un tel calcul est de disposer
d'une fonction simple permettant des comparaisons entre différentes
conditions expérimentales ou interspécifiques. La comparaison
des résultats obtenus par cette méthode montre que le comportement
de la recruteuse de T, erraiicwn présente de trés faibles variations
pour les trois situations expérimentales é&tudiées.

DISCUSSION

Cette méthode, au méme titre que les autres, est
sensible & la définition de 1'éthogramme (nombre d'actes différents)
qui peut influencer la valeur de 1'aspect probabiliste du comporte-
ment de la recruteuse. Des comparaisons interspécifiques nécessitent
donc des définitions semblables. 11 est a remarguer qu'une défini-
tion <rop fine des comportements (=définition d'un nombre élevé)
est préférable car dans 1'analyse on peut toujours procéder
& des regroupements. De nombreux auteurs auteurs se limitent
& l'utilisation d'un petit nomore d'actes, considérés 2 priori
comme essentiels pour le bon déroulement du recrutement, les
conduisant ainsi & une description qualitative "déterministe”.
De plus la méthode nécessite évidemment un nombre minimum de
manipulations ( les tests de fiabilité sont en préparation),
et une homogénéité la plus grande possible entre les individus,
étant donné que la matrice des transitions comportementalses
est l'addition des matrices presentées par chaque individu.
Enfin cette technique offre 1'avantage de poser une seule hypothése:
celle que nous sommes face & un processus de transition markovien
de premier ordre.

CONCLUSIONS

Tapinomg errccticwm semble peu sensible aux variations
de la richesse de la source de nourriture, et & la connaissance
préalable du substrat. D'autres tests confirment ces constatations
{Ph. Champagne, en prép.). Il s'agit d'une espéce oppertuniste
ce qui est confirmé d'un part par sa grande propension & déménager,
et d'autre part par nos connaissances sur son comportement d'affou-
rragement en oprésence d'autres espéces de fourmis occupant la
méme niche. En effect T. erraticwn n'entre pas en compétition
physique avec ces espéces (observazions personnelles). Le peu
de sensibilité & 1la concentration de la nourriture peut paraltre
surprenant. N'oublions cependant pas que cette analyse ne porte
que sur la partie visible du comportement et n'apporte aucune
information sur le rdle de la piste, fondamental dans le recrutement
de masse.



L'aspect stochastique du comportement des recruteuses
chez cette =espéce semble revétir une importance considérable
Le résultat le plus &vident qui ressort de cette analyse est
l'absence de toute séquence particuliédre qui se détacherait
du réseau comportemental. Une multitude de séquences, toutes
plus ou moins &quiprobables et a faible probabilité sont possibles.
Les 3Studes an cours oportant sur d'autres 2spéces vont dans le
méme sens mais font apparaitre des sspéces plus déterministes
et des séquences Sypiques alors que pour T. grrazicunm la séquence ty
pe a2st un mythe.

REMERCIEMENTS: Yous temons 3 cemercier Messieurs les Professeurs Prigogine =2t
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ce travail.
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PREMIERE APPROCHE DES MODALITES DU RETOUR AU NID CHEZ
LES OUVRIERES CHASSERESSES D'ODONTOMACHUS TROGLODYTES SANTSCHI
( FORMICIDAE ,PONERINAE)

par
A. DEJEAN, D. MASENS, K. KANIKA, M. NSUDI, et M. BUKA.
Oépartement de Biologie-Chimie. [.S.PXikwik, Zaire
(Projet C.N.R.S. 3iodynamique des sols tropicaux).

Résumé: Le retour 2au nid des ouvriéres pourvoyeuses
d'0. troglodytes =st direct. Il s'appuie sur une orientation
ol la perception de la pente 2t la direction de la source de
lumidre dominent. Il n'y a pas utilisation de pistes ni vraisembla-
blament, de repéres topographiques visuels proches. On a observé
un marquage du territoire par dépét de produits d'origine anale.
Ce marguage joue un rdls sur le comportement de 1'ouvriérs gqui
rentre au nid. Les pourvoyeuses ont une excellente mémoire ot
sont capables de se rendre directament vers un groupe de proies
aprés avoir &té soumises i une série de déplacements déclenchés
par une expérimentation.

Mots~clés: Odontomachus, Ponerinae, origntation,
retour au nid.

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

The workers of J,:troglodytes aunt alone and, probably
forage randomly. Their homing is direct and they are guided
by +he origin of the available light source and the angle of
the immediate slope. There is no utilisation of trail nor visual
topographical reference mark. The society cerritory is marked
9y deposition of anal products released ,bdy che workers. When
a worker comes back to the nest, its passage in 2 place where
zarritorial marking is removed is disturbed when it Lleaves the
nest %o seek 2 gzroup of grey. We have no good explanation for
interpreting this ohenomen.

The worker have a very good memory in regards t€o
their orientation. For 2xample, 1f we displace cthe artificial
nest during the worker's search of a group oI p2rey, the worker
revturns 5o Gthe initial site of the nest. Then it 2egins a search
“or *the nest, sets the prey on the gZround and resumes 1Is Ior
the new location of the nest. When it Jinds cthe nest, the worker
return dirsctly <or <the prey which it nad l2ft and direczly
takes it back o =he nest. Aftar naving deposited the arey in
the nest, *the worker is able %o return directly rfrom the new
siz2 of <he nest o zhe zZroup >f jrey.

Key-words: Jdontomachus, donerinae , spiantacion,

homing.
INTRODUCTION

Chez de nombreuses 2spéces de Jourmis grédatrices,
lss ouvridres pourvoyeuses chassent iadividuellement. La srédation
se divise ici 2n %<rois grandes ghases: la recherche des proiss,
ia capture =2t l2 retour au aid. Ces *%rois phases sont Lilldes
3 une notion de rentapilitd Snergétique gJui dans 12 cas des
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fourmis est trés favorisée par une quatriéme phase: le recrutement
des congénéres. En ce qui concerne la prédation chez de nombreuses
espéces on ne rencontre cette quatriéme phase gue dans de trés
rares cas. Dans les conditions optimales d'exploitation du milieu
le retour au nid doit &tre direct, c'est ce que nous avons pu
voir dans de nombreux cas chezOdontomachus troglodytes (DEJEAN 1982)

MATERIEL ET METHODE

Odontomachus troglodytes est une Ponerinae trés répandue en Afrique
tropicale humide (révision du genre: BROWN 1976), que l'on trouve Facilement
en pleine fort dans la région de Kikwit au Zafre. Les ouvritres mesurent prés
de | ca de long et possédent des yeux bien développés. Les termites constituent
leurs principales proies.

Pour ce travail nous avons utilisé cinq dispositifs expérimentaux
constitués d'une taple de 80x60 cm. Certains dispositifs sont recouverts d'un
vitrage permettant d'effectuer au feutre le reievé exact du déplacement des Fournmis.
La surface des cables est rscouverte de papier calque aui constitue l'aire de
chasse divisée en carreaux de 10x10 cm. L2s nid ol se trouve la société comprend
un tube 3 essai dont le fong est garni de coton humide débouchant dans une bofte
de 8 cm de diamétre sur 10 cm de hauteur, constituant l‘'anti-chambre. Lss observa-
tions pour chague nid sont effectuées tous les & jours, rythme d'aporavisionnement
des sociétés. Les proies sont soit des ouvridrs Cubitermes (3 & Lea), soii des
sauterelles (15em). tlles sont disposées 3 une distance de 50 3 70 c» du nid
3 des endroits différents d'une fois & 1'autre.

Pour 1'enregistrement des observations nous avons ronéotypé des
ficnes sur lesquelles l'aire de chasse divisée en carreaux est représentés. Lors
de observations du déplacement d'une ouvriére, nous reproduisons sur une Fiche
1'image approximative de ce déplacement. Les probliémes que nous nous posons per-
mettent de se contenter de cette approximation pour la plupart des czas, sinon,
nous utilisons les systimes recouverts d'un vitrage. Toutes les ouvridres de
la société sont marquées en Fonction de leur sous-caste. Les pourvoyeuses sont
connues individuellement afin d'éviver les interférences. Ouand une ouvriire touve
une proie, nous retirons les autres ouvridres se trouvant sur }'aire de chasse.
Elles sont réincroduites aprés l'expérience.

RESULTATS

I- Comparaison des trajets "aller" (recherche des oproies) et
retour au nid (fig.l).

a/ Petites proies: ouvri2res de Cubiiermes (48 cas).-
Dans <tous les cas, le <trajet retour est différent du Trajet
aller.- Il dure moins longtemps que l'aller ( de quelgues secondes
&2 2 minutes ,contre 10 3 40 minutes).- Il est plus court gque
l'aller et dans 83% dmes cas il fait moins de la moitié.- I peut
&tre effectué presque en ligne droite (46%) ou 3tre trés direct
bien que légérement sinueux {(31%). Toutefois, il peut comporzer
une ou plusieurs boucles (21%)}. -I1 y a une nette variation
inter-individuelle. Certaines ouvriéres rentrent au nid de fagon
trés directe dans toutes les observations qui les concernent.

b/ Grosses proies: sauterelles (30 observations).
-Le retour dure bpeaucoup plus longtemps que oprécédemment, de
l'ordre de 5 a 10 minutes.-L'ouvridre tire la proie et se déplace
donc en marche arriére alors que pour les petites proies, elle
se déplace en marche avant. Pour 86,5% des situations, 1'ouvridre
doit se réorienter en cours de route. Elle abandonne alors sa



oroie, part en marche avant =t effectue un ""cour" pouvant la
conduire au nid (33,3% des cas). Ensuite elle reprend sa proie
et rectifie sa trajectoire pour regagner le aid. Ce manége peut
se répéter A deux reprises (13,3%). Le retour en ligne droite
ou trés direct n'a jamais été observé. Il est toujours assez
sinueux.
II. Inversion de la o2ente lorsque la oourvoyeuse chargée de
sa oroie rentre au nid.
Sente inrférieure 3 10% (24 cas): nous n'avons noté
aucune modification du comportement. °Pente de l'ordre de 30%
(10 cas): dans tous les cas au moment de Ll'inversion de pente,
l'ouvrisre rait demi-tour, puis, 2ffectue une recherche qui
semble 3tre de type aldatoire en ayant ou non déposé sa proie
an route.
III-Mise en olace d'un obstacle entre les oroies et le nid (fig.2a).
a/-Protocolea:4l 2ssais ol un abstacle constitué par une rigle

de 350 cm de long pour 1 ca de hauteur 2sC placé i ai-chemin entre le groupe de

cermites st la nid pendant gue la pourvoyeuse capture une proie.

b/ Résultats:

-Au retour vers le nid, la pourvoyeuse dépose sa
oroie au sol, dés la rencontre de 1'obstacle (90% des cas).
Znsuite, 2=lle contourne l'obstacle, longe ou non 1'autre bdordure
puis =affectue un '"tour" d'orisntation opouvant la conduire au
aid (86,5% des cas). L'ouvriére revient sensuite i 1'obstacle,
le contourne, retrouve .2 proie, la prend 2n charge, fait demi-
tour et arrive a l'extrémitéd de l'obstacle. De la, 2lls va directe-
ment au nid en utilisant un chemin qu'zlle n'a jamais smpoloyé.

-P0ur des cas restants on trouve soit une recherche
de ‘'"type aléatoire", apras rencontre de 1'obstacle 2t dépdt
de la proie, (7,3%) soit un contour de l'obstacla, proie maintenue
sntre les mandibules 2t une recherche du nid sinueuse mais semblant
orientée (2,3%).

IV-Zvolution des itinéraires d'une ouvridre affsctuant une séri

0]

d'aller-retour aores la découverws d'un groupe de sroies.

a/ L'aire de cnasse 2sT libre (34 cas).

Tous la2s cas sont semblables. Lors du lsr cetour
au nid, Ll'ouvriére qui raméne la Llére proie =mpruntz un trajet
slus ou moins direct.Znsuite, gzlobalement, las “rajets 3Jue l'on
sencontre montrent  une améliigoration c¢roissants tendant vers
la ligne droits.

3/ Un obstacls =2s

disposé sur Ll'aire de chasse

ol

0

(3 cas fig.2)

21 s'agit de la suite de L'zaxpérisence srécsdante.
—?our 5 =ssais, lors du deuxi2me <crajet allar, L'ouvridre va
directement vers L'obstacle (perpendiculairement 2 ce dernier)
)

te longe, 2t de lia va directement vers les proiss. Au retour,
on a un processus symétrigue.-Pour lss 2 2ssais restants, lors

4u 2&me aller, Ll'suvriére 2 franchi l'opostacle.- Z2Zn 3ucun cas
nous n'avons observé l'itindraire l2 glus court.- Quand on retire
i'obstacle, dans GSous Llas cas L'ouvridre a regagné directement

soit L2 nid soit les proizs.
V- 3rouillage d'un 3sventuel svstame de repéres olfactils

t

J13T28S,

=races suivies ou ponctuellas, narjuage —er-inorial) .,

a1
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a/ Protocole: pendant gue 1ia pourvoyeuse capture une proie, nous
disposons une feuille de papier calgue {(21x30 ca) de texture identique 3 celle
qui constitue le substrat de l'aire de chasse, en travers de 1'axe nid-proies.

b/ Résultats (fig. 3)

l°/-Dans 86% des situations Ll'ouvriére monte tout
d'abord sur la feuille de papier en gardant sa trajectoire,
sur une distance variable. Ensuite, elle rebrousse chemin, longe
ou contourne la feuille, son mode de déplacement montrant une

nette perturbation. Elle finit par regagner le nid.- Dans 7%
des observations, 1l'ouvriére contourne la feuille de papier
sans monter dessus.- Dans les 7% restants, l'ouvriére franchi*

la feuille de papier comme si rien n'était.

2°/-0n laisse la feuille de papier durant plusieurs
aller et retour (12 observations) (fig. 3b).-Pour les trajets
"aller", 1l'ouvriére franchit la feuille de papier en gardant
sa trajectoir initiale (10 cas) ou, parfois (2 cas) l'évite
comme s'il s'agissait d'un obstacle. -Pour les trajets retour,
les nproportions s'inversent.L'ouvrigre generaiement évite la
feuille de papier (11 fois) sinon, elle la franchit (1 fois).

3°/- On retire la feuille de papier (1l observations,
fig. 3c). -A l'aller, dans tous les cas la fourmi franchit l'empla-
cement ou se trouvait la feuille de calque. - Au retour, dans
trois situations, elle évite cet emplacement.

Vi-Rotation de la source de lumidre par rapport 2 l'aire de

chasse.

a/ Protocole: MNous avons fait pivoter l'aire de chasse de 180°,
le systéme expérimentale étanmt placé dans une pidce éclairée par une seuie face.
L'éclairement est perpendiculaire 3 1'axe nid-proie (33 observations).

b/ Résultats: Dans 91% des observations l'ouvriare
a2 poursuivi. sa <trajectoire, ne se rendant pas compte que le
substrat pivotait. Ainsi, elle arrive dans une zone ou elle
devrait. rencontrer le nid. On la voit alors circuler lentement
en palpant le sol de ses antennes, son trajet devenant sinueux.
Plus ou moins vite, elle pose la proie et reprend sa recherche,
sur un parcours 'en rosette" repassant par la proie (10 fois),
ou, directement sur un parcours qui correspond & un déplacemenz
de "type aléatoire". Quand elle finit par trouver le nid, elle
revient directement 2 la proie et la raméne tout aussi directement.
Pour les 9 observations restantes, laz pourvoyeuse chargée
de sa prise pivote avec la table et arrive au nid ol elle dépose
la proie. .

VII- RSle d'un repére topographicue: déplacement du nid.

a/ Protocole: pendant agu'une pourvoyeuse découvre un groupe de
proles, nous déplacons le nid d'une vingtaine de centimétres opar rapport 3 !'axe
position 1initiale du nid-proies. On suppose gque ce nig dont l'antichamore fait
3 cm de diamdtre pour 10 ca de hauteur, olacé sur une aire ae chasse piane zomstitue
un repére topegraphique bien visible (48 observations).

b/ Résultats ({ig. 4):-Dans 94% des cas, nous observons
la succession d'actes suivante: l'ouvriére regagne 1'emplacement
initial du nid. A ce moment l&, elle cherche sur place en effectuant
un déplacement lent et sinueux, et en palpant le sol. Vient
ensuite le dépdt de la proie puis une nouvelle recherche ou
l'on retrouve souvent au début un déplacement "en rosetze",
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Disposition d'une feuille de papier vierge, de la méme
texture que celle qui recouvre l'aire de chasse, entre
le nid et le grouve de proies, au moment ou une ouvriére
découvre ces dermiéres.

a/ Premier revour.l'ouvriére monte sur la feuille de
papier en gardant sa trajectoire, puis, se momtre periurbée
et finit par contourmer cecte feuille.

b/ Au 2éme aller, la Feuille de papier est franchie comme
st de rien n'édtait (10 cas sur 12), alors qu'au 2éme
recour, elle est évicéde (Il cas sur 12).

e/ Aprés retrait de la feuille de papier, dans tous les
trajets aller (11 cas sur 13/, l'ouvridre ve directement
vers Les proies, alors que pour les trajets retour, eile
ne le fati que 8 fois swr I1. Pour les ctrois cas restants,
elle évite L'emplacement de la feuille de papier.
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Déplacement cu nid pendant aque L'ouvriére découvre un
groupe de proies.

a/ Traejet de recherche puis premier recour. Dépd: de
la proie quand l'ouvriére ne retrouve pas le nid.

b/ i'ouvriére aprés avoir rerrouvé le nid revient directement
chercher la proie qu'zile vient de déposer et la raméne
au nid. Ensuite, zlle se rend direciement du nowvel emplace-
mentdu nid jusgu'au groupe de proies.



repassant par la proie, pouis un itinéraire de "type aléatoire”.
Quand le nid est atteint (entre 10 2t 45 minutes), l'ouvriére
revient directement & la proie qu'slle raméne au nid selon un
trajet tout aussi direct. Aprés avoir déposé la proie dans le
nid, l'ouvriére se rend alors directement au groupe des proies
de départ puis rentre au nid tout aussi directement.-Dans 2%
des cas, nous avons rencontré une variante ou l'ouvriére effectue
deux dépdts successifs de proies.-Pour les 4% restants, Ll'ouvriére
garde la proie entre las mandibules pendant toute la durée de
la recherche du nouvel emplacement du nid.-Lors d'un =ssai supplé-
mentaire, Ll'expérience a 3té répétée trois fois de suite sur
une ouvridre, c'est a dire que lorsque l'ouvridre revient au
nid avec une 22me, puis une 3&me proie, celui-ci a été déplacé.
Chaque fois nous avons trouvé la séquence avec dépdét de oroie.
1l'ouvriére ne s'égarait pas et Stait capable d'erfectuer des
trajets directs dés qu'elle retrouve les nouveaux amplacements
du nid successifs.

DISCUSSION ET CONCLUSION

A notre connaissance peu de travaux ont $té effectués
sur Ll'orientation c¢hez les Ponerinae. FRESNEAU (communication
personnelle) parle d'une orientation visuelle 2t d'une navigation
par rapport i la canopée chez Pachycondyla avicalis.

Mos chasseresses qui 2ffactuent une recherche des proies
qui semble 3tre de type aldatoire ont wun comportement tout a
fait comparable i ceslui des exploratrices connues classiquement,
qui, d'aprés JANDER =t DAUMER (1974) ont une orientation primaire
(utilisation de stimuli  =2xtermes). l'orientation secondaire
Stant utilisée par les ouvridres recrutées suivant une pista.

l'orientation oprimaire fait appel A plusieurs critéres
dont:

1?.- Repéres visuels lointains (orientation par rapport i la
source de lumidre ). 3RUN fait faire demi-tour 3 des Zasius nT
ger et des Myrmica 2n utilisant un dcran et un a@iroir
(in Raigner 1952). SUDD (1967) fait =2rffectuer une rotation
du systéme d'élevage ou se déplacent des Myrmica ruora. Cette
sxpérience, gque nous avons reprise, permer de meTtIre 2N
3vidence l'utilisa—on de repéres visuels lointains préféren—
tisllement A cella de repéres tovograpniques procheschez las
suvriares, qui conservent leur cap.lLes Odoncomachus font de mé
ae.

29 .~ QRépéres topographiques pjroches.

Ils sont généralement utilisés par l2s sxploratrices 4'2spéces
3 "psychisme trés dSisn développé" comme l=s Ayrmecocystus (TFor-
micinae) (expérisnce de Cornetz in RAIGNER 1952).

39.- Zvaluation des distances.

Ills 2st généralement mise 2n 3vidence par la rotation
du systame d'3lsvage. Juand les ouvrisres 4'Odontomachus sro
glodytes ont parcouru une disctance correspendant au Trajet

proies—-nid, =llses changent de comportement: Llaur =crajet
devient sinueux alors 4qu'il 3tait direct, L2ur vitesse
de déplacement décroic, leurs antennes paljsent 12 sol.

Catte $Svaluation de la distance par las fourmis 25T connue.
JAIGNER (1952) naous 32iz2 S3ANTSCHI 3 :ce sujst 2insi  Jue
3RUN opour aqui ce "sens" repose sur l'enregi ement dJdes

EDte

a5



répétitions successives des mouvements musculaires. I1 ¥
aurait aussi mémorisation de tous les actes (virages,
montées...etc). A ce sujet, SUDD (1967) parle de sens
“'cinoesthétique", JANDER et DAUMER (1974) d'orientation
endocinétique. Que faut-il penser de cela?

4° - Les repéres territoriaux sont connus chez une Formicinae
du genre Jecophyila (HOLLDOBLER et WILSON 1977) et chez
une Ponerinae du genre Fhytidoponera (HASKINS et HASKINS
1977). IL y a un dépdt anal contenant une phéromone territo-
riale. Ces dépSts sont effectués au hasard sur le sol des
aires de chasse des nids d'élevage. Nous avons observé
le méme phénomene chezlp- 3r09loaytes Les marques sont bien di
stinctes et sont d'autant plus clairesemées que l'on s'éloigne
du nid lors des premiers jours de 1'installation de la
société sur une aire de chasse. Ensuite, le territoire
étant limité, cela n'est plus perceptible. Dans la nature,
par contire on pourrait ainsi avoir un gradient d'odeurs
& reconstituer aprés chague pluie. En introduisant une
feuille de calque piége sur l'aire de chasse ol le territoire
est bien marqué, nous perturbons l'ouvriadre qui fait la
navette entre le nid et un groupe de proies,durant les
trajets retour, rarement durant les trajets aller. Nous
ne savons pas interpréter cette différence.

5°.- tilisation des pistes: Nous n'avons pas observé d'établisse-
ment de véritables pistes, mais il n'est pas exclu qu'il
n'y ait dépét de traces par contact des pattes sur le
sol. Cela pourrait fournir une explication pour les <trois
cas (sur 11) ol une ouvriére aprés avoir fait la navette
entre le nid et un groupe de proies en présence d'une
feuille de calque en travers de l'axe nid-proies, évite
l'emplacement ou se trouvait cette feuille aprés qu'on
l'ait retirée.

6°.- Tournoiements de Turner: D'aprés cet auteur (in RAIGNER
1952), les ouvriléres exploratrices qui rentrent au nid,
arrivées dans une zone proche de ce dernier, effectuent
des zournoiements qui leur permettent de retrouver 1'sntrée
du nid. Nous n'avons observé cela qu'aprés une intervention
expérimentale (retrait du nid, rotation de l'aire de chasse).

7°.~ Utilisation de la pente: Le résultat observé chez 0. Zroglo-
dytesest classique. SuUbD (1957) compare l'utilisation
de la pente & celle des repéres visuels lointains.

8°.- La mémoire des ouvridres est mise en évidence par la dernidre

expérimentation. JANDER (1957) a montré, chez un Camponotus
une mémoire visuells de S jours.

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



une stratégie permettant & Ll'ouvriére de se réorienter 3 la
suite d'une perturbation du milieu. Deux actes principaux se
retrouvent constamment: le dépdt de la oroie et le '"tour d'orienta-
tion" avant de revenir chercher Lla proie. Cette stratégie est
trés lide 3 la mémoire de 1l'insecte.
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EXPLOITATION DE SOURCES DE NOURRITURE PAR MESSOR STRUCTOR
INTERACTION AVEC DEUX AUTRES ESPECES DE FOURMIS (HYM. FORMICIDAE)

par
Christian DELALANDE et Alain LENOIR

Laboratoire d'Ethologie st de Psychophysiologie-Faculté des Sciences
Parc de Grandaont, 7-17200 Tours

Résumé: L'istude du comportement de récolte rdalisée
an 3té a permis de mettre 2n édvidence une orientation préfarentislle
vers certaines sources de nourriture 2t une $svolution dans !'sxploi-
tation des diverses sources de nourriture, avec une réorganisation
de l'activité des diverses sorties de la colonie. Les interactions
entre Mesgor, formica rufibardis et Tetramorium caespitum révélent
une complémentarité entre les trois espéces dans l'exploitation
de ce milieu.

Mots-clés: Messor, Formicidae, rdcolte alimencaire,
Formica, Tetramorium, rythme circadien.

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

Tood collection was studied on one big colony in
Touraine (France) during august 1983, with fwo &types of {ood
sources: 6 distributors suoplied =2ach morning and 1 aatural
area covered with Graminaceae. The daily rythm indicated a diurnal
activity with a falling activity during the hotaest hours. It
was observed that fthe different food sources were not axploited
on the same rate and that the 2xploitation of the sources svolved
during the observation period, with 2 reorganisation of the
activity of the different holes of the colony. Formica rufibarbis
and Tetramor<ium coespitwm present complementary strategies for
the exploitation of this habitact.

Key—words: Formicidae, Formica, Messor, TIarramorium,
Ffood—- collection, otreadian rychm.

Ce *travail, réalisé pendant 1'3sté 13983 a pour GCut
d'édtudier 1'activitéd de récolte chez la fourmi moissonneuse
Messor structor. On a  apordé aussi  lss  relations 2nTre cetl2
sgpéce 2t deux autres Jourmis aoondantes dans le méme habicact.

MATERIEL ET METHODES

L2 =errain :znoisi se situe i 3aché (Indre 2c¢ Loirej. Il s'agit i'une
sour aoritée, dont le sol 2sc an grande oartie 1énudé, dans ilagueile vit une zolonie
de M. sTrycTar comoorTINT 1e 10MOrsusas sorties. Jour L'icalogie 2t la structure
iy 31d de catte 2spéce n se ~éférera aux travaux de JELAGE [1963).

Oispositif expérimental

5 distributeurs 1e  graines sont placds sur llaire fe ~d
(fig. ). dne aire, Al, ~ecouverta de 3raminées, DJigizaria sanguinails, 2s¢ liaité
Jar une 3ande <e alascique. iLas Messor ; 3ccident 2ar teux drificas iistants
4e un sécre l'un 1e l'aycre. ODans :haque iiszcributeur, € 3 zhague rifica, on

alace une :elluls onocaélsccrique -~2iide 3 ua 2nregistreur graonisue, deraercant
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de comptabiliser automatiguement et en continu l'activité des Fourmis. Chaque
matin 3 8h30, on retire les graines restant de la veille et, on place 90 graines
de Ray-Grass dans chaque distributeur.

00
TSIIII

AIME DE RECORTE Je
{righ)
A2
a8
.2

- sartie du ald de
Messar Structer

disteibutanr de

-4 MAISON prames

5 lisw ¢¢ passage
vers I'sinn Al

Figure 1: Plan de l'aire de récolte
* sortie du nid de Messor structor
@ distributeur de graines avec le numéro de
la cellule

N

J~iieuxz de passage vers l'aire Al (n° de la
9 celiule)

Les données recueillies sont les suivantes: Fréguence de passage
des Messor dans chaque distributeur et vers l'aire Al; nombre de graines récoltées
par distributeur; nombre de Formica et Jetramorium caespitus présentes sur !'aire
de récolte; graines et insectes récoltés par Formica et Tetramorium; activité
des Messor oar sortie; température au soi; numidité ampiante.

RESULTATS

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

Les 20 et 21 Aolt, on observe une augmentation
de l'activité vers l'aire Al; le passage n°S est beaucoup plus
fréquenté que le passage n°S. Ces fourmis proviennent des sorties
S et 10. Les 22, 23, 24 Aoiit, on observe une baisse de fréquentation
du passage n°5; l'activité s'oriente de facon préférentielle
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vers les distributeurs 3,4,5,7 2t le passage n°9. Les données
recueillies A chaque sor*ie nous indiquent que les fourmis se
dirigeant vers les distributeurs 3,4,5,7 proviennent des sorties
9 et 10 les fourmis se dirigeant vers le passage n°3$ proviennent
de la sortie 36. Les 27 =t 28 Aoilit l'activitéd des Messor: s.'oriente
vers les distributeurs 1 et 2 qui n'étaient pas exploités auparavant
On assiste ainsi, entre les 15 et 31 Aolit 3 une nouvelle répartition
de l'activitd au sein de la colonie: les fourmis provenant de
la sortie 36, exploitant l'aire Al; les fourmis provenant des
sorties 9 =t 10, exploitant Lles distributeurs 1,2,3,4,8 2t 7.
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II-Récolte des graines dans les distributeurs

Du 15 au 22 Aolt, 15%1 5% des graines sont récoltées
en moyenne par distributeur par jour (distributeurs 2,4,6 et
7). A partir du 23 Aodt, toutes les graines sont récoltées dans
les distributeurs. Du 15 au 26 Aolit, aucune graine n'est récoltée
dans les distributeurs 1 et 2. A partir du 29 Aodt toutes les
graines sont récoltées dans ces deux distributeurs. On remarquera
que la phase préalable de prospection dans les distributeurs
3,4,8 et7 n'apparait pas pour les distributeurs 1 et 2.

III- Activité des Messor les 24 et 25 Aoiit.

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

On observe une baisse d'activité lorsgue
la temperature au sol est supérieure a 26°C.
b) Activité sur l'aire Al

C'est & dire une source de nourriture continue.
L'activité est importante de 8h & 22h, faible de 22h a 8h du
matin. On observe donc un rythme cireadien diurne.

c) Activité vers les distributeurs

Le 24 Aolt, la découverte des graines en 3,4,6
2t 7 a lieu & peu prés simultanément mais l'activité de récolte
s'oriente de facon préférentielle vers les distributeurs 3 et
7. Le temps de liatence entre l'exploitation des distributeurs
3 et 7 et des distributeurs 4 et & semble confirmer 1'influence
de la température au sol sur l'organisation de la récolte. En
outre , si l'on compare l'activité par distributeur les 24 at
25 Aofit et compte tenu des 2 facteurs: distance distributeur-
nid et distributeurs groupés ou isolés; on peut supposer gque
l'attractivité des sources de nourriture varie en fonction des
conditions du milieu.

En effet le 24 Aofit la récolcte débute par les distribu-—
teurs 3 et 7, le 25 Aofit, elle débute par les distributeurs
4 et 6. On observe gue l'activité vers les distributeurs persiste
aprés la récolte des graines.

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

IV- Occupation du site par les 3 espéces

Dans le but d'établir le régime alimentaire de Messor,
Formica rufibarbis et Tetramorium cagspitum, nous avons observé
pendant c¢ing jours <%ous les <transports de proies et de grains
par les 3 espéces. Nous pouvons dresser le schéma provisoire
de la Zigure 7 en sachant qu'il ne tient pas compte d'éventuels
transports d'aliments liguides dans le jabot, qui ne pourraient
guére exister que pour les Formica exploitant éventuellement des Du-
cerons en dehors de l'aire é&tudige.
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Figure 7:Interaction sntre les irois 2spéces de fourmtis de l'habitat
gtudié

Nous avons aussi totalisé pendant une journée,
le nombre de Formica et Tetramorium orésentes sur L'aire de
récolte. On observe un nombre élevé de Tztramoriwn; cependant ces
fourmis demeurent bien localisées entre l'aire Al et le distributeur
5: slles sont peu mobiles et attaquent les Messor qui passent 3 oro-
ximité de leur colonie. Cetite stratdgie semble 3tre une adaptation
locale i la présence des Messor, en effet Lles colonies voisines
ne présentent pas ce comportement. Les Tztramor-wn sont diurnes avec
un maximum d'activité aus hneures les plus chaudes, % peu pris
synchronisé avec la présence des Messor dont ellss se nourrissent.
Les Formica, peu nombreuses sur le site 3tudié, sont triés mobiles a
toute heurs de la journde, sans pic d'activité apparent. Il
semble donc que les *trois ospéces 3Studides ici présentent des
stratégies tout i fait complémentaires dans !'sxploitation de
L'habitat 3tudié.

DISCUSSION

P

srientation préfirentielle vers certaines sources
de nourriturs et la r~épartition de l'activité de récolte 2 1'inté-
~ieur du nid semble caractériser l'organisation de la rscolte,
(voir par axemple 3ERNSTEIN, 1975; AISSING =t W%HEELZR, 1976) .
La récolte devient aoffective apr2s une période de prospection:
les distributeurs 3,4,56 =t 7 sont visités du 13 au 22 Jiolt
mais seulement 15% des graines =2n moyenne, par distributaur
sont récoltdes. Si l'on s'en tient au calcul du rapport:

Nombre de fassages osar dJistributeur Jar ‘our
Nombre de gzraines récoltédes par distridbutaur jar jour

~ous obtenons un indice moven de L0 pour les distributeurs 3,4,3
2x 7 du 15 au 22 Aodt 2t de 3,3 pour la période du 23 z2u 31
Aolt. Compte =tenu de ces Juelgues données nous e Jjouvons nettre
an 4dvidence 1'2rfe2t de la distance 2ntre la source de nourriture
at la colonis sur le comportement aiimentaire : la récolte des
graines des distributeurs ! =t 2 (les olus 3loignés) débute
aussitdt aprés leur découverta. DAVIDSON (13978), avait montré
que la séIlectivité des Pogonomyrmexr augmenta avec la distance de fo-
raging.

Catte 3tude nous sermecTra de comparer L2 comportament
alimentaire devant une source continue (Aire Al) =2t une source
discontinue (disztributeur) =2t L'3ventuel pnénoméne de compétition
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entre ces deux <Types de sources de nourriture. On précisera
ultérieurement la répartition des %Aches au sein de la colonie
de Messcr structor: rejet des enveloppes des graines, rejet
de terre, stockage des graines. Nous ne pouvons pas conclure,
compte tenu des données recueillies & un partage dans l'espace
temps de l'activité entre Messor,Formica et Terramorium tel que 1'
ont par exemple observé BARONI-URBANI =t AKTAC (1981) dans les ste-
ppesde Turquie. On se demande si le partage des réserves alimen-
taires tel qu'il a &té défini plus haut (fig. 7; Tetramorium en come
pétition avec Messor, pour les graines et prédateur des Messor ) en-
traine une répartition spatio-temporelle des espéces en présence. La
question est posée aussi de Savoir si l'on peut parler de complémen-
tarité entre stratégies (Messor , Formica, Tetramorium) adaptée a
un site spécifique et caractérisant un équilibre dynamique plutdt
que de compétition entre espéces (GAUTIER-HION, 1979). Cela
signifirait éventuellement que la disparition totale ou partielle
de la colonie de Messor diie, par exemple, 3 une baisse sensibie
de la production de graines pourrait induire une disparition
des Teitramoriwm compte =tenu de l'interdépendance entre ces deux
espéces? Le choix préférentiel vers certaines sources de nourriture,
la réorganisation de l'activité des Messor, sont-ils induits
uniquement par la qualité et la quantité des graines sur le
terrain? Quelle est l'influence des 2 autres espéces sur l'ajuste-
ment des Messor au milieu?
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ETUDE EXPERIMENTALE DE RELATIONS ENTRE L'ACTIVITE D'AFFOURAGEMENT
ET L'EMIGRATION CHEZ LA FOURMI TAPINOMA ERRATICUM
par
Christiane DUBUC et Madeleine MEUDEC

Laboratoire d'Ethologie st de Psychophysiologie
Faculté des 3ciences
Parc de Grandmont, 7-37200 Tours

Résumé: La comparaison de la fréquentation, par des fourmis
Tgpinoma erraticwn_ . de diffarents sites (sites alimentaires
et nids potentiels) montre que: a) Deux sources de nourriture
identiques ne sont pas exploitées de fagon 3&quivalente- b)
Un nid potentiel proche d'une source de nourriture est trés
visitd. Mais il ne sera pas systématiquement choisi comme nouveau
nid en cas de déménagement- c¢) Un nid quitté reste Llongtemps
attractif et a de fortes chances d'Stre réinvesti aprés une
nouvelle perturbation. L'existence d'un réseau souple de pistes
chimiques permettrait un ajustement progressif de la réponse
d'une colonie au cours du passage de la situation alimentaire
a4 la situation de déménagement.

Mots clés: Recrutement, Smigration, Tapinoma erraticum, Jormicidas

Summary: Laboratory observations about the relationship between
foraging activity and emigration in ants Tapinoma erraticum.

The f{requency with which 7. grraticumvisited arvificial
sites (food sites and ogotential nests) located on a squars
(150x150 cm) were compared. Two coloniss were observed over
a 3 weeks period. The flux of workers at the 2ntrance of =ach
site was measured 9%y means of a photoelectric cell Llinked o
a counter. After a foraging period, ™o 2amigrations phases were
artificially induced. A foraging phase preceeded the second
amigration. :

Results showed that: 1) Two identical {ood 3ources
were not a=xploited with the same intvensity. 3efore the f[irst
smigration, the same site was the mnost 2xploited svery day.
After =zhe Ffirst amigration, a diffsrential visiting {requency
was ovbserved :oo, though prefarence varisd {rom one day to
the next.2) A potential nest locatad next =©To a {ood source
was very Irequentad. However, such nests were aot systamatically
chosen when &the ants emigratad. 3) A recently abandoned nestT
remained attractive <c©o <cthe ants long arter cheir 2migration.
Colonies willingly returned to it wnen pervurted.

A system of chemical =rails would allow the workers
to orientats cthemselves in “he =2xperimental sictuation. The
structure of this system would =volve with new discoveries
nade wnen wandering off chemical +frails. This network of trails
would make possible gradual ajustments =©o new situations (2g.
switch from a foraging situation =to an samigration 2hase) in
that it provides information on =he possibilitias of the 2nvi-
sonment. This information is integratad with the other stimuli
to determine the choice of a new nesting sica.

Keywords: 2zeruismens , Imigpation, I2pinoma 2rvArioum,
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INTRODUCTION

Tapinoma erraticum est une fourmi opportuniste qui doit
son nom au fait qu'elle déménage trés souvent (FOREL, 1874)
Elle pratigue un recrutement de masse lors de 1l'emigration
(MEUDEC, 1979) et lors de l'exploitation d'une source alimentaire
(CHAMPAGNE, 1980). Nous avons é&tudié au laboratoire la fréquenta-
Tion de différents sites (sites alimentaires et sites de nidifica-
tion potentiels) par des colonies passant, dans le méme environne-
ment, d'une situation alimentaire a une situation de déménagement.
Ceci afin de voir s'il existe une continuité entre les deux
situations, en particulier dans quelle mesure le choix de 1l'empla-
cement d'un nouveau nid aprés une perturbation est 1ié a 1'utilisa-—
tion et 2 la comnaissance préalables du milieu.

Les travaux concernant le choix d'un site de nidifica-
tion sont peu nombreux: lors de 1'essaimage chez les abeilles,
ce choix se fait aprés plusieurs jours d'exploration et répond
4 des critéres tels que la protection contre le vent, l'espace
disponible, les possibilités de construction et d'éloignement
par rapport a l'ancien nid qui permet l'exploitation de nouvelles
aires de récolte (LINDAUER, 1967); chez la fourmi légionnaire Nei-
vamyrmex nigrescens, 'les émigrations sont généralement pricédées
par des raids, se poursuivent sur une colonne de raid réussi
et se terminent prés des sites de raid"( MIRENDA et al.,1982).

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

MATERIEL ET METHODES

Une plaque carrée de 150 cm de cdté est percée d'orifices dans
lesquels on peut embofter des ceilules photoélectriques. Chacune de ces cellulesest
reliée 3 un compteur: on peut ainsi détecter ot comptabiliser tout passage d'un
animal coupant le rayon lumineux.

Figure 1: Schéma de montage d'une celiule photoélectrique
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Une feuille de napier canson recouvre toute la olaque et constitue
un  substrat qui absorbera les substances chimiques dventuellement iZmises par
les Fourmis. Las différents sites sont déposés sur la plaque de talle Fagon que
leur ouverture débouche au viveau des cellules. (Fig.2a =t 2b).

Les résultats décrits ici portent sur deux colonies récoltées
au printeaps 1983 =t comportant une reine st aoproximativement 250 suvridres
pour la colomie A, une rsine at 1000 ouvridres pour la colonie 3. Le couvain
ast constitué aessentiellement de larves 2t d'seufs. La colonie observée ast installée
au départ au centre de la plaque, 2n N1 (voir la Ffig. 2a pour la répartition
des sites) : V6 at N7 contiennent de la nourriture (miel et larves de Tenebrio)
N8 2t N9 sont vides.

les zompteurs sont pphocographiés toutes les heures pendant la durse
de I'observatioe. On abtient ainsi.une $valuation de la fréquentation de chaque site.

[1 Faut noter qu'on a aucune information sur le sens des oassages et que
1'évaluation du nombre de passages ast approximative: d'une part, lz stationnement
ou 1'agitation dbuvridres devant ls rayon lumineux conduit 3 une surestimation
du trafic: d'aucre osart, il axiste une opériode rifractaire pour la réponse du
captsur: si 2 Fourmis se suivent de trop ar3s, un seul passage 25T 2nragistré.

Toutefois un tel dispositif permet une 4$tude comparative ds la

fréquentacion des différents sites.

59



60

memmmm—te

'
\
- pu—
Y ‘
D ' f
LS ' f
.
K ' . ! N
. : . v I
. N '
B ' . 7
. b :
N PN B
e : . .
TR g AN .
+ . .
' . .
. ’
. .
'
0 ’”
H DA
' . .
i -
e :
L}

——emtae mm—ma i = m—— - —

Réparticion des
la plaque.

Tracé de repérage

N1 = nid central

N2,N3,N¢,N5 = Sites de nidificaiion potentiels
N6 ,N7,N8,N9 = Sites d'alimentation




Nid potentiel

ta
——d——— A
i | 5
! = - =)
c_"___: An ¥ T - — — T
P i
|
2m
el

: site alimentaire

Nid potentiel

Figure 2b: Détail d'un nid 2t d'un site alimentaire

4.n: quant nid; b .: abrewvoir contznant de l'zau
distillde; (.hn. bouchon de <zoten rumide; .ph.
cellule photoélectrique; N: Yid entouré d'un manchon
de carton noir; 2.f.: Carré de papier sur lequel
2st déposde de la rnourrizure; 2.m.: support de
odte 4 modeler; t.a.: samis 4'adration.

Lss spservacions anc lia2u dans une salls non clinaciséde
2t sous dclairage artifici:l (luaiire de 7h 3 214 L2s ddména-
jements sont induits :xoerimencalement. La oertursation consisce i anlaver le
nanchen 70ir jui sntoure le aid 20 la zolonis 2st iastalide 2t 3 remplacer l'idreu-

10ir (Fig. 2b) sar un sorcezau e :dtan sac.
La znronologie des jpératians 2st la suivante:
-3 nai: installacion des :olonies dans le disoositif
~4u 10 au i5 =ai: soservation des zolonies 2n situacion alisen-
Taire
-16 aai: la oaremidre gertursacion 2st induire: l2s colonies
iéménagent 'z {8 nai [colanie 3) 2c l2 13 sal (colonie 1)
~iysqu'au 26 nai: Jeuxiime shase alimentaire
27 aai: Jeuxiime gderzurdation: l2s deux colonies 1éménagent

1 3

a2 landemain.
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RESULTATS
Comparaison de la fréquence relative des différents
sites: définition d'une fréquence relative:

Pour chague site, on définit une fréquence relative
pour une période donnée. La fréquentation d'un site au cours

(B

fi =

13

d'une Tjournée étant le nombre de passages devant la cellule
correspondant & ce site pendant la journée considerée (de Oh
a 24nh), F, sera calculée en faisant la somme des fréquentations
pour tous les jours de la période considérée. F. est la somme
des fréquentations F, de tous les sites autres que celui occupé
par la colonie pendant la période concernée et pour lesquels
la cellule photoélectrique fonctionne. Les fréquentations relatives
ainsi obtenues sont visualisées sur la figure 3 ot elles sont
réprésentées par des flaches d'épaisseur proportionnelle & leur
valeur.

Fréquentation des sources de nourriture

Globalement sur chaque période considerse fig.3)
les sources de nourriture N6 et N7 ne sont pas fréquentées de
la méme fagon. Avant et pendant la premisdre perturbation, N6
est avantagé pour la colonie A, N7 pour la colonie B. La comparaisgn
des fréquentations des différentes sources (par 1 test de L)
pour chaque journée montre une mise en place progressive de
cette préférence: elle devient <tras nette et systématique en
fin de phase d'installation et jusqu'a la veille du déménagement

Bsignificatif tous les jours au seuil = 0.00S).

Aprés le premier déménagement, 1'information fait
défaut pour la colonie A. Pour la colonie B, la préférence semble
globalement s'inverser mais elle devient moins neTte et varie
d'un jour & l'autre.

Fréquentation des nids potentiels

Bien gue tous identiques, les nids potentiels ne
sont pas tous fréquentés de fagon similaire.

1) Avant et pendant la premi2re perturbation

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

Pour la colonie B, cette diffaérence est significative
(test du X_z, = 0.005) zous les jours jusqu'a la veille du déména-
gement.

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

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

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

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

2) Aprés la premiére perturbation

On observe dans les deux cas une fréquentation
trés importante du nid N1 qui vient d'8tre quitté (elle représente
encore 70; & 80% de l'activité sur l'ensemble des nids potentiels a-
prés 5 jours).

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

DISCUSSION
Focalisation sur une source de nourriture

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

Méme si les 2 sources de nourriture sont découvertes
en méme temps par deux ouvriéres différentes, il y a peu de
chances pour que ces deux ouvril®res reviennent au nid exactement
en méme temps: la premiére arrivée va donc recruter des congénéres
vers le site découvert par elle. Il se créerz ainsi un &cart
de concentration de phéromone entre les deux ‘Distes menant aux
deux sources, écart qui se creusera d'autant plus que la piste
la plus "concentrée" a une plus forte probabilité d'dtre suivie
(DENEUBOURG et al., 1982) entidrement par des ouvriéres recrutées
et renforcée & leur recvour.

Tant que les conditions ne changent pas, le phénoméne
peut s'amplifier. En revanche, aprés un déménagement, il y a
complexification du réseau de pistes. Les différences d'attractivité
entre les pistes pourraient alors Stre moins stables et moins
nettes, d'olt les fluctuations de la "préférence" pour une source
alimentaire d'un jour & l'autre.

Exploration des sites de nidification potentiels
avant le déménagement

Les nids les plus fréquentés avant et pendant la
perturbation sont les nids proches des sources de nourriture.
Cette corrélation pourrait s'expliquer par des 'déviations"
des fourageuses. Des ouvriéres suivant une piste peuvent en
effet la quitter & tout moment et, selon DENEUBOURG et al.,
(1982), 1la dispersion des fourmis gui en résulte augmenterait
les chances de nouvelles découvertes et permettrait une exploita
<ion optimale des ressources alimentaires dans le cas d'un recrute-
ment vers des sources agrégées. Plus généralement, on peut concevoir
ici que 1la dispersion des fourmis aboutit a leur donner une



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

Exploration du nid aprés le premier déménagement

La fréquentation trés importante du nid quitté
(N1) peut s'expliquer par le fait que la piste menant 3 ce nid
ast trés attractive (piste de déménagement avec un trafic intense).
Toutefois, la phéromone de piste =2st une substance volatile
2t pour rester attractive aprds plusieurs jours, il sst probable
que la piste a 3té entretsnue. Or si l'on admet que le marquage
a lieu essentiellement lorsqu'une ouvriére revient au nid pour
recruter des congénéres, i1 <faut supposer que le nid N1 est
demeuré lui-méme tras attractif bien que les conditions y soient
défavorables.

Critadres de choix d'un site

On n'a pas trouvé de liaison simple entre le choix
d'un nouveau naid 2t la proximité d'une source de naourriture
puisque dans un cas (colonie A), les animaux adoptent un aid
proche d'une source alimentaire, alors que c'est L'inverse pour
la colonie 3. Dans les =2xperiences au laboratoire sur la fourmi
légionnaire Vetvamyrmez nigrescens,TCPOFF ot MIRENDA (1980) consta-
tent igalememt que cette liaison n'ast pas obligatoire =t concluent
que , si ls choix du nid peut 3dtre lié i la localisation des
ressources alimentaires, c'ast 2n dernier lieu la qualité du
nid qui determinera ce choix.

De la méme <{fagon, Le fait qu'un site potentiel
ait &té rtrés fréquenté par les fourmis (on peut donc supposer
qu'il &tait bien "connu”) na'implique pas gque le déménagement
se fasse vers ce sitae: si la colonie A a déménagé vers lLe site
qu'elle avait le plus visité, la colonie 3 a choisi au contraire
le site le moins fréquentéd. SEn revanche, un nid qui a déja 3té
napité semble #rés attractif dans lss conditions de Ll'a2xpérience:
les deux colonies sont revenues vers laur naid d'origine aprids
la deuxiéme perturbation.

Le phénoméne sous-jacent & la fréquentation 9lus
su moins stable des 32iffirents sites 2st l'sexistence d'un réseau
de pistes qui peut se complexifier =2t se resTrucTturer au cours
du temps. Chez Camponotus soc-us (HOLLDOBLER, 1971) 2t chez Jecophy-—
iia longinoda {HOLLDOBLEZR =t WIL3ON, 1378), les némes pistes
sont produises au cours du recrutement alimentaire 2t de Ll'imigra-
cion, seul l2 comportament 4'iavitation varie.

tors de la :ransition situation alimentaire-situation
de déménagement, las ouvridres de Tapinoma zrraricuwm pourrais=nt djonc
ytiliser le réseau de pistes pré-existant =2t cette Iinformation
se superposerait i d4'autres facteurs, 2=n particulisr l2s caracte-
~istiques des naids potentiels, pour orisnter L2 déménagement.
Des relesvés ont 3té réalisds dont l'analyse permetira pjeut-3tre
de détsrminer dans quella mesure lss =némes pistes sont utilisées
dans le2s deux situations.
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AGE ET EVOLUTION DES RELATIONS SOCIALES DANS LES COLONIES MIXTES:
CAMPONOTUS ET PSEUDOMYRMEX
(HYMENOPTERA : FORMICIDAE)

par
Christine ERRARD

Zquipe de Recherche Associée 3u C.N.R.S. n?138S5,
Laboratoirs d'Etholaogis 2t de 3ociobiologie
Université Paris X[II, 7-33430 Villecaneuse.

st Laboratoire d'Sthologie,
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Résumé: Dans les colonies mixtes réalisées (Camponotus
senez—Camponotus abdominalis, Campomotus senex~Camponotus 3pecies,
Campongtus senex—Pseudomyrmez ferruginea) on confirme que la proba-
bilité d'obtenir une société mixte A partir des adultes est
d'autant plus grande que les individus utilisés sont plus jeunes
et que la distance phylogénétique antre les =2spéces en srésence
2st plus faible. L'integration sociale et les relations héterospéci-
fiques ont été évaluées =n notant la position des {fourmis dans
la nid ainsi que les comportements ayant un rapport direct avec
l'approvisionnement, la distribuvion de nourriture, Ll'élevage
du couvain, les toilettes. A l'interieur du genre Camponotus l'asso-
ciation serait du type symbiotique alors aque dans une colonie
nixts associant deux sous-familles /Camponotus senex—Pseudomyrmex
Ferruginea) ,slleressemoleraic plutdt i un parasitisme social.

Mots—clés: Formicidas, Zseudomyrmecinae, coionies

miztes, relations sociales, dge, distance phylogéndtique, Tormicinde

Camponotus, Pseudomyrmez.

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

In the artificial mixed colonies, the results obtained
sefore have bneen confirmed with other species: =the probanility
=0 obtain a mixed sociaty f{rom adults is all the more high as
zhe animals used are younger and the phylogenetic distance Ddetween
the species faced s2ach other is smallsr. The social integration
and <the haetero-specific relationships were =2valuated D2y noting
che position of the ants in The nest as well as the bdehaviours which
have a direct connection with the Soraging, <the “rophallactic
asehaviour, the drood-oreseding and cthe grooming. Tor the Jamponotus
species , *he association would D%e of the symbiotic Iype as
well as it would be Like 2 social parasitism in 2 mixed colony
wpich connects two subfamilies (Jamponotus senex—2seudomyrmex [2rru-
Fineal.

Key—-words: ormicidae, Tormicinag, Pssudomyrmicinae,

-
-

mized colonies, social relat-onsmim, ige, pnylogemetic 2istance,
cSamponotus, Pseudomyrmez.
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INTRODUCTION

Nous savons que dans la nature, il existe des associa-
tions d'espéces différentes au sein d'une méme société; de +trés
nombreux cas répartis dans diverses sous-familles montrent que
ces formes d'association prennent alors un caractére de "parasitisme
social" ou de "symbiose sociale" (FOREL, 1898; MANN,1912; WHEELER,
1826; WEBER, 1943; STUMPER, 1950). Expérimentalemet, FIELDE,
dés 1903, a réalisé des sociétés mixtes artificielles a l'aide
d'espéces ne pratiquant jamais ce type d'association. Nous avons
repris ce modéle expérimental des sociétés mixtes artificielles
afin de nous permettre de mieux comprendre les mécanismes qui
peuvent préfigurer la mise en place de relation interspécifiques
dans les colonies mixtes naturelles.

Ce <travail nous a permis d'examiner, en conditions
contrdlées, le développement de la reconnaissance interspécifique
ainsi que sa plasticité en fonction de l'dge et de 1'éloignement
phylogénétique des individus et de mettre en évidence le rdle
d'un contact permanent depuis 1l'émergence sur l'organisation
des relations sociales entre adultes au sein de ces colonies.
Pour aborder ce probléme, nous avons constitué des sociétés
mixtes & partir de fourmis appartenant & la sous-famille des
Formicinae et a celle des Pseudomyrmecinae.

MATERIEL ET METHODES

Les e=spéces étudides ont été récoltées 3 Tapachula au Mexique
et les expériences réalisées sur place en aolit et septembre 1982. Une colonie
mixte associe deux 2 espéces. Elle est formée de 10 jeunes ouvridres de chague
espéce, aui sont introduites dans le tube expérisental avec 5 nymohes ou 3 cocons
de leur couvain respectif. Toutes les ouvridres sont du méme 3ge et rassemblées
dans le tube expérimental soit dés 1'émergence, soit aprés I 3 7 jours de vie
en groupes homospécifiques. Bes colonies témoinsont été également réalisées compre-
nant 20 ouvriéres d'une seule espéce et leur couvain respectif (10 nympnes ou
cocons).

1) Evaluation 2t cohabitation

a-chague jour un relevé ponctuel de la position de tous les animaux
de la colonie (enregistrements photograpniques) a été réalisé afin de déterminer
l'occupation de l'espace oui a été traduite gridce 3 une échelle arbitraire estimant
le aegré de cohésion sociale depuis le partage strict de l'espace jusqu'a son
utilisation de fagon homogéne par ies deux especes.

b-les colonies n'étant alimentées que lors des observations, nous avons évalué
le niveau de recouvrement spacial et temporel de l'espace vital en notant toutes
les minutes, les comportements d'approvisionnement qui succédent 3 l'introduction
de nourriture,

Un indice I, dit de "toldrance™ sst calculé en Ffonction de ia
présence simultanée des 2 espéces sur la source de nourriture. Il tend vers 0
lorsque les rapports entre les deux sspéces sont conflictueis et, au contraire,
tend vers 1 dans le cas ol l'intégration des deux espéces est totale.

2) Interactions sociales

Les relations interindividuelles sont anaiysées en quantifiant
plus particuliérement les interactions non agnostiques homo. et heterospécifiques,



clast i dire les 3changes trophallactiques, le transoort du couvain 2c les toilettes
interindividuellas. Les associations réalisées sont les suivantes:

/ Camponotus abdominalis

Camponotus senex Camponotus sp.

Pseudomyrmez ferrugina

les axpériences ont 3té réalisées sur 2 colonies test {ainisum)
aour chaque type d'association.

RESHLTATS

1) Evaluation de la cohabitation

a~ On constate que la cohésion sociale s'établit
d'autant plus vite que les fourmis sont placées =n colonies
mixtes plus rapidement aprés l'émergence, &t qu'au delda d'un
certain ige, la confrontation se termine trés vite par l'sextermina-
tion de l'une des 2spéces par l'autre.

b- La tolérence sur la source de nourriture s'installe
orogressivement 2t diminue au fur et 3 mesure que l'3ge de mise
an présence des individus augmente.

2) Relations interindividuelles

La figure 1 montre que les relations zntre (., senex =t
C. abdominalis, Camponotus sp. ou P, farruginea sont assez complexes.
Lorsque C. senexr 2st associge i (. abdominalis, les relations pre-
anent simultanément les caractadres de parasitisme ot de symphilie,
ol . senex serait néanmoins le principal bénéficiaire. Cependant,
les (. senmexr s'approvisionnant une fois =2t demi plus que dans
la colonie t3moin, =elles seraient stimulées par la présence
de C. abdominalis (pour ces comportement). Dans l'association . se-
nex, Camponotus sp.,les relations semblent 3tre du méme type, les (.
senex étant oplus passives. Zlles contribuent néanmoins i une
partie des tiches de la colonie. Dans ce cas, 1'a2gsentiel de
L'approvisionnement 2sT assuré par Jamponorus SD. 9Yien jue pour les
2 aspéces ce comportement soit semblabls & celui oobservé dans
les colonies témoins. Znfin dans l'association avec 2. arruginea,
C. 3senex aurait la Jonction d'hdte, 2. ferruginea vivant i ses dé-
pends. Jans ce zas les 7. senexr s'approvisionnent deux fois 2lus Jue
dans la colonis témoin tandis gque 1l'approvisionnement des 2, “azrru-
ginea =2st plus faible gue chez lss témoins. Catte association

a donc un =ffst stimulant important jour . sanex.
CONCLUSIONS

Ces résulzats “ont apparaitre des diffi3rences au
aiveau de Ll'svolution des relations nétérospéciliques =2n fonction
des =spéces 2n présence. De méme les comportaments homospécifiques
de 7. senmex 3voluent 2n fonction de la nature du partenaire.
Le fait gue la cohabitation s'3tablisse d'autant plus lentement
que las fourmis sont rassemblies plus =tard apr2s L'2mergence,
ceci rappells un phénoméne dje :=ype nhabituation osu du type "imorégna-
zion'" semblabls & celui 3tudii dans la reconnaissance des cocons
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par les adultes (JAISSON, 1973,1975; JAISSON et FRESNEAU, 1978).
En effet, lorsque l'association réunit les espéces dés 1l'émergence
les individus ont tendance 3 se regrouper, l'agressivité interspe~
cifique décroissant en fonction des Jjours suivant cette mise
en contact, au bénéfice des comportements non-agonistigues.
Mais lorsque les fourmis sont rassemblées aprés un certain délai,
une des espéces est souvent rejetée de la source de nourriture
pendant une période plus ou moins longue, ce comportement rappelant
des phénoménes de compétition trophique sembiables i ceux &tudiés
dans la nature (KAUDEWITZ, 1955; DE VROEY, 1980: SWAIN, 1980).

Dans le cas présent, cette hostilité s'atténuant
plus ou moins rapidement, nous avons pensé qu'il se forme au
sein de la colonie mixte, une odeur coloniale commune aux deux
espéces; & moins que l'hostilité des 2 partenaires soit réduite
par suite d'une familiarisation réciprogue et progressive ayant
débuté suffisamment t8t. Finalement, ceci suppose 1l'existence
d'une période critique pour la création de relation préferentielles
entre les différentes espéces, période pendant laquelle la jeune
fourmi est susceptible de modifier son répertoire comportemental
en fonction de son environnement social.

Figure 1: Résultats des relations sociales homo et hétérospécifiques
dans les différentes associations.

La longueur des fléches représente ie pourcentage
des comportement de :irovhallarie.

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

ceseencveceee.... La longueur des fléches représente le pourcentage
des comportements de toilette.

L'épaissewr des [léches représemve le pourcentage
de la prise directe sur la source de nourriture.



Cohabitation auile
9! @
e ——
Camponotus —— Camponotus d 3
sanax e abdominalis o’
et
v R
@ ——
—
-,
4  Camponotus ———— Camponotus 7
senex ——eeeuae— species R
o
E A = v
-
e Camponotus Pseudomyrmax o)
- senex B ferruginea
............ -

fereet

71



72

Références

DE VROEY C.,1980.- Relations interspécifiques chez les fourmis
C.R. UIEIS. &Sect.frangaise~ Lausanme, 7-8 septembre
1979, 107-113.

FIELDE A.-M., 1903.- Artificial mixed nests of ants. 5i{ol.3ull.,S,
320-325S.

FOREL A., 1898.~ La parabiose chez les fourmis. Bull.Soe. Vaud. 3Sec.
Na:z., 34, 380-384.

JAISSON P., 1973.- L'imprégnation dans l'ontogénése du comportement
de soins aux cocons chez les Formicines. Proc.VIIth
eongr. IUSSI, London, 176-181.

JAISSON P., 1975.- L'imprégnation dans l'ontogénése des comporte-
ments de soins aux cocons chez la jeune fourmi
rousse (Formica polyctena Forst.),Behaviour,52, 1-37.

JAISSON P., FRESNEAU D., 1978.- The sensitivity and responsiveness
of ants to their cocoons in relation to age and
methods of measurement. Animal Behaviowr, 26,1064-1071.

KAUDEWITZ F., 1955.- Zum Gastverhaltnis swischen Crematogaster scutel
laris Ol.mit Camponotus lateralis bicolor 0l. 5iol.
Zentraldbl., 74, 69-87.

MANN W.M., 1912.- Parabiosis in Brazilian . ants.Psuche, 19, 36-41.

STUMPER R., 1950.- Etudes Myrmécologiques X. la myrmécobiose.
Buil.Soc.Nat.Luxemb., 44, 31-43.

SWAIN R.B., 1980.- Trophic competition among parabiotic ants.
Insectes Sociauxz , 27, 377-390.

WHEELER W.M., 1926.- Les sociétés d'insectes, Doin, Paris,448p.

WEBER N.A., 1943.- Parabiosis in Neotropical"ant gardens" .Zcology,
24, 400-40¢.



Actes Coll. Insectes Soc., 1,73-78.£d. SF- JIEIS, Presses Univ. Paris 12 (1984)

AU CONFLUENT DE DEUX ETUDES MENEES INDEPENDEMMENT SUR LES
REINES DE MYRMICA RUBRA L.(FORMICIDAE)

par
Elizabeth J.M. EVESHAM et Marie Claire CAMMAERTS

Laboratoire de Biologie Animale et Cellulaire
Faculféd.des Sciences., Université Libre de Jruxelles,
30 Avenue F.D. Roosevelt, 8-1050 Bruxelles

Résumé:. Chez ‘lyrm,ca rubra- -Li;7 les ouvriéresg acceptent
immédiatement des reines venant de nids voisins, mais agressent,
puis progressivement acceptent des reines venant de nids distants
de 3 ou S0 km. La régression de Ll'agressivité est inhérente
aux ouvriéres. Ces derniéres n'en oublient pas pour autant l'odeur
de leurs propres reines. Privées de ftoutes reines, allas subissent
2n plusieurs mo:.s, des changements physiologiques et 2thologiques
liés, provoquant une régulation au sein de leur société et en
assurant Cinalement la survie.

—~clés: . Tommicidaz, reines, agrégation ,a esstvitéd
régulation aocmf S Murmicz” ’ » agreg ragr

ummary : E nfluence of two independant studies
on queens of Myrmlca rubra L.

Workers of Myrmica ruora immediatly surround and
accept queens from neighbouring nests. To see whether workers
realy. adopt the gqueens, fesed them and take care of gqueen-laid
sggs has yet to Dbe investigated. Workers first attack gueens
from nests a faw kms apart, then oprogressively reduce cheir
aggressiveness and surround the alien queens. dowever the
aggregations then obtained differ statistically from those observed
around the workers' own queens. The decrease in the ants aggressive
reactions are =ssentially due to worker adaptation To noval stimull
(learning?), rather than to (stholegical, physiological) changes
affected 5y the queens. Workers also attack cthen accept the
Jqueens. from nests about 350 kms apart, but they do not forget
the chemical (and perhaps other factors) information about their
own queens. These results favour the s2xistance of a general
" M., rubra queen odour" with local and regional characteristics.
Workers maintained without gueens always remember the particular
information relative tTo sheir Jjueens when later presentad <o
them. Zthological and physiological modifications occur in 3ueen-
lass workers which 2id the survival orf the socisty.

Key-words: Tormicidaz, Jueens, aggregasion,iggressive-
ness, social regulacion, Myrmica
INTRODUCTION

Nos travaux orécédants relatifs au pouvoir agrégatifl
des reines de M. ruora(COGLITORE =2t al., 1981; IVESHAM, 1282)
nous ont amenss i nous demander s'il =xistait une odeur 3zénérals
de reine de M. ruora , at/ou des odeurs de reines différent
selon les individus, L2 socidtds, Llas localitds =2t les zones
zéographiques pslus vastas. 2our ~épondre i cette A4question, 2ous
avons abordé i'sdcude des réponses d'ouvridres vis-a-vis de
reines venant de socidtds 3trangdrss, =n utilisant gour L2 Jrésent
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travail et successivement, des nids distants de quelgues méctres,
des nids éloignés de quelques kms et des sociétés distantes
d'une cinquantaine de kms.

MATERIEL ET METHODES

La réponse agrégative d'ouvridres vis-a-vis d'une reine fut quanti-
fiée comme précédemment (COGLIORE et al., 1981; CAMMAERTS et al., 1984):
-en présentant la reine successivement 3 3 lots de 50 ouvridres, chague fois
pendant une heure,
-en coaptant chaque fois, toutes les 5 ainutes, le nombre d'ouvriires agrégées
autour de la reine,
~et en calculant la moyenne des relevés effectués.

RESULTATS

1. Les ouvriéres acceptent et entourent immédiatement
les reines venant de nids éloignés de quelgues méires. Statistigue-
ment, il n'y a aucune différence entre les agrégations alors
observées et celles déclenchées par des reines indigénes. Des
expériences sont en cours afin de tester si ces reines voisines
sont simplement acceptées ou entiérement adoptées par les ouvriéres,
celles-ci les nourrissant alors et prenant soin de leur progéniture.

2. Dans un premier temps, les ouvriéres attaquent
des reines issues de nids distants de quelques kms en les agrippant,
essentiellement au niveau des pattes. Aprés quelques minutes
les fourmis s'avancent vers les reines, mandibules é&cartées,
et s'arritent, immobiles comme freinées dans leur comportement
de morsure. Puis, progressivement, elles s'agrégent autour des
reines étrangéres, mais leur agrégations restent toujours moindres
que celles observées autour des reines indigénes. La décroissance
de l'agressivité manifestée & 1'égard des reines étrangéres
est <trés rapide en début d'expérience (Fig. 1). Elle résulte
essentiellement d'une adaptation des ouvriéres 2 des stimulations
(olfactives...) nouvelles, plutdt que de changements (physiologiques
et/ou ethologiques) effectués par les reines afin de se rendre
"acceptables" par les ouvriéres. En effet, en présentant, pendant
une heure, des reines étrangéres 3a des ouvriéres, puis, aux
mémes ouvriéres, pendant une seconde heure expérimentale, d'autres
reines venant des mémes nids étrangers, on observe nettement
moins de comportements agressifs au cours de la seconde heure
expérimentale. Par contre, en présentant d'abord des reines
2 des ouvriéres gui leur sont étrangéres, puis les mémes reines
& d'autres ouvriéres venant des mémes nids étrangers, on n'observe
quasi aucune différence entre les nombres d'attagues subies
par ces reines au cours de leur premiére et de leur seconde
présentation.

3. Les ouvriéres attaquent aussi, Ppuis entourent
peu a peu des reines issues de nids distants de 50 kms environ
(Fig. 1). Néanmoins, aprés avoir ainsi quasi accépté des reines
étrangéres, elles reconnaissent trés rapidement leurs propres
reines, et s'agrégent parfaitement autour d'elles. Il n'existe
en effet aucune différence significative entre les agrégations
alors observées et celles obtenues avant les présentations de
reines étrangéres.

4, EVESHAM (en préparation) a montré que les jeunes



ouvriéres de Mrubra doivent apprendre l'odeur de leurs reinespendant
une période critique d'environ & semaines, sans quoi elles sont
incapables d'y répondre ensuite. Le oprésent travail montre que
les fourmis agées d'l ou de 2 ans sont capables d'accepter des
reines étrangéres, donc d'apprendre des éléments d'information
propres a ces reines. Une question se pose alors: des ouvriéres
ayant avoisiné leurs reines pendant plus de 5§ semaines en ont-
alles dérinitivement acquis la connaissance, ou des contacts
réguliers avec c¢es reines sont-ils aécessaires au maintien
de cette connaissance?

Deux sociétés de M. rudbra furent réparties an deux
lots égaux d'ouvriéres, l'un privé l'autre pourvu de reines,
et la réponse agrégative d'ouvridres de chaque lot vis-a-vis
des reines fut quantifide régulidrement, au cours du temps, pendant
grés de 5 mois. D'autre part, pour l'un des deux nids expérimentaux
5 ouvriéres de chaque lot, parfois prélevées soit i l'axtérieur,
soit 4 l'intérieur du nid, furent disséquées, et lsur développement
ovarien 4valués par la surface de la projection orthogonale
dessinée en chambre claire, de Ll'snsemble de Lleurs ovarioles,
isolées sous binoculaire (Gross.:32X) 2t disposées dans un plan
frontal, par rapport & l'animal. Znfin, au. terme de toutes les
axpériences, les fourmis de chaque lot utilisé furent disséquées,
et les histogrammes des valeurs caractérisant leur développement
ovarien furent &tablis. Les résultats obtenus se Llisent sur
la figure 2.

Las ouvrires orivées de reines montrent, aprés
quelques semaines, une nette diminution de leur réponse agrégative
vis-a-vis de ces reines, ainsi qu'un développement ovarien mani-
feste. 3Znsuite, seules quelques ourmis situées au sein du aid
continuent & subir ce développement ovarien, tandis que leurs
congénéres nettement plus enclines a sortir du aid, présentent
un arrét de développement, voire méme une degénérescence au
niveau de leurs ovaires, leur rdponse agrégative vis-a-vis des
reines 3Atant alors qualitativement 2t gquantitativement semblables
3 celles d'ouvridres ctoujours maintenues 2n présence de reines.

Ces observations montrent d'une part gque la2s fourmis
gzardent la connaissance des informations acquises au début de
isur vie, au 3ujet des reines rencontrées, =2t d'autre pars,
que des ouvriéres privées e reines subissent des changements
ohysiologiques =2t 3thologiques, orobablement L1ids la2s uns aux
autres, assurant sans douts, =2=n Zin de compte, la surviz de
la socidté.
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Figure 1.

Evolution au cours du cemps de 1'agressiviié manifestée

i par des ouvriéres d l'égard de reines étrangéres.
FIgure 2.- Changements éthologiques et phusiologiques d'ouvriéres

maintenues avec (sigles noirs) ou sans (sigcles clairs)
reines. Histogrammes, étabiis au terme des expériences,
des valeurs appréciant le développement ovarien des
Ffourmis des nids utilisés.
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ATTRACTIVITE DU COUVAIN ET COMPORTEMENT DES QUVRIERES
DE LA FOURMI ATTINE ACROMYRMEX OCTOSPINOSUS
(REICH) (HYM. FORMICIDAE)

par
Gérard FEBVAY, Frangois MALLET et Alain KERMARREC

Station de Zaologie 2t Lutte 3iologique [.N.R.A. - C.R.A.A.G.
Domaine Ouclos F-97170 Petit-Bourg
Guadeloupe (F.W.1.)

Résumé: Le comportement de transport d'objets découverts hors
du nid, est utilisé pour 2assayer de caractériser les signaux
intervenant dans la reconnaissance des larves par les ouvrisres
d' 4cromyrmex octospinosus . Plusieurs stimuli agissent successi-
vement: reconnaissance visuelle (attraction & courte distance),
inspection tactile (prise de l'objet) et reconnaissance chimique
pour la rentrée au nid {perception de 1'espéce, de la colonie),

Mots-clés: iitcnes, ~Fourmis champignonnistas, Llarves,

atsractivitd, Formicidae.
Summary: Brood attractivity and worker benaviour of the attine
ant Acromyrmex octospinosus(Reich) (Hymemoptera, Formictidae).

The different senavioural steps leading from discovery
ta transport to the colony of objects ancountered outside cthe
nest are used to caracterize the major signals involved in orood
recognition by Aeromyrmex octospinosus workers.

Tests with arwificial haits, heterospecific larvae
and homospecific larvae {(from their own and other nests; freezed
or freeze—dried) show that all the larvae are attractive at
close range (visual recognition). Tactile axamination is s2ssential
nowever oefore an object can be carried to <the nest. ‘Workers
can discriminate axactly between the diifferent tast objects
Artificial baits and neterospecifi larvae are carried directly
=0 the dump. Homospecific larvae are orought to the nest, bdut
in different ways according %o ctheir origin. 3eventy-2ight gercent
of larvae from other nests are ZJirst carried o the dump <o
be liked and cleaned and <then bdrought o the nest. Workers use
this path with only 31% of the larvae from <cheir own colony.
The final recognition is chemical: aomospecific {reezed larvae
are carrisd inside the nestT, dut nomospecific freezed-driad larvae
are carrizsd to the dump.

Toypmiaidaz, Attint, larvae, aTTractivicy,fun

Key-words:
Jus—-yrowing ants.

INTRODUCTION

Las fourmis champignonnistes des genres dtia 2t dcromy-
rmex, décrites comme inverwébrés dominants du Mouveau-ionde par
NHEELZR (1907) sont considérées comme oremisr fliau de l'agriculture
néotropicale (CRAMER, 1267). La liste des plantes découpées
sar las Atfines pour la culmre Ze leur sympiote 2s% crés 3tandue
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(FENNAH, 1950). La défoliation touche essentiellement les cultures
vivriéres, les plantes maraichéres et ornementales, les vergers,
les prairies et certains arbres cultivés pour la cellulose ( AMANTE,
1967,1968; CHERRET, 1968; TROPPMAIR, 1973). La seule méthode
de lutte envisageable passe par l'utilisation d'appats contenant
un biocide; récoltés par les fourmis fourrageuses ils contamineront
toute la société (MALATO et al,1977). Le renforcement de l'attracti-
vité des granulés., pour éviter le nécessaire et contraignant
dépbt ponctuel des appdts 2 l'entrée des nids et permettre éven-
tuellement un traitement extensif par 2z8ne, reste un probléme
posé.

Une importante littérature existe sur les relations
adultes-larves chez les fourmis. La reconnaissance spécifique
des larves, le déménagement du couvain lors d'une alarme et
la réintégration dans le nid de larves découvertes & 1'extérieur
sont décrits pour de nombreuses espéces: LE MASNE (1953) (Ponera edu
ardi); GLANCEY et al (1970); WALSH et TSCHINKEL (1974); BIGLEY et
VINSON' (1975) (Solenopsis invictal); BRIAN (1975) (Myrmica rubra);
JAISSON (1972, 1974, 1975, 1980) (Formica); ROBINSON et CHERRETT (19
74) (Atta cephalotes); MEUDEC (1973, 1977, 1978) (Tapinoma erraticum)
LE MOLI et PASSETTI (1977, 1978) {Formicea rufa); LENOIR (1981) (Las<t
us niger). Ces différents comportements sont également observés
pour 14 ttine présente en Guadeloupe:Acromyrmex octospinosus . Nous
étudions le mécanisme de cette reconnaissance dans le but d'évaluer
la possibilité d‘utiliser en retour les phéromones du couvain
d'deromyrmez octospinosus afin d'augmenter la spécificité et
ltattractivité des appats et d'induire leur intégration au nid.

MATERIEL ET METHODES

Les essais sont conduits sur trois nids plats du laboratoire
contenant une reine, du couvain (oeufs, larves et nymphes) et dont l'entrstien
et 1a culture du champignon symbiotigue sont assurés par les ouvriéres. Il sont
gardés & 25-309C, 70-80%X HR et approvisionnés quotidiennement avec du matériel
végétal varié.

Le test comportemental retenu pour cette étude est ls transport
par les ouvriéres, de différents objets découverts hors du nid: 1) Larves (4Léme
stade) de leur propre nid. Ces larves sont orélevées dans le nid 2 heures avant
le début du test. 2} Larves (u4éme stade) d'autres coloniss. 3) Larves d'une autre
espéce (Acromyrmex hystrix en provenance du Vénézuela). L) Larves de leur propre nid
congelées. La congélation pendant 30 ainutes tue les larves sans altérer les
composants chimiques cuticulaires. 3) Larves de leur opropre nid lyopnhilisées
(12 heures sous une pression inférieured 400 aillitorrs). La lvopnilisation gerper
d*éliminer une grande partie des composés chimigues velatils tout en conservant
la forme des larves. §) Leurres en caoutchouc. Ces leurres de taille similaire
aux larves sont lavés 3 1l'hexane pendant 12 heures (soxhlet).

Le test débute par ie dépSt d'un objet sur le plateau d'affourage-
ment 23 environ !5 cm de l'entrée du nid. Trente observations par nid pour chacune
des § catégories d'objets sont réalisées. Les différentes phases du comportement
des ouvriéres et leur quantification sont les suivantes: 1) Rencontre, définie
comme le¢ passage d'une ouvridre & 0,5 cm de l'objet. Le temps écoulé entre le
dépdt de l'objet et la premigre rencontre est mesuré (3 classes: inférisur 3
I an, compris entre 1 et 10 mn et supérieur 3 10 mn). 2) Rencontreinteressée:
arrét de 1'ouvrigre sur l'objet et reconnaissance antennaire. Avant la prise
ou dans les 10mn qui suivent le dépét le raoport du nombre de rencontres jntéres-



sées sur le nombre de rencontres totales 2sc calculé. Le pourcentage de rencontres
interressées suivies de la prise de l'objet est 3galement un paramétre retenu.
3) Prise de l'objet avec aesure du temps dcoulé entre la premidre rencontre et
la prise (trois classes de temps: t{lan, tan{t<{l0mn et t>10mn). &) Quatre cosporta-
aents sont déFinis aprés la prise de ltobjet. A: entrée directs de l'objet au
aid; 8: entrée finale au nid avec au aoins un passage par la décharge de la socidté:
C: dépdt final 31 la décharge avec au woins un passage par le nid; 0: dép6t direct
i la décharge.

RESULTATS

Laes résultats sont reportés zlobalement pour les
trois nids $tudiés aux tableaux 1 & 4. La comparaison des distri-
butions des observations entre les 3 nids, pour chaque catégorie
d'objets et selon les 3 classes de temps (premidre rencontre
et prise) ou les 4 types de comportement, i l'aide du test du
khi 2 n'a pas révélé de différences significatives.

i
i I Classes de temps Rapport du }
| | antre le dépét 2t la liare rencontre nombre de |
| | | | | rencontres |
lObjets déposés | inférieur i compris 2antre | supérieurlintéressées.
| | alaman | 1 2t 10 mn } 4 10 mn | sur le nom-
| | | | | ore de ren—
i | | i | contres TO |
; ! t ] , tales |
¥ 1] ] H n
| Larves du nid | 70 : 30 | 0 | 1 I
! | ] | | ‘
r v T i H
| Larves d'une | 75 ! 23 i 2 | 1 |
| autre colonie | ] | | |
! i ! ! i |
| Larves d'une | 74 | 26 | 0 | 0,37
| autre sspéce | | | |
1 { 1 1 i ‘
| Larves con- | 34 ! 16 | 2 | i !
| gelées | ! | !
[ ! ! : 1 {
It T !
! Larves lyopni-| 75 ! 25 i Q i 2,38
| Lisées | ! |

' ! | | |
| Leurres | 23 | 39 i i3 ! 1,34 |
! ; H i : i
Tapleau !: Premiére rencontre: Fréguence d4'sbservation (T selon

classes de temps decould aprés le dépdt. [Jomdre
'sbservations par catdgorte 4'objets: 30 sur 3 nids

tfférents)
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{ Larves du{ Larves d'une{ Larves d'unei Leurres}
| nid | autre colonieI autre espécel |
| ] | | |
I 92 i 99 I 77 l 19 I

Tablecu 2: Rencontre interessée: pourcentage de ren—
contres intéressées suivies de la prise
de 1l'objet.

} Objets i Classes de temps entre la premiére rencontre et la l
| deposés | prise de l'objet -l
I
| | ' compris entre l
i e pEs s - s
| | Inférieur 3 1lmn ! 1 et 10 mn ! Supérieur a2 10 mn i
I [ i | I
; Larves du
% nid ; 95 I 5 I 0 |
1 1 |
: Larves d' i | i l
| une autre | g1 | g i 0 :
| colonie | | i :
H ]
1 0 [
‘ Larves d' i | | i
june autre | 50 | a5 | 5 !
| espéce | ! ! |
{ Larves I i i i
| congelées | 82 i 18 | 0
T }
I Larves lyo% | | }
, Philisées I 85 | 15 | 0
} !
Leurres ; 3 i 36 ! 61
1 i

Tableau 3: Prise de l'objet: Fréquence d'observation (%) selon 3
classes de temps écouié aprés la premiére rencontre
(Nombre d'observaiions par catégorie d'objets 90 sur
3 nids différents).

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



| | i
| Objets déposés | Types-du comportement |
| | (voir Matériel et M&thodes) |
' ' | | | |
| | A B o D
| | | | | .
[ | i i | [
|Larves du nid | 69 | 31 | 0 | 0 |
| |
I [}
|Larves d'une autre colonie | 22 { 78 || 0 |{ 0 }
L !
r 1
|Larves d'une autre espéce | 0 i o} % 5 i 34 Jl
! 1
v [
|Larves congelées | 12 I 78 } 8 : 4 }
| ]
r ]
|Larves lyophilisées | o } 0 : 16 : 34 }
] |
r ]
| Leurres | o } 1 } 3 : 26 :
\ |

Tableau 4: Transport de l'objet: Fréquence d'observ tion
(%) selon les ¢ types de comportement défints
dans Matérizal 2t Méthodes (Nombre d4'observa—
tions par catégorie d'objets 90 sur § nids
diffirents.

larves, roborée par Lle comportement des ouvridres. Lors du
passage de l'une d'elles dans un rayon inf3rieur i 3 cm autour
d'une larve, slls modifie sa direction pour venir palper cette
derniare. Ce comportement n'sst que rarsment obtenu avec les
leurres. Cette attraction reste observable pour des larves homo-
spécifiques d'autres colonies ou des larves d'une autre a2spéce
(khi 2 = 5,47 NS) ainsi que pour des larves congelées ou lyophi-
1isées (khi 2 = 5,75. NS). Ces résultats suggérent que l'origine
de l'attraction n'sst pas spécifique. Zlle n'est pas & rschercher
dans le faible mouvement des larves, l'3mission de signaux sonores
ou la présence de produits volatils car les larves tuées par
le froid ou lyophilisées restent attractives. La reconnaissance
des larves par la vue serait alors la cause de cette attraction.

Le rapport du nombre de rencontres intéressées
sur le nombre de rencontres %otalss, avant la prise ou dans
las 10 mn aprés Le dépét, de J,34 jour les leurres, atteint
1 pour les différentes larves i l'zaxception de celles lyophilisées
(0,88). Cependant si pour les Llarves homospéciliques, olus de
30% des rencontres intdressées. sont suivies de la prise (Tableau
2) on =2n n'observe que 77% oour l2s larves d'une autre aspeéce.
Le déclenchement de la deuxi2me ophase comportementals (lLa prise)
parait, opour partis, 32tre soécilique. Les observations selon
las 3 classes de Zemps =ntre la premiére rencontre 2% la prise
de 1l'objet (Tableau 3) confirment cetts nypothése. Alors QJue
oour les larves nomospécificues (vivantes, congelées ou Llyophi-
lisées) la orise s'2ffsctue oour plus de 30% des cas dans la
minute qui suit la oremidre rencontre, seules 30% des larves
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d'une autre espéce sont prises dans la premiére minute, et 5%
ne le sont qu'aprés 10 minutes. Si la lyophilisation a permis
d'éliminer toutes substances volatiles cuticulaires, le stimulus
déclenchant la prise doit 8tre tactile. Les larvesd' Acromyrmez hys-
trix étant de taille et de forme similaires aux larves d' Acromyrmez
octospinosus , cette reconnaissance pourrait &tre liée 3 la pilosité,

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

DISCUSSION

L'étude comportementale du <transport de diffarents
objets par les ouvriéres d' Acromyrmex octospinosus nous a permis d'
approcher la caractérisation des principaux signaux intervenant
lors de la reconnaissance des larves. Plusieurs stimuli (visuel,
tactile et chimique) paraissent intervenir successivement dans
la perception du couvain et déclenchent les différentes phases
comportementales. Une(*Visuelle des larves (forme, couleur) est
responsable de l'attraction & courte distance (inférieure 2
Scm). La prise de l'objet est alors plus ou moins rapidement
déclenchée suite & wune inspection tactile. La reconnaissance
finale qui induit la rentrée au nid a une origine chimigue et
se situe 3 deux niveaux: -perception de l'espéce,- perception
de la colonie. Cette reconnaissance chimique & 2 niveaux est
décrite par MEUDEC (1978) chez Tapinomc erracicwn et ROBINSON st CHE
RRETT  (1974) signalent chez Atta cephalotes la différence de com-
portement des ouvriéres face & du couvain homospécifique de
leur propre colonie et d'une colonie é&trang2re. Les signaux
physiques intervenant dans la perception des larves ont &té
moins étudiés. Cependant plusieurs auteurs suggérent leur impor-
tance: BRIAN (18975) (Myrmicaz) ROBINSON et CHERRET (1974) (Atia ce-
phalotes) et MEUDEC (1978) sur Tapinoma erraticwm montrent que l'o-—
deur est un facteur principal de reconnaissance sans toutefois
éliminer le r8le des signaux physiques.

L'importance du signal chimique dans le <transport
final des larves par les ouvriéres d' Acromyrmex octospinosus@ l'in-
rérieur du nid nous suggire que les phéromones du couvain pourraient
8tre utilisées comme '"clés d'entrée" des appdts <toxiques. Les
recherches sont poursuivies dans cette voie en menant an paralie
le extraction, fractionnement et &tude éthologique.

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

par
Dominique FRESNEAU
Cquipe de Recherche Associde au C.N.R.S. Neg8s
Laboratoire d'€thologis et Sociobiolagie,
Universitdé Paris XIIL, F-93430 Villetaneuse
st
Liboratoire d'Sthalogie C.I.E.5., Tapachula, Chiapas, Mexigue.

Ré&sumé: L'stude fine du polyéthisme par L'observation
des activités individuelles dans une colonie de Pachycondula (= Neo-
ponera) obscuricornmis a été suivie d'une dissection de tous les
membres de la colonie. L'stat ovarien de chaque fourmi est 2n
raelation avec son. réle social: développé chez Ll2s soigneuses,
l'ovaire parait totalement régressé chez las fourrageuses. Le
méme phénoméne s'observe aussi bien chez les reines que chez
les ouvriéres, seul un faible polymorphisme ovarien séparant
les deux castes. La confusion entre les rdles reproducteurs
et parentaux dans cette sspéce primitive sont discutés.

Mots—clé: Ponerinae, Pachyconduia, polyéthisme |
develovpement des ovaires, Zastes.

Summary: Polyethism and ovarian develoopment in
a Pachycondyla obsurtcornis colony.

A detailed study of polyethism by +the observation
of individuals in a Sachycondyla (=Neovonera obscuricormis  colo-
ny, was followed by a dissection of <ach member of the colony.
The ovary development of =2ach ant is closely related ©o Lits
social status. The ovaries are well developped amongst the aurses,
sut totally degenerated amongst the foragers. All the intarmediate
conditions between these oxtremes were observed. This is 2qually
true for the gynes and workers castes, Ddeing very wegkly marked
the ovary polymorphism Detween this %wo castas. This apparent
relation with the relative intagration of <the Jueens into chose
venaviours normally performed 2y the workers suggests 2 conrusion
of the reproductive 2and parental tasks. This characteristic
could constitute 2 primitive socializacion of these ants.

Xey-words: Zomerinaz, Jachycondyla, solyevaism,o vart-
an Zevelovment, Tastes. i

INTRODUCTION

i'arganisation socials des Ilourmis repose sur une divi-

sion stricte des rdlas parmi la zaste famelle: les reines ont
le monopolz de la fonction reproductIrice, -andis jue les ouvrisres
stériles assurent l'slevage du couvain, L'a2ntretien 2t L'approvisio-

pondre 2n présence de la reine: c'2st la cas par 2xemple chez Yyrmi-
sa rubra (SRIAN, 1973) 2t 2lagioiepis pygmasa (PASSERA, 1963). ls=s
seufs pondus par Ll2s ouvridres ont 2alors une fonction czrophigue,

nement de la colonie. Il arrive pourzant gue des ouvri3res puissent
s 2
1
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mais dans quelques espéces comme Temmothoras recedens (DEJEAN et PA-
SSERA, 1974),Myrmica rubra  (SMEETON, 1981) il a été démontré que
les ouvriéres non fécondées pondent des oeufs reproducteurs
qui donneront une partie des mdles de la société. Toutes les

ouvriéres ne partagent pas cette aptitude; WEIR (1958) dans.

le genre Myrmica et OTTO (1958) dans le genre Formica ont. observé
que les jeunes ouvriéres nourrices présentaient des ovaires
plus développés que les fourrageuses plus 3agées. CEUSTERS et
coll. (1981) et BILLEN (1982) ont montré qu'il existait une
relation étroite entre le développement ovarien et la stratification
des ouvriéres de F. poiyctena et F. sanguinea dans le nid.Chez les
Ponerinae, nous avons pu observer l'existence d'un polyéthisme
continu dans les sociétés de Pachycondyla apicalis(FRESNEAU et DU~
PUY, sous presse). L'intégration des reines aux taAches assurées par

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

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

MATERIEL ET METHODES

Une colonie de Pachycondyla obscuricornis, récoltée dans la féret
Lacandonne (Chiapas, Mexigue), fut installée dans un nid artificiel en plitre.
Elle comprenait 64 Fourmis (effectif courant dans cette espéce): 7 femelles désailées
57 ouvriagres, 20 oeufs, 15 larves, 8 cocons. Le marquage individuel (FRESNEAU
et CHARPIN, 1977) a perais l'observation en lumigre rouge de chague fourmi. Chaque
observation, faite par balayage systematigue, comprenait 1'identification de
chague individu dont l'activité et la localisation étaient notées. La revue complate
ge toutes les fourmis, était opérée en 5 3 7 wminutes, nous avons obtenu ainsi
une sorte "d'instantané" des comoortements réalisés dans la société 2 un moment
donné. L'étude comportesmentale fur menée 3 pien durant b6 jours 3 raison de 10
revues journaliéres. Leur addition & formé un échantillon assez ample de comportement
(60 observations x64 individus = 3840 pointages individuels)., A l'issue de cette
oériode d'ooservation, la colonie fut sacrifide et chaque Ffourmi disséquée et
fixée. L'analyse des ovaires a porté sur la amesure des ovarioles et des ovocytes
ies plus dévelopoés.

RESULTATS

1°)Construction de l'éthogramme social:

Selon la méthode wutilisée, il est difficile de
réaliser un classement des fourmis sans privilégier a priori
certains critéres comportementaux. Les méthodes de la taxonomie
numérique nous ont aidé & résoudre ce probléme. Un sexposé rés
détaillé de ces résultats est intégré dans un autre <icle
(e FRESNEAU, en préparation). Nous en résumerons les principales
étapes: l'utilisation d'un algorythme de classification automatique
a permis de sélectionner sur un dendogramme S5 groupe de fourmis
regroupées en fonction de la similitude de leurs profils comporte-
mentaux. L'analyse des profils moyens manifestés par chaque
groupe permet alors d'associer 3 ces groupes des rdles sociaux.

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

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

3- Les inactives (20 fourmis) qui représentent

lei:groupe dominant dans: le:nid, : - manifestent. des
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activités "non altruistes" telles que les toilettes
individuelles, comportements alimentaires, l'inacti-
vité etc...

4- Les domestiques et oréfourrageuses (3. fourmis)
ont un statut intermédiaire entre les inactives
et les '"fourrageuses", elles assurent =2n outre
les transports de matériaux divers 2t les déchets.

5~ Les fourrageuses (13 fourmis) se singularisent
par leur séjour orolongé hors du nid. Zlles
chassent et assurent 1'approvisionnement de
société. Les rfemelles désailées se répartissent
dans ces différents groupes: 35 d'entre zlles
ont été classées parmi les soigneuses de larves
et de cocons (gr 2), =t une autre parmi les
préfourrageuses (gr 4), la dernidre parmi les
fourrageuses (gr S5).

2°) Résultats de la dissection:

a- Le polymorphisme ovarien entre femellas 2T ouvriéres

La dissection des ovaires a montré un faible polymor-
phisme entre les castes. Chaque ovaire comprend au maximum 3
ovarioles dont l'un ast sn général plus long 2t contient un
ovocyte basal allongé. Les oeufs pondus ont l'aspect de sdtonnet
de 1,2 3 .,5 mm de long sur 0,4 mm de large. Nous n'avons pjas
rencontré d'ergatogynes, seules les femelles possédent des ocelles.
Leurs ovaires se différencient de ceux des ouvridres par trois
caracteéres:

- la présence d'une spermathéque,

- des ovarioles légérement plus allongés 2t

- un nombre plus important d'ovocytas zn développement.
Trois femelles avaient une spermathéque oleine, <ceci confirme
la possibilité de la polygynie dans cette 2spéces.

b—-Etude de la relation 2ntre l'état ovarien a2t
la statut social.

Le diagramme de corrélation de la Zfigure 1 =2sT
construit d'aprés la méthode d4'analyse zraphique de 3ERTIN (1977).
I1 sst constitué d'un damier oU figurent =n colonnes l=2s groupes
de fourmis sélsectionnés par le dendogramme =t =n ligne 3 é&tats
Jvariens permettant de classer tous les individus. Aprés permutation

des lignes et des colonnes dans un ordre <ohérent, nous avons
disposé chaque fourmi dans la case lui correspondant. La diagonali-
sation des points ast alors l'indice d'une relation entre les

deux variables. Il 2st aussi possible d'ajouter une troisiéme
dimension au zrapnique =n donnant 2 chaque ppoinTt un diametre
oroportionnel i la fréquence des soins du couvain. la grande
majorité des 30igneuses occupent 12 Juadrant supérisur zauche
2t les fourrageuses l2 auadrant opposé. ZIntre ces deux axtrémes
125 fourmis inactives 2t domestigues occupent la2s zones centrales.
Cette disposition des points illustre clairement Jue l'apparvtenance
au service 'exterieur” de la socisté =st lid 3 une dégénerescence
des ovaires 3aussi dien chez L2s fsmelles que chez l2s cuvriires.
Jne analyse olus détaillde suscizte deux remargues.
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1- Lles groupes 2 et 3 présentent une hétérogénéité
assez importante. Sept individus du groupe Z ont des ovarioles
vides, <trois d'entre eux possédent des corps jaunes, témoins
d'une activité ovarienne sans doute antérieure aux observations
et & la dissection. Cet état ovarien intermédiaire n'existe
pas dans le groupe 3 ol les fourmis sont nettement séparées
en deux sous—groupes. Onze possédent des ovaires développés
avec de petits ovocytes. Les 9 autres ont des ovarioles vides
ou des ovaires totalement atrophiés. Cette hétérogénéité doit
8tre soulignée car ces ouvridres sont totalement confondues
par l'analyse comportementale. Ceci suggére que les groupes
2 et 3 seraient constitués de fourmis de maturation différentes.
D'autres observations effectuées dans d'autres sociétés ont
révélé que les fourmis néonates restent inactives durant les
six premiers jours de leur vie adulte. Ils s'orientent ensuite
en majorité vers les activités de soins du couvain ou vers les
activités domestiques. Durant cette phase d'inactivité, les
jeunes ouvriéres sont fréquemment léchées par les fourmis qui
les entourent. En effectuant des calculs séparés au sein du
" groupe 3 on peut remarquer que le rapport des léchages recus
sur le total des léchages interindividuels est égal a 0,9 chez
les inactives possédant de petits ovocytes, tandis qu'il est
égal 4 0,6 (plus é&quilibré) chez les inactives dont les ovarioles
sont vides ou atrophiés. Il paralt donc probable que les premiéres
soient juvéniles et possédent des ovaires encore immatures,
et que les secondes moins léchées soient plus 3gées et possédent
des ovaires en voie de régression. Dans les deux cas il s'agiraic
de fourmis & statut intermédiaire, mais évoluant en sens inverse.

2- Le diagramme montre aussi 1'importance de 1OV ocyte
basal dans l'aptitude & soigner le couvain. On peut é&tudier
plus précisément cette liaison & partir des fréquences d'activité
de soins du couvain et de la longueur de 1'ovocyte principal.
Ceci n'est possible que sur l'échantillon des 30 fourmis possédant
des ovocytes > 0,05 mm. Le calcul d'un coefficient de corrélation
par rang (9P de Spearman) aboutit 2 une valeur ¢ = 0,587 significa-
Tive & P<0,01. Ce résultat indique que la probabilité de soigner
le couvain est plus importante chez les fourmis dont les ovarioles
peuvent développer de grands ovocytes. Il y aurait donc une
liaison entre le comportement parental et l'aptitude reproductrice.
Pour verifier cette hypothése, nous entamons une étude détaillée
afin de préciser wune éventuelle synchronisation de la ponte
et des maxima de comportement de soin au couvain. dJne étude
histologique en cours sur une espéce voisine 2.apicalis ( MERCIER
et FRESNEAU en préparation) aboutit & des résultats analogue.
Elle précise notamment que dans une colonie avec reine, seules
les ouvriéres soigneuses ont des ovocytes chorionnés. JUne régulation
hormonale du comportement social & l'échelle de 1l'individu ou
méme du groupe fonctionnel est donc envisageable.
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DISCUSSION

Chez P. obscuricormis, l'état des ovaires est globalement
1lié au statut polyéthique de fourmis. Ce résultat est conforme
4 ce qu'on observe dans le genre Myrmica ou l'8ge des ouvriédres in-
lue & la fois sur leur fertilité et sur lsur développement social
(WEIR, 1958 et 1959). Chez Myrmica rubra, SMEETON (1982) propose mé-
me le modéle suivant:
les jeunes ouvriéres, aprds une phase d'inactivité de quelques
semaines ou alles accumulent des réserves, pondent quelgues oeufs
reproducteurs. Ces mémes ouvriéres deviennent alors aourrices
et oproduisent des oeufs troohiques. Plus tard, elles acquiérent
le statut de fourrageuse tandis que leurs ovaires régressent.
Ces quelques exemples montrent que dans les espéces monomorphiques
ou le polyéthisme est 1ié 3 1'&ge des ouvriéres, le développement
ovarien suit g lobalement la méme Svolution. La physiologie ovarienne
pourrait méme constituer un indice plus précis que l'ige de l'orien-
tation préferentielle des ouvriéres dans les activités de la colonie
SMEETON suppose en 2ffet’ que las ouvriéres juvéniles, possédant
des ovaires peu développés, 3Svolueront plus rapidement vers le
statut de- fourrageuse. Nos résultats sont compatibles  avec cette
nypothése et suggérent Ll'intervention possible d'une régulation
hormonale du comportement social. Chez P. obscuricormis l'iventuelle
synchronisation del'oviposition et du comportement parental suggére
une analogie avec le comportement solitaire. La faible diiféren-
ciation physiologique 2t comportementale des castes 2ntre reines
2t ouvridres traduit le caractére primitif de l'organisation sociale
habituellement accordé aux 2spéces de Ponerinae.
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LA SELECTION DE PARENTELE ET L'ORIGINE PHYLOGENETIQUE
DE L'ASSOCIATION POLYGYNE CHEZ LES POLISTES

par
Jacques GERVET et Michel PRATTE
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Resumé: La sélection de parentdle moyennant quelques
hypothéses complémentaires, a &té invoquée par M.-J .WEST oour
expliquer l'association polygyne chez les Polistas. Ce modéle est
couramment utilisé pour guider L'analyse des conduites sociales
chez les Polistes. Au orix d'autres hypothéses, nous présentons
un modadle, dit de sélection d'affinitd, qui nous parait miesux
adapté, et tentons d'en dégager des suggestions sour 1'3tude
de Ll'Evolution du Comportement.

Mots clés: Vespidae, Polygynie, Polistes, selaction de
sarencéle.

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

Among certain spvecies of Polistes wasps, as with ather
7espides, polygynous nest foundation is known to often take olace:
several females form an association in order %to found a colony.
a certain division of labour occurs in that the dominant foundress
oroduces nearly all the of spring »hersas the subordinates are
responsible for foraging. HAMILTON found chis %ehaviour hard
to reconcile with =svolutionary ‘theory, since %in-selection
did not convincingly =2xplain how subordinate wasps come o
forget their own reproduction in order to care for larvae which
are less closely related %o *them than their own progeny would
ave been. The nmodel oprovosed oy #.-J.WEST overcomes this
ifficulty mathematecally 5y showing =that a '"zenetic advantage"

se derived by the subordinate foundress on two conditions:
at the main =2gg-layer and ©the subordinate wasp are closely
lated zenetically; and that the subordinate wasp's own facundity
weak. In =this paper, a slightly different model is proposed
which does not necessarily 2axclude the one described above.
According to our model, which is dased on arffinity selsction,a
srerequisite for the successful founding of a colony is e
oresence of an appropriate 9%ehavioural rrait in all its members.
Trom the =avolutionary point of view, it thus DJSecomes unnecessary
to search for the conditions under which <the behaviour <typical
of subordinates spreads through <che population. The point is
now to Cind the conditions f{avouring the constant s2nhancement,
within rche population, of 2 character which, depending on Jow

)

it iz controllad b5y immediate {actors, will ragult in »ehaviour
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which is either that of a dominant foundress or that a subordinate
female. This model, which is naturally not incompatible with
possible kin-selection mechanisms, seems to hold two advantages:
1) it is based on a seemingly reasonable hypothesis concerning
social behaviour; 2) and it brings the evolutionary problem
to bear on the population as a whole rather than on an individual
animal.The main difference with respect to M.-J.WEST 's formula is
that parameter r, representing the degree of genetic relarionship,
disappears and is replaced by the affinity condition.

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

Chez certaines espéces de Pclistas, a2t d'ailleurs
chez divers autres Vespides, la fondation 2st souvent polygyne:
34 la différence du cas typique, plusieurs reines s'associent
soit pour une fondation en commun (fondation polygyne), soit
par intégration d'une nouvelle reine a un guépier pré-—existant
On sait depuis Llongtemps (PARDI, 1942; DELEURANCE, 1248) qu'il
axiste entre ces reines une diffZrenciation des vrdles et, il
¥ a une vingtaine d'années, j'ai montré moi méme la spécialisation
dans la ponte d'une seule guépe, la oondeuse principale, tandis
que les autres, jouant un rdle d'auxil iaicre, produisent peu
de descendants.

Le mécanisme &volutif par laquel une telle polygynie
est maintenue n'est pas 4vident at HAMILTON K se disait embarrassé
par ce cas: 2 la différence des ouvriéres qui soignent leurs
soeurs, les auxil. iaires ne s'occupent au mieux que de leurs
nidces. On ne comprend donc pas par quel processus la sélection
naturelle conserve (voire crée?) un comportement qui les exclut
de la reproduction.

M.-J. WEST a oroposé une solution basée sur un
processus de sélection de parentéle; si =2lle 2st apparentée
4 la gzuépe jouant le rdle de pondeuse principale, l'auxilliaire
peut avoir intérét 4 la vie polygyne si le surplus de descendance
obtenu grdce 3 son aide est notablement plus fort gue la descen-
dance qu'a2lle aurait 2sue 2n f{fondant pour son propre compte;
Le surplus doit 3tre d'autant plus important que les guépes
sont moins $troitement apparentées, donc plus éloignées généti-
quement.

M.-J. ¥EST  démontre ainsi qu'une guépe 2 "interdt"
3 devenir auxil iaire plutdt qu'a fonder seule lorsque sest
satisfaite la condition (que je donne ici pour le cas de la
digynie) (formule un peu différente de celle de WEST.)

(fi- )-?f >

T désigne la "founder”, la :‘ondat‘*cn qui 2st rejointe,

j la "joiner", qui l'a rejointe 2t 2stT devenue auxiliaire

? j) la production de la socidté digyme,

a production de la fondatrice seuls,

a production qu'aurait eue la joiner si 2lls avait fondé
e

r 2st ladegré de parentéd (fraction des z8nes 2n commun 2ntre
la joirer 2t la {ounder)
Le degré de parenté 2ntre j 2t la descendance qu'zlle 3live
ast r/2

Selon M.-J.WEST , la réalisation de cetta condition
ast Tacilitée sar l= double fait gue:
-ies gzuépes Jui s'associant sont souvent des soeurs

(r =3/4 an cas d1'accouplement unique de Ll2ur =aére). 35i, par

contre, » ast srés faidle, la condition deviant presque impossidle.
-

j =2st généralement {aibls, la zuépe "joiner"

itant wune guépe peu I3conde dont, 2n tout 2£tat de cause, la
sonte aurait 3té Jaible si 2lle avait fondé seuls
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Sans examiner pour l'instant la validité de ces
deux hypothéses annexes, on écrit la condition de WEST en faisant
apparaitre la production de la colonie:

55

P(£+j)> Pf+=

"

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

Le point que je souhaite examiner,c'est pourtant
les hypothéses implicites qui légitiment le raisonnement, ez,
partant, d§limitent le domaine de validité des résultats obtenus.
Je voudraiS ensuite montrer comment d'autres systémes d'hypothéses,
que je crois légitimes, conduisent a un autre type de processus.
Je voudrais voir les conditions et les enjeux de cet autre
modéle sans vouloir prétendre qu'un modéle soit exclusif de
ltautre.

Une condition implicite est donnée par la question
méme que pose WEST aprés HAMILTON, en demandant quel est'l'avantage
génétique ,pour une guépe de prendre un comportement de "joiner®
plutdt que de fonder seule. HAMILTON sans anthropomorphisme,
explique clairement le sens de cette formule:
est ‘"avantageux" un trait de comportement gqui entraine une
transmission accrue, & la génération suivante, du génotype qui
a accompagné son apparition.

La question implique donc que ce qui est maintenu
par sélection naturelle, c'est le comportement de la joiner,
sélectionné pour son propre compte(celui de la "“founder" l'étant
de son cdté), que ce soit par le bénéfice qu'en tire la descendance
directe ou la descendance apparentée.

Mais, en fait, comme toute interaction sociale,
la réalisation d'une société polygyne implique au moins deux
individus, et, par conséquent en supposant que des différences
génétiques existent entre espéces pratiquant et ne pratiquant
pas la polygynie, c'est l'existance simultanée de ces différences
chez tous les membres du groupe qu'il {aut étudier & la fois.

Nous sommes, pour ce faire, réduits aux hypothéses
mais, pour affier la conjecture que nous choisirons, il nous
a paru important d'examiner au préalable en quoi différent,
chez les Polistes, les animaux pratiquant et ne pratigquant
pas l'association polygyne.

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

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



réciproque,parfois aprés une courte palpation antennaire. Eventu-
allement l'une d'elle recule en face d'une attitude menagante
(mandibules entr'ouvertes) de l'autre. Il a'y a pas alors develo-
ppement d'une relation suivie. Chez plusieurs espéces de Polistes
celles qui se limitent 3 une fondation rigoureusement monogyne
ont un comportement de ces type.

Lorsque les contacts antennaires se developpent,
ils premment une forme voisine chez toutes les agéces delolistas
Deux cas sont possibles:

.l2s contacts se developpent symétriquement; lLeur
intensité croit rapidement st débouche sur une forte agressivité.
Un violent combat se déclenche, pouvant 3tre meurtrier.

.les combats se répétent jusqu'a ce que les attitudes
e différencient: l'une des zuépes arréte ses mouvements antennaires
t se fige =2n une attitude d'acinése. Cette différenciation
es attitudes est prise comme marquant Ll'3tablissement d'une
dchelle de dominance.

Quand les guépes cohabitent =2nsuite sur le méme
guépier, on note une diffdrenciation des rdéles concernant la
sonte, L'oophagie diff3rentielle ainsi que la division du travail
gour les td3ches d'approvisionnement.

Ce schéma (cf figure p.94hontre gque la réalisation
d'une société polygyne implique un certain nombre de comportements
chez les sujets qui s'y sangagent; nous avons indiqué trois
points de <choix possibles gqui marquent autant de conditions
nécessaires, éventuellement réglées par les mécanismes responsables
de la spéciation | Mais un tel schaéma n'asst encore gqu’ infd -
rence logigue & partir de 1l'observation d'un cas typigue; pour
tenter d'éprouver sa validité, on a =enté de schématiser divers
types d'observations.

aa e

3° DIVERSES FORMES D'INTERACTION ENTRE GUEPES ET CONSEQUENCES
POUR LA REALISATION D'UNE SOCIETE POLYGYNE.

Le schéma interactif eoxposé =2st fort loin de se
réaliser dans %tous les cas de rencontres =ntre Iondatrices
de Zoilistes d'une méme 2spéce; L1'2xamen de la variation des
observations permet de conjecturer La nature des Jactaurs Juil
intardisent 2u permettant sa r<éalisation.

Deux types de variations sont 2xaminés.

a) Yariation intra-spécifigue

Las observations jeuvent montrer une cer
selon le passé proore des deux guépes qui se rencont

si*uation sociala antirieure.

aine diversitéd
ent:

oot

La rencontre de deux dominantes donne su 3 des
contacts antennaires 91us intenses 2t i un combat »i2n  plus
violent (plus souvent meurwtrier) Jue cslle de deux supordonnées.
Dans £tous l2s cas, la diff3renciation 2st csespendant nécessaire
3 la poursuite d'une cohapitaticn; 21l2 intervient, parfois
discréte, dans ‘toutes nos 2xpérisnces les guépes n1e pouvant
Jas se séparer.

2ge.
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Son effet se compine au précédent.; en particulier
les dominantes qui sont dans cette position depuis plusieurs
semaines montrent des réactions intenses et une difficulté
accrue & passer subordonnées. Méme aprés différenciation des
attitudes, 1l'effet de 1l'd3ge combiné & celui de la situation
antérieure continue & se faire sentir: la guépe refuse plus
souvent de s'intégrer au nid ensituation subordonnée et abandonne
la colonie parfois aprés plusieurs jours; la dominante peut
rester agressive aprés méme la différenciation des attitudes
au point que, lors de certaines experiences, il est difficile
de continuer a observer des sociétés digynes tant la dominante
marque de propension & tuer son auxil iaire pourtant parfaitement
subordonnée (de toute fagon cette reprise de 1'agressivité
se fera 3 la naissance des ouvriéres).

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

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

. la différenciation des comportements oophagiques
est aussi assez générale.

. la différenciation des pontes est plus inconstante
mais fréquente.

. enfin la division du travail en ce gqui concerne
1l'approvisionnement a wune rigueur qui varie selon la téche
considérsée.

Parmi les points de choix indiqués:

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

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

-Par contre l'intégration ultérieure est loin d'gtre
une nécessité: de nombreux sujets peuvent abandonner le nid
s'ils passent subordonnés; d'autres restent agressifs: méme
la dominante ne peut plus adopter une subordonnée nouvelle.
On a méme décrit un type de guépe particulier dit "sténocéne"
qui ne s'intégre qu'en situation dominante. Par contre, si
l'intégration se {ait, la différenciation est générale.

©) Variation d'une espéce 3 l'autre.

PERNA, PICCIOLI, et TURILLAZZI (1942) ont voulu
comparer une espéce ne pratiquant normalement pas la fondation
poiygyne (7. foederatus, en induisant une polygynie artificielle
par un accroissement de la densité. L'agressivité interindividuelle
est faible; une échelle de dominance s'stablit entre les guépes
et certaines cohabitent sur un méme nid. Les auteurs observent
ainsi des nids digynes, trigynes et méme tTétragynes. Le point
le plus caractéristique, dans leurs observations est que la
différenciation des attitudes ne s'accompagne d'aucune division
du travail: 1l'ocophagie différentielle est réciproque, la ponte
reste bien développée.

On a donc dans ce cas, une claire différenciation
hiérarchique (qui est le mode normal de relation chez les Folistes)




qui remplace la persistance d'agressivités réciproques(que
l'on peut observer chez d'autres hyménoptéres) mais na'entraine
aucune division du travail. Dans Lla situation naturelle, il

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

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

-le fait de développer des contacts antennaires
lors d'une rencontre, c'ast a dire 1l'acceptation d'une certaine
proximité, facilit& par Ll'hivernage. Ce £fait est sans doute
facilité par ce que XKlahn a appelé ‘philopatrie", c'est a dire
la tendance a4 rester ou A& revenir au lieu de naissance, ce qui
an retour, conduit & faciliter une f{ondation polygyne entre
guépes apparentées. I1 est significatif & cet &gard-méme si
le fait est encore A ogréciser- que la tendance i s'associer
antre soeurs ne se manifeste que lorsque las guépes ont hiverné
ensemble sur le nid.

-l= fait, aprés dévelooppement d'une agressivité
intraspécifique lors de la maturation reproductrice, que l'établi-
ssement d'une hiérarchie sociale supprime l'intolérance réciproque:
le sujet subordonné reste au guépier, l2 sujet dominant cesse
d'agresser son compagnon. Deux racteurs comportementaux facili-
teront donc la Jondation polygyne: le fait gque les soeurs restent
ansemble , wvoire hibernent sur lsur nid de naissance commun;
le fait que la différenciation hisdrarchique suffise 3 =zmpécher
1’ intolérance réciproque se manifsstant (selon le rang de chacun)
par le depart du gzuépier ou la persistance d'une agressivité.
Ces deux facteurs ont =2n commun la caractéristique de représenter
des <Traits communs aux zuépes: le oroblime 3volutif concerne
donc l'apparition (ou la persistance) d4'un frait de compor—ement

3 1

4 la fois chez %ous l2s membres de la sociétéd polygyne.

4° PRESENTATION DU MODELE.

Comme tout modéle concevable (comme celui de M.J.WEST)
cs2lui 3jue nous proposons représents la Jormalisation de guelques
nypotéses Ju'il =2st ordfirabls d'a=xpliciter. Nous postulons
que ita diff3rence =2sntre une =2spéce strictement monogyne =3t
une autre qui sratique la fondation polygyne indigue une diffirence
de comportament 2xistant 3 la ois chez <cous l2s membres du
zuépier polygyne. Nous proposons gjue cette diffirence représents
une diffirence réactionnells unigque, dont la modalicé précise
dépend de la position sociale immédiata de Ll'individu concerné.
Cette hypothése garait raisonnable; certains =raics (ceux Jue
nous avons citéds) doivent 3tre Jrésentds zar :tous l2s membres
de la socidté.

Sutre ces postulats, nous utiliserors une convention,
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qui n'est pas nécessaire mais ne vise qu'd faciliter l'exposé:
nous posons que la différence entre ces deux conduites repose
sur la présence d'un constituant génétique (quelque peu . méiapho-
rigue) unique, susceptible d'exister sous deux formes, l'une
permettant 1'association polygyne et l'autre s'y opposant.

On cherche alors 3 quelles conditions l'une de ces formes peut
8tre sélectionnée contre l'autre.

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

Pour poser une formulation simple, on pose que:

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

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

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

Dans de telles conditions, on peut appeler:

Pf la production moyenne d'une gu@pe (founder)
qui fonde seule,

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

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

Si on appelle p la fréquence dans la population,
42 un instant précis de la constituggon polygyne et (1-p) celle
de la conduite alternative, on a p rencontres de deux guépes
" polygynes" _conduisant a la réalisation de sociétés digynes
produisant p xP(f+j) descendantes 2 la génération suivante,
(l-p)2 rencontres de deux guépes "monogynes'", dont chacune
améne ,la réalisation de deux sociétés monogynes produisant
2(i-p)° xPf descendants 2p(l-p) rencontres de deux guebes dont
l'une & constitution "monogyne" et l'autre & constitution "poly-
gyne". Chacune de ces rencontres faute de cohabitation possible
donnera lieu a deux colonies, dont l'une est fondée par une
guépe potentiellement "polygyne" et l'autre par une guePfe poten—
tiellement "monogyne". Si l'on pose que la production moyenne
est la méme pour ces deux constitutions, ce type de rencontre
entraine donc une production:

2p (1-p) x2°Pf.



Si on suppose que chaque guépe transmet sa constitution
génétique A4 ses descendants et =n appellant n’' et " l'effzctif
dans la génération suivante, des deux constitutions génétiques,
on a:

p' = psz(f+j) + 2p(1l-p)xPf
p" = 2(1—9)2fo + 2p(l-p)xPf soit P" = 2Pf(l-0).

Si on remplace ces .,effectifs par la proportion
(p* et p") des deux types d'animaux dans la génération suivante,
on a la condition svidente g'+p"=1.

Ce qui s'derit, en remplagant p' =2t p” par les
valeurs calculées:

2
p xP(f+j) + 2p(l-p)xPf + 2(1-p)xPf = 1

Do, en résolvant et =2n metftant en {acteur:

2

02xP(£+]) + 29€x(1-p%) = 1

soit , en isolant dans un membre les termes en
psz(f+j) - 2p2fo = 1-2Pf (1)

La configuration génétique "polygyne" sera sélectionnée
si l'on a: p'>o

Cette condition peut s'icrire:

02xP(£+j) + 20€xp(1-0) > o
soit.® divisant par 2 et 2n résolvant la parenthése:

oxP(f+j) + 2DF-2pxPf > 1

[\%]

Zn groupant les %e2rmes 2=n 5 dans le mnéme membre
de l' inéquation

oXP(f+j) - 2pxPEf> 1-29€

On, peut remplacer le rterme (1-2Pf) par sa valsur
(e2xprimée en p~ ) donnée par l'ésquation (1):

oxP(fej) = 20xPE> 22xB(7+]) - 2p°%Pf
U

?(f+j)x(p-92)j> ZPfx(p—pz\
Ce qui peut s'scrire:

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

Intuitivement, <e résultat obtanu par calcul, peut
se déduire par simple Ddon sens: avec Lles &aypothéses r2tenues
i2s rencontres =2ntre une Juépe 'Jolygyne" 2t une guépe nonogyne
ne donnent pas lieu 3 association: la fréquence des constituticns
~espectives se <Iransmet inchangée 3 la zénération suivants.
La seule diff3rence ne peut donc provenir que du opoids respectil
des cas ol se rencontrent deux Zuépes potentisllament pjolygynes
donnant lisu 3 une socidtd digyne, 2t des cas ouse rencontrent
deux guépes potanvisllament monogynes, Jqui se rtraduisent par
ia Tondation de deux socidtés monogynes.
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Avec des hypothéses moins restrictives, et au orix d'un calcul

légérement plus complexe on obtient une formule peu différente.

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

Il n'y a la ni mystére, ni tour de passe- passe;
ce résultat est obtenu au prix d'une autre condition, qui joue
un rdle equivalent: ceile qui veut que 1'association polygyne
ne se fasse qu'entre guépes possédant en commun le géne soumis
a4 sélection. On a exposé en quoi cette condition ne nous parait
nullement déraisonnable. On souligne maintenant en quoi il
rejoint les équations de Hamilton. Cet auteur définit le paramétre
r comme la probabilité pour qu'un géne soit présent dans un
individu concerné dés lors qu'il se trouve dans le sujet. L'appella
tion de ‘'degré de parenté'" signifiant que cette probabilité
n'est réglée que par la proximité de parenté, les accouplements
se faisant au hasard; la condition gque nous avons Dposée-la
présence d'un géne commun-signifie qu'en ce gui concerne ce
géne, cette probabilité vaut 1. De ce fait on retrouve la formule
proposée en faisant r=1 dans la formule de M.-J.WEST. L'originalité
du mécanisme que nous proposons est double; elle concerne 2
la fois le mécanisme et ses conséquences.

-Le mécanisme. C'est dans le cours méme de 1'exercice
du comportement defondation que se place le phénoméne facilizant
la sélection. Les deux guépes ayant un trait de comportement
commun tendent & se grouper ensemble; c'est 1l'exercice méme
du comportement qui incite & ce regroupement. Nous parlons
d'un regroupement par affinité et, pour cette raison, parlerons
de sélection d'affinité pour désigner ce mode de sélection
naturelle ou les liens d'affinité remplacent les liens de parenté.

-Les conséquences. Un tel regroupement par "affinité"
a uneefficacité importante pour favoriser la sélection du <rait
génétigue commun, c¢e qui est illustré par le fait que <*out
5 passe comme si,pour ce tTrait, on avait r=l. Le regroupement
a donc une influence importante sur la transmission de ce trait.

Par contre la condition d'affinité n'implique aucune
conséquence particuligre concernant les autres traitsgénétiques.
Deux animaux qui ont un trait commun ne sont pas obligatoiremenrt,
en ce qui concerne un autre trait génétique, plus proches que
des individus pris au hasard dans la population.

Deux nuances sont toutefois & apporter:

-Dans la mesure ou les caractéres neutres (en ce
qui concerne la fonction ainsi é&tudiée) ont une certaine liaison
avec le caractére ici sélectionné, 1l'affinité <tend aussi a
développer une certaine homogénéité <touchant ces caractéres.

-L'association par affinité combine ses effets
avec la parenté, la probabilité & priori pour une guépe ayant
un caractére génétique "social" étant plus {orte de retrouver
ce caractére chez un é&lément apparenté gque chez un individu
quelconque de la population.
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RESUME

les résultats obtenus dans cette 3tude mettent
en 3vidence ls rdle du facteur ‘'prois" dans la durdée de la
phase grégaire des jeunes (oelotas terrestris. In prenant comme cri
tére la date de oremidre sortie d'un jeune, on observe que
les araignéees du lot nourri "ad-libitum"( ou lot - ) se dispersent
an moyenne deux f{ois plus ctard (66 jours) gque Lles araignées
dont le nourrissage est censé tendre vers Ll'arffamement{ ou
lot -) (34 jours 2n moyenne.) D'autres résultats tandent EY
montrer gque le lot-opourrait 3tre compare 3aux animaux observés
dans La nature, ceux-ci se dispersant i la méme datve 2t présentant
aussi du cannibalisme s2nvers leur mére ( TRETZEL, 1961). Les
résultats du lot + <font apparaitre que L'accroissement de la
durée de vie grégaire s'accompagne 4'un zaux de mortalité moyen
faible (25 %) chez les jeunes, comme chez la mére.l12 survivants
sur 15 iandividus d'un poids moyen, 2 la dispersion, supérieure
4 20 milligrammes 2t on ne reléve aucun cas de cannibalisme
anvers la mére. Onnabbserve la rdunion de =ous ces résultats
oour aucune des porztdes du lot =,

Si l'etude faite sur Jczlotes 3 ptermis de metire 2n 3Svi
dence l'influence de factaursenvironnementaux (ici la disponibilité

du milieu =2n oproies) sur L1'3volution sociale ontogénétique,
2n retardant la date de dispersion des jsunes, »u "désocialisation*
nous pouvons 3dmettre l'aAypothése de l'influence de <ces mémes

facteurs au cours de La phylogenése de la socialisation =zhez
les araignées, 2n considérant l2 modéls affert nar [oelotas c2rres-—
tr1s comme une Lmage 2n A1roir de ce Jrocessus.

Réfiérences

von Coelotas

TRETZEL =., 1361l.- 3iologie, Oekologie und 3rutprlage
anidae)l. Horvh.lzkeol.

serrestris (Wider) (Araneae, Agelanida
Tiere, 50, 375-342.
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MISE EN EVIDENCE D'UN. RECRUTEMENT DE MASSE ARCHAIQUE
CHEZ UNE PONERINAE NEOTROPICALE:
ECTATOMMA RUIDUM ROGER (HYM., FORMICIDAE)

par
Jean Paul LACHAUD

€quipe de Recherche Associde au C.¥.R.3. n9885;
Laboratoire d'E€thologie 2t Sociobiologie
UNIVERSITE PARIS XIIL
F-33430 villetaneuse
at Laboratoire d'Ethologia,CIES, TAPAGHULA, CHIAPAS, Mexique.

Résumé: Chez Zctatomma rutdwn,la:- découverte d'une sour-
ce de nourriture & proximité du nid est suivie, dans un quar®
des cas, de la sortie groupée de {fourrageuses sur le secteur
ou est placée la source. Le recrutement d'un type apparemment
nouveau consiste en une activation sélective de f{ourrageuses,
spécialisées sur la méme portion de territoire que la recruteuse,
qui sortent alors dans la direction de leur aire de chasse habi-
tuelle. Le guidage jusqu'a la source s'effactue sans L'aide
d'une piste chimique ni d'un leader 2t semble dGd, principalement,
3 l'odeur de la source de nourriture.

Mots—clés: Zctatomma, recrutement de masse, activation
sélective, plasticitéd comportementale, svolution, Formicidae.

Summary: Demonstration of an archalic mass recruitment
in a neotropical ponerine an:Zctatomma rutdum Roger (Hymenoptera
Formicidae)

The discovery of an important food source, near
the nest, 2y one or two foragers of the Dponerine ant
Zctatomma ruidwn Roger results in a large increase of their
activity, axpressed as rapid shuttling between the {ood source
and the nest. More than 30% of the total activity recorded in
the food sector is due to the action or these two workers. Never-
theless, ¢the proportion of +%the %otal activity due %o these disco-
verers can sometimes ©De more moderate and represent as litla
as cthird of <he activity recorded in %he ZIfood sector. Aftar
a variables amount of =time T{ollowing =the =recturn 2¥ the ZJirst
discoverer of cthe <{ood source, one can record an increasing
number of foragers' departures onto this sector, without any
specific guidance 2y the recruting ant. Notwicthstanding an apparent
orientating =effsct orf *the information fransmited 5y the recruter
<his is very imprecise and doesn't allow the Iorzgers snconter
<he 7food source with orecision Sut only allows them 320 2o cthe
gzeneral direction. In spite of i%s archaic caracteristics, =his
mass recruitment, recorded for the first time wichin the Ponerinae,
agrees wich zhe high svolutive lsvel accorded o 7. ruidum within
zhis sub-family.

Key-words: Zcracomma, mass negryiTment, selaetive
acTivation, denavioral piastietcy, 2volution, Tormicidce.
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Divers auts2urs ont montré qu'i existe, chez les
Formicidae, une gradation dans 1la compiexité des techniques
de recrutement généralement assez bien corrélée avec le niveau
d'évolution sociale de 1l'espéce (voir revue par WILSON, 1971
et PASSERA,1984 ). Certaines espéces appartenant & la sous—-famille
des Ponerinae (considerée comme primitive) sont capables néanmoins
de présenter des modes de recrutement relativement complexes
pouvant parfois, comme dans le cas de Leptogenys ocellifera ( MASCH-
WITZ et MUHLENBERG, 1975). se situer & la limite du recrutement
de masse, mais dans <tous les cas les ouvriéres recrutées sont
guidées par un leader qui est la recruteuse. Seule 1l'espéce
Ectatomma ruidwn semble faire exception 3 cette régle en présentant
une forme archaique de recrutement de masse se caractérisant
par l'absence de leader.

Les expériences ont &té réalisées sur le %ferrain, dans une planta-
tion de café oreés de Tapacnula au Mexique, en fin de saison des pluies et pendant
le pic d'activité journalidre oprincipal, entre O9h00 et 13h00. Zlles ont porté
sur Ectatomma ruidum Roger, une Ponerinae terricole, commune dans les plantations
et les savannes aussi bilen ogu'en for8t humide (WEBER, 1946). Deux cercles (10
ch et 100 cm de diamétre, respectivement) sont figurés & l'aide d'un Fil autour
de l'entrée principale des nids ainsi que deux axes perpendiculaires, délimitant
ainsi & secteurs de territoires orientés. L'enregistrement consiste 3 noter en
cantinu, pour chaque secteur, la totalité des entrées et des sorties des fourrageuses
ainsi que l'orientation prise lors de ces mouvements. Les observations ont été
réalisées en trols étapes: 1) 1'étape initiale (A-B) sert de témoin proore &
chaque expérience: 2) au cours de la secande ({-D) de la nourriture est déposée
& 50 cm de ltentrée du nid sur l'un quelconque des & secteurs définissant ainsi
le secteur expérimental. Les deux oremitres Ffourrageuses (fourmis I etII}, consi-
dérées comme recruteuses potentielles, sont marquées individuellement et suivies
dans tous leurs mouvements; 3) la troisiéme étape (D-t£) suit le retrait de la
source de nourriture.

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

-Dans la majorité des cas (75% des cas étudiés)
la <trés forte augmentation d'activité enregistrée pendant la
pnase CD (voir fig. 1la) est due =essentiellement & l'activité
de la premi2re découvreuse, ou éventuellement des deux premiéres,
qui effectuent de f{réquents allers et retours entre la source
de nourriture et l'entrée du nid. La fourmi I assure en moyenne,
dans ce cas, 45% de l'activité générale de la société et la
seconde 14%, soit & elles deux prés de 60% de l'activité générale
et environ 85% de l'activité enregistrée sur le secteur expéri-
mental. Sur ce secteur les 15% 4d' tivité restants sont réalisés
seulement par un petit nombre d'autres fourrageuses. Aprés retrait
de la source de nourriture la participation de ces derniéres
tend 2 augmenter tandis gque celle des fourmis I et II chute
de fagon importante.

~Dans quelques cas (25% des cas analysés) l'activité
des ouvriéres autre que les fourmis I et II peut devenir bien
plus importante que précédemment (voir fig. 1lb). Les fourmis
I et II n'assurent plus que 19% de l'activité générale soit
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épartition de l'activitéd sur le secteur 2zpérimental
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environ 37% de l'activité sur le secteur expérimental. Quant
aux 63% restants, ils sont assurés par un nombre relativement
important de fourrageuses (jusqu'a 12 ouvriéres pouvant sortir
a 1 mn d'intervalle). Cette activité é&levée persiste pendant
toute la phase D-E alors que celle des fourmis I et II pratiquement
s'annule.

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

Les ouvriéres 1 et II ne font généralement Dpas
partie de ces. groupes de fourrageuses, ou bien lorsqu'elles
en font partie, ne se <trouvent pas & leur t8te, ce qui exclut
tout guidage éventuel. Il faut néanmoins remarquer que, dans
les conditions expérimentales (source & 50 ¢m du nid), ces fourra-
geuses recrutées ne suivent apparemment pas de trajet précis
et ne trouvent que rarement la source. Lorsgue la source est
plus proche de l'entrée (20 a4 30 cm) on note une amélioration
dans 1l'efficacité du recrutement puisqu'un nombre relativement
important d'ouvriéres retrouvent alors la source.

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

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

Cette capacité, méme rare, de recours a une stratégie
opportuniste sous l'effet de la pression de certains facteurs
expérimentaux témoigne d'un degré de plasticité comportementale
trés important confirmant ainsi le niveau évolutif é&levé reconnu
au genre Sctatomma (FRESNEAU et coll.,1982; LACHAUD et coll. 1984 )
au sein de la sous-famille des Ponerinae.
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DE L'ANALYSE DES MECANISMES INDIVIDUELS AUX MODELES
DE COMPORTEMENT GLOBAL CHEZ LES FOURMIS

par
Jean-Claude VERHAEGHE, Jean-louis DENEUBOURG+,
Philippe CHAMPAGNE® et Jacques M. PASTEELS

Oepartsment de Jiologie Animale
st
Service de Chimie Physique II -
Faculté des Sciences
Université tibre de 3Jruxelles
8-1050 3ruxelles

* Hoursier [.3.5.1.A.

Résumé: L'sdtude du fonctionnement de la société
de {ourmis peut se faire A4 deux niveaux complémentaires qui
sont d'une part l'analyse du comportement individuel =t d4'autre
part l'dtude du comportement global. La modélisation permet
de relier ces deux niveaux. Lorsque deux sources de nourriture
identiques en %tous points (qualité, volume, distance au naid...)
sont présentées i une coloniede Tztramor<wn caespiiumcelle-ci sélec~
tionne l'une des deux sources et l'2xploite beaucoup plus intensé-
ment gque Ll'autre. La source surexploitée ast choisie au hasard.
Nous montrons ici comment 1l'utilisation d4'un modéle permet de
mettre en 3Svidence les comportements individuels qui générent
ce phénoméne collectif.

Mots-clés: recrutament, comportement, modéles matheéma-
ciaques ,Fformictrdae.

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

Two complementary levels are necessary %o study
the dynamic and the organization of <the ants societies: cthe
individual level and che collsctive lavel. Mathematical models
are the tools which link rthese two lavels. When two identical
Tood sources (same dimension, same Juality, same distance <o
the nest,...) are gresented o a colony of T2tramorium cagspiswm
the colony selects one food source which is much mnore 2xploizad.
The selsction of =zhis source is 2 random process. We show nere
now 2 mathematical model is abis to a2xplain <this zollsective
ohencmenon from 2xperimental osbservations 57 individual dehaviour.

Rey-words: rezeruicmenc, Jehavicur, machematical models
Formicidae.

"... it follows <that =the reconstruction of nass
senavior from 2 knowladge of <the behavior of single
colony members is <the central problem of insect
sociology..."

Z.0. WILSON "The insect socistias’, i®7L.
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INTRODUCTION

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

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

o

X = aX (N=X) -bX (terme de départ) (I)
terme terae de saturation
d'arrivée

Le recrutement alimentaire: terme de départ.

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

-d'autre part que 1la probapilité de quitter la
source reste constante au cours du temps car dans le cas contraire
il eut fallu écrire b = £(t,@), P étant ici la durée de l'acte
Précisons d'emblée qu'en ce qui concerne la cohésion du modéle
avec les observations au niveau global, cette forme donne entiére
satisfaction, dans toutes les conditions expérimentales testées
jusqu'a présent.

Voyons maintenant quels enseignements 1'étude du
comportement individuel peut nous apporter concernant les inter-
actions individuelles & la source, la réponse ne peut venir
que de l'étude de ces interactions elles- mémes, et/ou, indirecte-
ment, de l'adéquation du modéle aux observations macroscopiques.
Le second point peut &tre mis en rapport avec les études que
nous avons récemment ménées sur les durées des actes d'une séquence
comportementale. Le taux de départ des ouvriéres é&tant fonction
de la durée du temps de boisson, voyons comment &volue une popula-
tion de X ouvriéres qui ont commencé & boire en méme <Temps
(rig. 1). ©°
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‘gure ! : Décroissance du nompre de [ourmis {(X) 4 la source
en fometion de leur temps d'alimentation. (Conditions
2xpérimentales: J.1 M saccharose, tarriioire incommu.

_g% te population connait une décroissance 2xponentislls:
{ = Ko a . Incidemment, cette loi se vérifie pour tous les
actes ayant une durée mesurable chez Tztramorium,fapinoma 2t Lepto
thoraz. La decroissance 2xponentielle 28t opour csrvains actes
orécédée d'une phase de latence. L'analyse individuells confirme
donc que la oprobabilité de guitter un acte =28t une constanta
2t le modéls se ctrouve ainsi confortéd. 3elon gJue la2s mesures
sont faites 3au départ de la source ou 3 l'antrée du aid, le
terme 9 dépend de la durée d'un acte (boire) ou 4'une succession
d'actes (début de bHoisson jusque 2ntrée au aid), 2t représente
l'inverse du “smps moyen correspondant.
dn JeuC nmontrer 3jue Jans :2 dernier cas 1ussi, .3 zaurge 1e ddcrot-
ssance jeut 3tre 3pproximés aar yne 2xponentizlle.

Le recrutement alimentaire: terme d'arrivée.

De nouvells observations macroscopiques ont récemment
Mis 2n cause la forme du terme d'arrivée 2l qu'il asT présentd
dans l'3quation (I}. L'2xpérience décisive 3tait la suivante
(PARRO, 13982). Deux sources 3quidistantes 2t identiques sont
orésentées simultanément 3 un nid de Iztramor<um cagspiswn. On peut
jisément décrire cettz situation gzrice a4 un systame d'3quations
iu zype:

115



116

% = aX (N—X-Y-E) -bX +cE (II,a)
Y = a¥ (N-X-Y-E) =bY +cE (II,0)
E = (a'X + a'Y)(N=X-Y=E) =gE -2cE (11,¢)

ol E sont les fourmis "égarées": elles ont été recrutées, sont
sortis du nid et ont perdu la piste. gE est leur terme de retour
spontané au nid et cE le terme de redécouverte par hasard des
sources. Ce systéme répond 2 la forme générale de 1l'équation (I). Il
admet comme unique solution l'exploitation égale des deux sources.
Ceci est démenti par 1'expérience qui montre une surexploitation
d'une source par rapport & l'autre dans la plupart des conditions
expérimentales.

Quels é&léments avons-nous ignorés dans le systéme
II ? Rappelons que 7. caespitwn utilise une stratégie de recrutement
par groupe et que le premier systéme décrit parfaitement cette
stratégie. Nous avions cependant constaté que chez cette espeéce,
le recrutement de groupe évolue vers un recrutement de masse
au fur et & mesure que la population d'ouvriéres s'accroit autour
de la source (VERHAEGHE, 1982). Or dans un recrutement de masse,
c'est la piste qui est le moteur essentiel. Par quel biais la
piste va-t-elle influer sur l'arrivée des ouvriéres 3 la source?
La probabilité d'atteindre l'extrémité d'une piste (P) (= fraction
d'individus recrutés arrivant & la source) est une fonction
croissante de la quantité de phéromone de piste (C) (DENEUBOURG
et al., 1982}).

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

~
-~

'y
\

g+ C

ot g est un facteur gqui contrdle la probabilité de suivre la
piste en f{fonction de sa concentration. En supposant que celle-
ci est provortionnelle a4 X(C = RX) nous cbtenons:

X g
et 1-P = probabilité de se perdre =
g+ X g - X

En fait, la dépendance de la probabilité en fonction
de la concentration est plus complexe que celle proposée ici.
Nous l'avons simplifiée dans un souci de clarté mais le lecteur
désirant connaitre le détail de cette équation peut se référer
4 DENEUBOURG et al. (1982). En remplagant a par a°P dans le
systéme (II), celui-ci devient:

2
X

o
X = (N=X-Y-E) - bX - cE (II1,a)

g + X
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Y2
o <
Y = (N=X=Y=E) = bY = cE (III,b)
g-+Y
o gX x gY
E = ( + ) (N=X=Y=E) = pE - 2cE (III,c)

g+ X g+ Y

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

En conclusion, le modéle mathématique, gqui prétend
Jjeter un pont entre les observations faites au niveau macroscopique
et au niveau microscopique <Tire sa substance des lois observées
a ces niveaux sans pouvoir négliger jamais ni l'un, ni 1l'autre.
Par son essence, il est prédictif en ce qui concerne les phénoménes
macroscopiques mais il permet également de soupgonner des mécanismes
au niveau individuel en suggérant certaines de leurs caractéri-
stiques sur le plan mathématique.

Le niveau communautaire.

Les modéles mathématiques peuvent sgalement permettre
de comprendre des situations plus complexes telles que 1l'exploita-
tion simultanée d'un méme champ trophique par des sociétés apparte-
nant & plusieurs espéces. La aussi, l'étude du comportement
individuel fournit de précieuses indications pour 1l'é&laboration
de modéles plurispécifiques.

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

La compréhension de telles différences systématiques
entre espéces sympatriques s'avére indispensable pour interprséter
les cinétiques de recrutement dans le cas de compétition pour
un méme champ trophique.

REMERCIEMENTS: Nous tenons i remercier Messieurs les Professeurs Prigogine et Nicolis
pour leurs suggestions fructeuses et l'enthousiasme qu'ils ont manifesté oour
ce travail.
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ULTRASTRUCTURE DE LA GLANDE PROPHARYNGIENNE
CHEZ LES FOURMIS FORMICINES
(HYMENQPTERA , FORMICIDAE )

par
Johan BILLEN (*) et Gertie PEUSENS

Limburgs Universitair Centrua,Dept.38M, 3-3610 Diepenbeek,
at
Laboratoriua voor Systematiek 2n Zcologie, £.U. Lauven
Naamsestraat 33, 3-3000 Lauven

Résumé: Les cellules sécrétrices de la glande pro-~
pharyngienne sont caractérisées par des cisternes d'sargatoolasme
trés abondantes ainsi que des noyaux assez polymorphes. Chaque
cellule est pourvue d'un appareil terminal qui est un ductule
chitineux entouré d'une gaine de microvillositds. Le systéme
excréteur de la glande consiste en des csllules de canalicule,
qui forment la liaison santre Ll'appareil terminal des cellules
sécrétrices individuelles 2t un des deux atriumsdu pharynx.

Mots—clés: morphoiogie, ultpastructure, glande
propharyngienne, Formicidae, Formicinge.

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

The opropharyngeal 3zland of ants consists of two
clusters of numerous secretory cells that open into one of the
two lateral pouches of the pharynx by means of individual sxcretory
ducts. The glandular cells arecharzcterized by a very well developed
rough sondoplasmic reticulum and polymorpnic nucleus. Jther orga-
nelles such as mitochondria are much less abundant. Zach cell
is supplied with =2elaborated amicrovillar area. Upon leaving the
cell, the intracellular ductule continues as an axcretory duct
forming part of duct cell, and which =zventuaily opens near the
anterolateral edge of the pharyngeal plate. According =zo the
well developed endoplasmic reticulum, the propharyngeal gzland
in ants is supposed to %e the source of a proteinaceous secretion.
Its structural relationship <o <the pharynx and 1its occurence
in <the three ant castas may poinTt 20 2 {unction in :individual
digestion.

Key—wards: morvhology, ulirastructurz, Jrovharyngeal
sland, Formicidae, Formicinae.

INTRODUCTION

Parmi les tissus de la %8te chez l2s Liasectes se
trouvent plusi=urs landes =2xocrines. 3Saur la zlande <Irontals
chez les tarmites t la glande mandibulaire des Hyménoprtires
sociaux gqui jouent un r3le dans la oroduction des substances
jéfensives, la plupart de =zes zlandes se <c<rouvent =2n rcelation
anatomique directe avec le cube digestiI =2t cnt une fonction
alimentaire.

T
S
2

(*): aspirant du 7.M.R.35. delge
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A cause d'une série de dénominations variables
selon l'auteur, on s'est troublé depuis longtemps par une confusion
de noms, qui & notre avis a été mise au point d'une maniére
satisfaisante par EMMERT (1968). Unes des glandes qui a prété
& une confusion. considérable est la glande propharyngienne des
fourmis (appelée fautivement glande maxillaire par quelques
auteurs). Sa morphologie par microscopie optique a été étudiée
dans plusieurs ctravaux (BAUSEWEIN, 1960; EMMERT, 1968; KURSCHNER,
1971; BECK, 1972), tandis qu'une description de 1l'organisation
cellulaire était jusqu'a maintenant inexistance. En vue d'une
description ultrastructurale comparative des glandes exocrines
chez les fourmis, nous rapportons ici la morphologie de la glande
propvharyngienne chez une dizaine d'espéces appartenant a la
sous~famille des Formicinae. A cet é&gard, aussi bien les caractéres
cytologiques des cellules sécrétrices que le systéme excréteur
de la glande sont considéreés.

MATERIEL ET METHODES

Les glandes propharyngiennes étudiées proviennent d'ouvriires
de 10 espeéces de fourmis Formicines ( Camoonotus aethiops, C. lateralis, Cataglyphis
nodus, Formica cunicularia, f.fusca, f. opratensis, ©. sanquinea, Lasius flavus
nearcticus, L. fuliginosus et Plagiolepis pvgmaea). Les glandes sont fixées dans
le glutaraidéhyae 2 2X gans un tampon cacodylate 0.05 M additionné de saccharose
0.15 M a pH 7,3 et postfixées dans le titroxyde d'osmiua 3 2% dans le méme tampon.
Les inclusions sont faites dans 1'Araldite, les coupes contrastées sont observées

au microscope Philips EM 400.

RESULTATS

La glande propharyngienne se trouve chez les trois
castes des fourmis. Elle est composée de nombreuses cellules
sécrétrices assez volumineuses gqui débouchent dans un des deux
atriums latéraux du pharynx (Fig. 1 et 2). Chaque cellule est
caractérisée par la présence d'un appareil <terminal, qui consiste
en un canalicule intracellulaire assez sinueux (diamétre interne
0,3 micron), entouréd d'une gaine trés nette de microvillosités
(Figs. 3-5). La paroi interne de cette ductule montre un aspect
assez granulaire et probablement correspond & 1'endocuticule
tégumentaire; des renforcements apicaux discontinus et denses
aux éléctrons représentent 1'épicuticule (Figs, 4 et 8). Les
cellules contiennent des noyaux trés polymorphes avec des granules
dispersés de chromatine{ Fig. 3). Leur cytoplasme est pour la
plupart occupé de cisternes d'ergatoplasme, tandis que d'autres
organelles comme des mitochondries sont beaucoup moins abondantes
( Fig. 6). Chez des individus plus &gés, l'on trouvera de nombreuses
inclusions myéloldes ainsi que des vésicules lipidiques (Fig.
7) Dans ces individus-ci, les microvillosités de l'appareil
terminal peuvent &tre déformées par la formation d'espaces extra-
cellulaires assez étendus (Fig. 8).

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



cellules sst trés restreint (fFig. 10 2t 11).

DISCUSSION

L'organisation ultrastructurale des cellules sécré-
trices de 1la glande opropharyngienne =ast conforme aux autres
glandes tégumentaires. Ce sont lss cellules glandulaires du
"type 3" selon QUENNEDEY (1975) qui sont pourvues d'un appareil
terminal intracellulaire. Chez les insectes sociaux, on observe
une organisation cellulaire analogue pour les zlandes mandibulaires
(STEIN, 1962) =t métasternales (TULLOCH et coll., 1953) ainsi
que pour la glande de Xoshewnikow (HEMSTEDT, 1969) et la glande
4 poison (OWEN =t BRIDGES, 1976).

Aussi la glande (hypo-)pharyngienne des abeillss
(BEAMS et al., 1959) qui probablement ast homologue i la glande
oropharyngienne des f{ourmis (EMMERT, 1963; DELAGE-~DARCHEN, 1975)
montre des caractd3res morphologiques assez comparables 3 nos
résultats, tandis qu'il sxiste des différences s2ssentielles.
Surtout l'appareil terminal montre des particularités remarquablss
chez les abeilles par la présence des zcorpuscules de sécrétion
délimités de membranes qui sont drainés par la canaliculs intra-
cellulaire de 1'appareil tarminal. D'autre part, des trachéolss
intracellulaires sont observées Iréquemment chez l'abeills (BEAMS
et coll., 1959), tandis que leur présence chez la zlande propharyn-
gienne des <fourmis reste ftoujours =xtracellulaire (Fig. 3).
Les espaces sxtracellulaires dans la région des microvillosités
chez les individus plus 3gés corresvondent prooablement i la
formation d'un réservoir i la Tin d'un cycls d'activité comme
décrit par 3AZIRE-BENAZET =t ZYL3ERBERG (1979) pour les cellules
de la glande intégumentaire de l'aiguillon chez 4fta. Les inclusions
myéloides =trés abondantes chez les individus 3gés peuvent indiquer
une phase de dégénération. Il a 32té montré gque ces inclusions
contiennent des zlycoprotéines (QUENNEDEY =t 3ROSSUT, 1975).

Selon les cisternes d'ergatoplasme qui occupent
la plupart de ses cellulss, la zlande pgropharyngisnne des fourmis
(ainsi que la glande pharyngienne de 1'abeills) est la source
d'une sécrétion riche =n protéines. Ces données sont 2n rapport
avec la présence d'une activité 2nzymaticue dans la gzlande (inver-
tase, AYRE, 1967; amylase 2t « -glucosidase,3CHMIDT , 1974).
La posiztion 2anatomigue de la gzlande par rapport au pharynx zeut
d'aillsurs indigquer un 8les digestif, 3ui serait s0it iLadividuel
soit social.

Comparant avec la zlande oharyngienne chez las
apeillas ou =2lle 2 une ~fonction sociale gar la sé
la gelée rovale uniguement chez las ouvridres (2l1l2 n'saxiste
sas chez Lss reines 3t less ndlss, JELAGE-DARCHEN, 1976, la
orésence de la zlande propharyngienne snez lL2s mndlss des Sourmis
peut 3tre 2n faveur de la digestion individueila.
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Planche I:

Fig. 1. Vue ventrale des glandes pro- et postpharyngiennes de
7. cunicularza.

Fig. 2. Schéma des éléments formant la glande propharyngienne.

Fig. . \Noyau polymorphe et cutoplasme de la cellule séerétrice
chez C.nodus.

Fig. 4. Sections d travers L'appareil terminal chez un méile
de 7. pratensis.

Fig. 5. Détatl de l'appareil terminal montrant la paroi cuticu-
laire granulaire entourde par une gaine de microvillosités
chez C.nodus.

Abréviations:

am.
fL.

Cs:

appareil terminal, Atr: arrium, Ce: cellule de canaiicule,
cellule sécrécrice, ct: cuticule, im: <nclusions myéloides,

mv: microviilosicéds, N: noyau, Tw»: trachécles, vl: vésicules lipidi-

ques.
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Planche II:

Fig. 6. Ergatoplasme (ER) et corps de Golgi (eg) chez C. lateralis

Ffig. 7. Inciusions myéloides (im) et vésicules lipidigues
(vl) chez une reine de 7.fusca (4ge 1% an).

Fig. 8. Formation d'espaces eztracellulaires (*) dans ia région
des microvillosiiés de i'appareil <cterminal chez une
vieille ouvriére de F.fusca.

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

Fig. 10. Débouchement des canaux excréteurs dans 1'atrium chez
C. aethiops.

Fig. 1I. Détail de la figure précédente montrant les joncrions

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

par
Janine CASEVITZ-WEULERSSE

Muséum National d'Histoire Nacurelle,
Labaratoire. d'Encomalogie générale 2t aooliquée,
45 ~ue 3Juffon, F-75005 Paris

Résumé: Les larves de Crematogaster scutallaris
(01.) se présentent, aux stades deux 2t trois, sous deux formes
possibles: l'une semblable 3a celle des larves de toutes les
Crematogaster, Ll'autre caractérisée par la présence de 5 a 7
paires d'expansions latérales plus ou moins développées. La
forme, la nature des expansions, les ~facteurs agissant sur leur
apparition et leur rdle sont 3tudiés. Une hypothése est proposée:
ces larves représenteraient l= "stock” de larves succeptibles
de devenir des reines. Les expansions seraient des organes d'exsuda-
tion =t (ou) des dispositifs facilitant l'accroissement important
des larves de reines au cours du troisiéme 2t dernier stade.

Mots—clés: Formicidae, larves d 2xpansions latérales,
{rematogastar

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

Larval develooment in <the. speciss Cr. scutellaris
(0l.) is carried out in =hree stages Ior %he worker, the Jueen
and <cthe male (CASEVITZ-WEULZRSSE, 1983). The second and <the
third stages are able to take the %ypical Zorm of Crematogastrini
larvae (WHEELER and WHEELER, 1952; 1360) or a very unusual form
in which 5 to 7 pairs orf more or less well-developped lavteral
dilatations are shown. No particular structure (glandular or
2xcretory) was observed with 2 lignt microscope in morpholiogical
and histological studies. With a scanning microscope a pore
can sometimes ©de seen at <he =top of some of %*he dilatations.
Rearing oxperiments oroved +that these dilatations may appear
at the second stage and perhaps at the cthird stage. Once che
Larvae have acquired the dilatations, they xeep them until pupation;
they never return o the ‘'mormal” form. They all seem =0 3e
T2males. No wmale larvae were =sver found with dilatations. All
zhese special larvae received as mucn ©ood as <he others. 3everal
samples were collectad in the field from nests having the same
size and also <from ar=ificial nescts during a2 2ine-month period
Jetween january and september. The percentage oI Larvae wizth
dilatations is nearly null :In january: <8% at zhe begining OF
cthe active period at the and of I2bruary; 34% during the period
o intensive sexual b5Srood-rearing at zhe end 5f june and during
july; 1lsss rthan 2C in september after the 2amergsnce of nalss
and Qqueens. The [ owing Aaypothesis s proposed: <hese larvae
are 350 abundantly i

%
oll

f2ad <chat they acguire dilacactions whicn may
Je compared =to the special organs named 'axudatoria" oy WHEELZER,
1313) cf.ZIDMANM,1226); =these LlLarvae mnay represent 32 ‘'sTock"
3f future gue=ns. The mechanism of ZJcrmaticn oI the dJdilatations
as well as <the <{actors chat influence zhe :hoice 3f zhe larvae
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that will be abundantly fed are as yet unknown.

Key-words: Formicidae, Crematogaster, Larvae wiiha
lateral dilatations.

Crematogaster scutellaris effectue son développement
larvaire en trois stades, qu'il s'agisse de l'ouvriére, de la
femelle sexuée ou du méle (CASEVITZ-WEULERSSE, 1983). Les larves
peuvent avoir la morphologie typique des larves de (rematogaster, dé.
crite par WHEELER et WHEELER (1952; 1960) ou bien une forme
tout & fait inhabituelle: elles portent sur les flancs des expan-
sions ou mamelons pairs. SEURAT (1900) puis EIDMANN (1926) ont
attribué cette forme particulisre au ‘'"stade &gé", le dernier
stade avant la nympnose. Au cours de l'édtude biométrique effectuée
pour déterminer le nombre de stades larvaires, nous avons constaté
que si le premier stade se présente toujours sous le méme aspect
simple, par contre les deuxiéme et tTroisiéme stades se présentent
sous l'une ou l'autre forme. Dans les nids on peut trouver soit
les deux types de larves en proportions variables, soit seulement
la forme classique. Il ne s'agit donc pas du dernier stade larvaire
mais de l'un des aspects que peuvent prendre les stades deux
et trois.

Cet aspect représente-t-il une étape transitoire
dans le développement des larves? Dans quelles conditions appa-
raissent les expansions, ont-elles une fonction particuli2re?
Une premiére série d'observations ne prétend pas donner de réponses
définitives mais permet d2ja d'écarter quelques nypothéses envisa-
gées 3 propos de ces larves peu ordinaires chez les Fourmis.

Les larves a expansions ont une forme générale
subcylindrique presque droite (fig. la) ou au contraire ramassée
"en soucoupe" (fig. 1b). Elles portent sur les flancs cing 2
sept paires de mamelons plus ou moins allongés. Les plus développés
se situent au niveau des premiers segments abdominaux; le prothorax
aT les derniers segments abdominaux en sont dépourvus. Ces mamelons
sont =zantdt d'un blanc laiteux et apparaissent comme des prolon-
gements du corps, tantdt presque transparents et semolent remplis
d'un liquide clair. Propertionnellement au corps de la larve
les expansions paraissent plus développées chez des larves de
stade deux ou de stade <trois jeunes que chez des larves de stade
Trois &gées ou prénympnes. Zn parcticulier, chez les prénymphes
de reines qui ont subi un accroissement important (sans mue
supplémenctaire) par rapport aux prénymphes d'ouvriéres (8 mm
de 1long pour la prénymhe de reine, 4 & 2,5 mm pour celle de
l'ouvriére), les mamelons sont presque invisibles et ont la forme
de petites papilles (fig 2); tout se passe comme si ces expansions
ne grossissaient pas en méme temps que le corps de l'animal. Les
larves de midles ne semolent pas porter d'expansions. Ce point

reste & préciser. Il est en effetr trés difficile de distinguer
les larves méles avant la fin du troisiéme stade et, dans les
nids, on <trouve plus {réguemment des nymphes que des prénym-

phes midles. Le stade trois mdle serait peut &tre trés court..

Au microscope optique, sur des larves montées n toto
aprés avoir &té <tuées 3 l'alcool chaud, potassées et colorées
au noir chlorazol, on observe souvent des épaississements sombres,
comme des verrues disposées irréguliérement a la surface des
expansions.



Des coupes histologiques longitudinales de 7 microns
d'épaisseur n'ont rien montré de bien particulier. On observe
cependant au niveau des expansions un décollement esntre la cuticule
et l'épiderme et ce dernier présente i leur base des cellules
plus grandes que dans les autres régions ({ig. 3).

Au microscope électronique & Ddalayage, sur des
larves tuées 3 l'alcool chaud, nettoyées, déshydratées 2t passées
au point critique avant métallisation, nous avons parfois observé
la présence d'un pors 3 l'axtrémitéd de quelques sexpansions.
Des pores sont Sgalement visibles sur les flancs de larves simples.
Mais il n'sn a pas étd vu sur ©toutes les larves 3Studidées (une
trentaine).

In conclusion de ces opremiéres observations, jusqu'a
maintenant aucun signe morphologique ou anatomique 3récis d'une
activité secrétrice ou axcrétrice n'a 3té <trouvé au niveau de
ces axpansions.

Nous avons pensé que les formes i =xpansions pouvaient
correspondre 3 une phase particulidre des stades deux =t trois:
3tre une forme ¢transitoire oprise par les larves au cours de

leur développement ou bien 2&tre 1l'indication d'une pause avec
arrét de nutrition , =2=n rapport avec la mue. Nous avons rdalisé

quelques eaxpériences pour tester ces deux ~aypothéses. Des Llarves
des deux sorzes sont installées 2n 3lsvage avec des ouvrilres
2n nombre surffisant ( chez (Cr. scutzlliaris, il faut anviron
200 ouvriéres gpour assurer L2 développement de 30 3 40 larves).
Les individus wutilisés sont issus d'une colonia prélevée juste
avant le début des axpériences au mois de Sivrier, dpogue de
la reprise d'activité chez <cette a2spéce. Juvridrss 2t larves
sont placées dans des nids 2n ctubes de verre :type Plateaux-Chauvin,
A la cempérature du laboratoire (20°C) avec Llumidre naturells
2t nourries de Drosophiles congeldes, d'oeufs d'Zphestia 2t de bou-
iatvtes de miesl mélangé i du sable {in.

Si l'on 3lave trente 2 quarante larves sans 2xpansions
de stades deux =t :Irois dans ces conditions, au Sout d'un mois
at demi =2nviron, guelques larves 3 2xpansions apparaissent dans
las 3levages. Par axemplz: -lot A: sur 30 larves, 2 disparues,

de stade <rols avec axpansions- 1ot 3: sur 35 larves, 1 disparue,

larves 3 2xpansions (4 de stade deux 2t L de stade Irois).
I l'on n'3il3ve 3ue des larves de stcade deux 1l semblarait sue
'on  obtienne ur plus grand pourcentage de larves i 2xpansions
dans un méme Temps.

4 rartir de lots nae reni2rmant que des larves 3
xpansions e stades deux 2T Srois ou de stade deux seul, non
eulsment on na'osbtisnt nas de larves i forme simple mais il
7y 3 une =:trés or=s mortalizd dans l2s 3lavages 2c l2s larves
survivantes ne sont jPas 2n don £tat. In nourrissant des groupes
de larves mixtes (larves simplas 2t larves i =2xpansions) avec
du miel colioré z2u rouge neutre, nousS <onsSTatons Jque las  deux
sortes de Llarves sont naourriss. ZIn 2ffa2c, chez =dutaes, la2 cubde
digestif 2stT coloré 2n rose vif. Cas diverses 2xpériznces nontrent
i'une part Jqu'une {ois acquise la forme 3 2xpansions, L2s lLarvas
1e reprennent 3as uJne Jorme simpls 2t continuent La2ur dévelcppement

[Eadl VIR VI N \V]
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Pigure la- Larve "em soucoupe” photographiée vivante au photoma-
eroscovewild M 400 en face ventrale (photo J.Legrand)
(¢ = téte; e = expansions).

Pigure 1b- Larve droiite photographiée vivante au photomacroscope
Wild M200 en face ventraie (photo J. Legrand) (¢ =

-~

téte; e = expansions).
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"igure 2 - Schéma d'une prénymphe d'ou-

vriére de  profil. Les  exzpansions
tacérales prennent et 'allure
de mamelons (t = téte; e = mameions;
a = anus.,.

Fiqure 3- Schéma d'une
couve longitudinale
au niveau d'une expansion
latérale (¢ = les
Irois couches de la
cucicuie; ¢ = épiderme
dont Les celiules
sont olus grandes

& la base de l'expansion;
d = décollement des
Trets couches de la
cuticule; exyp. =
expansion latérale..



sous la forme i 2xpansions jusau'd la nymphose 2t d'autre part
que ces larves sont anourries comme les autres.

Des échantillons de larves ont é&té prélevés dans
des lieux variés 3 diverses périodes de l'année: gquinze prélévements
ont &té effectués de janvier a fin septembre dans des nids a
peu prés de la méme *taille (plusieurs milliers d'individus).
Une premiere idtude de ces 3chantillons a montré

-1) un pourcentage de larves & axpansions différent
selon l'édpoque considérée; par 2xemple, dans *rois nids installés

sur des chénes- li3ge (Bagnols—en-rforét): -2n janvier 1% (nombre
de larves constituant l'dchantillon = 500); -a& la f{in de février
au moment de la reprise de l'activité 48% (n = 1358 larves);

-4 la fin juin =t en juillet, en oleine période d'activité =t
de préparation des sexués 34% (n = 398);

-2) un pourcentage de moins de 20% de larves 3
axpansions dans des populations provenant de lieux divers mais
toutes prélevées =n septembre, les sexués 3tant oréts 3 essaimer
ou méme ayant déja quitt le nid. C'sst un moment ou il se
produit une pause dans lL'activité de COr. scurzllaris . Les colonnes
de récolte se déploient toujours comme 2n oplein £té mais dans
le nid la reine ne oond plus =t le couvain a'ast plus représenté
que par des larves, de stade deux et trois. Un peu plus %tard,
en octobre ou novemore, la majorité du couvain 2st sous la forme
de prénymphe ou de nymphes qui &closent avant l'hiver.

Des analyses de oprélévements =2ffactués dans de
jeunes colonies-c'‘est & dire dans des colonies peu développées
comporvant seulament queliques centaines d'ouvriéres de Trés
petiter tailles mais wun couvain abondant- 2t Ll'coservation de
fondations, au laboratoire, montrent au'il 2sT a2xceptionnel de
trouver des larves a =xpansion dans les jeunes nids. La provortion
de larves 3 2xpansions présentes dans le aid serait donc =n
rapport d'une part avec la période du cycls annuel d'activité
snvisagée . d'autre part avec l'3ge de la sociéts.

Nous ajouterons gque, chez une dcrocoelia méditerrané-
2nne, Cr.audbert? Imery, trés proche de Jr.scutellar+is d'un point
de +wue morvhologique, mais de 9iologie =t de comportament *irss
diffsrents, on ne rencontre jas de larves 3 axpansions. Une
autre 4dcrocoelia, africaine, Cr.r<vai V.luctuosa  Menozzi, orésente
des larves i 2xpansions décrites par MENOZZII (1330). Mais Ll=s
sTuctures observées par celui-ci ne se retrouvent zas chez [rgrucel-

lar~s . Dans d'autrss sous-genresarricains, dtovogyne 2T Jzygune
DELAGE-DARCHEN a <crouvé des =2spéces cossédant des larves i 2xpan-
sions pius déveloopées qui n'ont pas 2ncore 3té 3tudises.

Jes Juelques observations 2xposées ci-dessus Jue
conclure? Las larves 3 2xpansions ne sont pas des larves =2n
diapause. Zllas sont D92is2n naourrias. 3:Ili2s apondent dans las

zrands nids A l'dpoque ou l'activizéd ast la plus intense. L'hypo-
chése d'une secrétvion guelconque 2u niveau des 2xpansions apparait
peu Jropbable. Par contre L'hypothése d' ZIDMANN (op.cit.) qui

suppose 4que =es 2axpansions peuvent avoir une fonction 2xcrétrice
2T intéressanta Dodi2n Jue la rdalitd de certe =2xcrétion n'aitc
ou sncore 3tre nise 2n 3Avidence. Mous avons vu glusisurs fois,
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au laboratoire, des ouvriéres saisir ces larves et lécher (nettoy-~
er?) successivement chaque expansion. EIDMANN compare ces forma-
tions aux organes d'exsudation de certaines fourmis, les "exsuda-
toria" comme les nomme WHEELER (1918). En <tout cas, la présence
d'un liguide qui remplit parfois les expansions donne aux larves
un aspect turgescent. Il pourrait donc s'agir de larves gavées
et une autre hypothése est proposée, qui ne va pas & l'encontre
de celle d'EIDMANN s'i]l est confirmé ultérieurement que seules
les larves femelles présentent des expansions, on peut alors
supposer qu'il s'agit d'un ‘"stock" de larves ‘'choisies" par
les ouvriéres pour devenir des reines et donc particulisrement
bien nourries; les expansions, de plus, faciliteraient la distension
subie par le tégument de la larve de reine au cours de la croissance
du dernier stade; en admettant qu'il s'agisse bien du '"stock"
de futures reines, c¢ertaines seulement donneront des reines,
les autres s'‘arrétant en cnemin et devenant des ouvriéres.*
Il resterait encore 1) & préciser comment et gquand
apparaissent les expansions latérales, aux stades deux 2t trois
ou bien seulement au stade deux; 2) a expliquer comment se fait
la sélection des larves et comment se détermine ensuite le devenir
particulier de chaque larve & expansions latérales, reine ou
ouvriére.

* Cette hypothése doit beaucoup a L. Plateaux aque
Jje remercie pour ses suggestions.
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STRUCTURES DIGESTIVES DES TERMITES-LE PROVENTRICULE OU GESIER.

par
Daniel LEBRUN
Laboracoire d'Endocrinologie des Insectes Sociaux
Universits de VNantes
2 rue de la Houssiniére

F-446072 Vantes Cedex
Mots—-clés: Termiies, Reticulitermes, Xalotvzermes,
gésier, dent, oulvillus.

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

The morphology of the internal armature of the
Termites gizzard has been studed by scanning electron microscopy.
The structural differences are small between Reticuiicermes luciju -

Jus Rossi and Reticuliiermes santonensis Feytaud bdut are noticeable

between these two Reticulitermes species and Xalotarmes Flavicoliis
and mainly concern the teeth and pulvilli

' Key-words: Tarmiies, Reticulitarmes, Lalotarmes,
gizzard, teetvh,pulvilius.

RESUME

Une ultime =rituration du ©32ois par Lla2s Termites
ast effectuée dans le gésiser ou proventricule dont l'organisation
structurale nous parait misux connue grice 3 la microscopnis
3lactronique & balayage Catie méthode d'observation a étd appliquée
aux Tarmites frangais qui r~egroupent les deux éspéces lucijugus 2%,
santonensis du zenre Fervculiiermes 2t le ftermite 2xclusivement
méditerrenanéen,{clotermes [lavicoliis. Le gésier des TermiZles,
an général, présentz une grande uniformité de sTructure. A son
niveau, Lles plis 2pithéliaux diffirencient un 2nsemble de 48
pidces diposées =2n six séries répétitives. Chague sériss 2sT

“ormée de 4 pidces 4diffsrentes, I, II, III, , d'imporzance
inégals, orésentant L'alternance I IV IIZ IV T IV III V.

Le microscope 3lactronique a Dbdalayage précise la aorphologis
oropre 2t las caracteristiques cuticulaires de chaque 2lsment .
La =tricuration du %o0is dans l2 zésier 2st assurée principalesment
sar las processus odontiformes des 2#ldments I 2t I 2u nomore
de 12, disposés 2n zouronne.Chez Fzriculiiarmes l2s dents sont
je deux <ypes, 2n hachoir ou acérs; ces dernidres grédominent
shez 3.s3antonensis. Les dents de Izriculifermes sont  recouverTas
i'=cal--es imbriguées, i sord denticulés. Chez Kabotermes

Slavicollis, las den<s sont plus guissantes, alaux ndividuaiisé
a2t zoutz de aéme fForme cylindro-conique; Lsur surface 2st 2ntisdr
nent Lisse. Cutre les dents Ll2s $Sidments [ =2c II portent des
axeroissances 2n  forme de tubercuiss appeldss pulvilli gqui
spturent largement la lumi3re du gésier. lLes o2ulvilli I sont
seaucoup plus dévelopoés. Les pulvilli des 2ev-oulrizrmes sont zar-

15

ais de pseudo-3caillss 3 dord finement dente Chez {glortarmes

es
=
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flavicollis, les pulvilli sont recouverts de f%Pes sgies.1%§ur
donnant un aspect pileux. Entre les éléments T et 1II, fqn'c saillie,
mais de facon moindre, les é&léments III qui mont?ent une forme
lancéolée. Leur face supérieure est garnie de petits tubercules
tras serrés; les parois sont frangées de digitations. Chez Kalo-

tevmes flavicollis , leur forme est comparable mais la surface

est entiérement lisse; des bactéries peuvent s'y observer.
Les &léments IV bordent de chaque cBté les trois autres <ypes
d'éléments; ils apparaissent comme de  simples lames  bordées

de nombreuses digitations.

A la lumiére de cette é&tude, sont précisées des
différences structurales au niveau du tube digestif entre les
deux genres Xalotermes etReviculitermes; celles-ci sont beaucoup
moindres entre les deux espéces luc<ifugus et sanconensis.L'on peut
envisager le rdle mécanique dans la digestion du bois, des
différents éléments du gésier. Gréce 2 un mouvement de bascule
les dents principalement et les pulvilli exercent un <travail
de <rituration, de rédpe et de compactage des particules. de
bois qui vont former le bol alimentaire. Grice a leurs franges
de digitation, les é&léments III et IV assurent le triage et
la répartition des particules. De ces recherches, é&tendues
au <ube digestil de différents termites, peuvent découler des
informations d'ordre systématique et une meilleure compréhension
de la physiologie digestive de ces insectes.
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INDIVIDUS TERATOLCGIQUES CHEZ LES FOURMIS LEPTOTHORAX

par
Laurent PERU

Laboratoire d'€volucion des Etres Organisés
Université Pierrs 2t Narie Curie
105, boulevard Raspail F-75006 Paris

Résumé: 35 Fourmis tératologiques du genre Leptothoras
2t genres proches ont &té examinées. La plupart des anomalies
céphaliques 2t thoraciques consiste 2an des délitions de segments
mais deux cas de formations multiples des appendices sont décrits.
Les trois- quarts des monstruosités arffactent l'abdomen, principa-
lement le pétiole, le postpétiole =t la segmentation. L'origine
de ces individus est discutée.

Mots—clés: Myrmicinae, Leptotnorax, sératologie,
Tormicidae.

Summary: On teratogenic specimens in the Leptothoraz
ants

Zighty-five abnormal specimens ofLeprotiorax ants ( and
nearly related genera) either collascted in nature or ored in
nests have been closely =2xamined by the author. The aatural
irequency of such specimens is estimated as ©obeing Lls2ss than
0.05 per cent. Most of :these cephalic and zhoracic abnormaliciss
are constitued of segment losses: ants hairing lost one of %wo
syes, five-legged specimens and wo Leptothoraz nylander< jueens,res-
pectively hairing Jour and two la2gs, are described. However, swol.ay™
lander<worker and =2ight-legged worker (due =0 =the duplication
of the left fore leg). Most of the three-fourth of the described
abnormalities concerns +©the abdomen. The most f{requent of Zhese
arfect =ither the petiole or <the postpetiole: coalsscent joints
or none. In 3 cases, the postpetiole =akes the {orm of an 2xtra-
tergit (heteromorphosis). Two other categories, one grouping
the abnormalities of <the segmentation, +the other :the various
stages of the distension of the abdomen, mnore p»articulary of
the petiole and postpetiole, are also described. The origin
of %Zhese abnormalitiss is much zalked aver and the author leans
Jor a genetic determinism.

Key-words: Tormioidaz,Myrmicinae , lLeptothoraz, S2rato-—

logy.

INTRODUCTION

Las monstruositids des TFourmis ont  fait  l'2bjet
de nombreuses descriptions oorzant l2 plus souvent sur un petit
nomore d'individus, voire un seul. Disposant d4'un matériz2l zidrato-
logique assez abondant pour L2 genre Ze0TOoTAOrAT 2T genres prociass

tribu des ZLeprothoraec<nii(l), j'ai pu examiner =2t <ca2nter de
classer 385 =cas. {Classiquement =2t théoriquement, aous jJouvons
L) Jne 2donne dar<ie de :2 9vatirizl aroviant

r tallactions de M. L. LATEAUX
2aris) 2t (. I3PA0ALIR (3arzzlane), 1ue

es
3 raemerciz Sras sivament,

!
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séparer les malformations en deux catégories, génétigques et
somatiques. Les malformations génétiques les plus connues sont
les mosaliques sexuelles, gynandromorphes et ergatandromorphnes,
Les malformations somatiques résultent d'accidents de nymphose
ou du développement embryonnaire ou larvaire, de phénoménes
pathologiques et <Traumatiques. I! est par ailleurs nécessaire
de distinguer de la tératologie sensu stricto les formes anatomopa-
thologiques (sécrétergates de Formica, individus mermithisés
de Phetidole, individus parasités par des larves de Cestodes
de Leptothorax, etc...) et les intercastes d'origine <trophique.

De la revue qui va suivre, j'ai volontairement écarté les mosaiques
sexuelles et des individus, fréquents en &levage, présentant des troubles de
la nmétamorpnose (2): ces derniers présentent des appendices bouclés et souvent
un habitus ramassé et é4largi; leur apparition sembie résulter de ctraumatismes
nympnaux et peut 2tre d'avitaminoses; ils ont été 3 maintes fois signalés che:
les Fformicidae : BIBIKOFF(1049), SUSCHINGER € STOEWESAND(1871)- individu n° 95-
DONISTHORPE(1927), £SPADALER(1981),...

Les 85 Fourmis examinées se reépartissent en 47 exemplaires d'élevage
(8 reines ou intercastes supérieurs, 32 ouvrigrss, 7 nmiles) et 36 naturels
7 reines, 28 ouvriares, 3 miles). La fréguence naturelle de ces anomalies est.
d'apres mes captures, inférieure 3 0.05%. Nous avons choisi de classer ainsi
les individus tératologiques:

~Anomalies de la t8te 7 cas, soit §,2% du total

~Anomalies.du thorax 13 cas, soit 15,3%

-Anomalies de l'abdomen 65 cas, soit 76,5%
-Anomalies des pétiole et postpétiole 31 cas, soit 36,5%
-Anomalies de la segmentation i7 cas, soit 20%
-"Gonflements® 17 cas, soit 20%

I.ANOMALIES DE LA TETE (7 cas: 6 ouvriéres, 1 mile)

Un seul cas de schistomélie ternaire concerne l'antenne
gauche d'une ouvriére d'élevage de Leptothorax nylanderi (figure 1
sur un funicule de 12 articles naissent une premiére obranche
d'un ar%icle, entre les ar<ticles 6 et 7, puis une seconde de
S articles largement coalescents, entre les articles 7 et 8.

Tous les autres cas se rapportent & des délétions

de segments: chez le mdle de Leptothorex unifasciatus, figuré
en 2, l'antenne droite et le segment céphalique correspondant
ont disparu. Cing ouvriéres de [.maurum , provenant d'une méme

société parasitée par Zpimyrmg Presentent des délétions oculaires
la téte de <trois d'entre elles est représentée aux figures 3,
4 etv 3.
IT. ANOMALIES DU THORAX (13 cas: 4 reines, 5 ouvriéres, & médles)
Dans 12 cas, 1l s'agit de délétions pius ou moins
marquées de segments thoracigues. Deux m#les, l'un de Leptothorex
parvulysl ' autre de [. tubero—interruptus, présentent une division
du pronotum en deux parsies (pronotoschisis), résultant de la

perte du scutum. Cing exemplaires possédent 5 pattes, par perte

(2) dysplasies, seion la nomenclature de 3ALAZUC. La terminologie des termes
de cet auteur (1948,1958}.



de la patte antérieure gauche =t du segment thoracique correspondant
(une ouvrigre de L. nylandert et un mdle de L. iristis ) , par per=
te de la patte médiane gauche (un intercaste d'darpagoxrenus sublae-
vis ) ou de la droite (l'ouvriére de L. unifasctatus, & la Tfigure
6, posséde, par compensation, un double tarse & sa patte médiane
gauche) et par perte de la patte postérieure gauche (une ouvriére
de . (Mychothorax) muscorum ). La reine d'slevage de L. nylander:
( figure 7 ) ne posséde que quatre pattes =t deux ailes, par
délétion des moitiés gauches du meso- 2t du metathorax. La dispari-
tion complite des pro- et mesonotum ont conduit 3 la forte réduction
thoracique d'une autre reine d'slevage de L. nylanderta deux pattes
( figure 8 ). Un cas unique de- polymélie affectant une ouvriére
d'élevage de L. nylandertest représenté i la figure 3: la patte
antérieure gauche et la moitié gauche du pronotum sont re-dupliquées
trois fois at il en résulte donc un animal 3 huit pattes.

ITII. ANOMALIES DE L'ABDOMEN (53 cas: 11 reines, 49 ouvriéres,
5 mdles).

A. Anomalies des pétiole 2t postpétiole (31 cas: 3 reines,
24 ouvriéres, 2 midlss)

1%) Coalescences =2t soudurss (10 cas: L reine,
3 ouvriéres, 1 mdls). Pratiquement Zoutas les modalitds de soudures
se rencontrent: opétiole et pospétiols, pétiocla =2t 2pinotum,
postpétioleet gastre. Deux cas trouvés chez des ouvriéres de Zegpro-—
thorar nylander+< sont illustrés aux figures 10 2t ll. La coalescenca
peut 3tre telle que le postpétiolese soude A l'apinotum.

2°) Délétions (7 cas: L reine, 35 ouvriéres). Chez
tous ces individus, le opétiole =2t l2 postpétiocle ont disparu
2t le gastre s'insére sur l'spinotum: % la figure 1.2, 2st représen-
té un intercaste d'Jarvagozrenus sudicevis 3atteint de cette anomalie
mais la face déclive du pétiole subsiste =20 parzie i la surTace
4du premier targite.

3°) Hétéromorphoses (3cas: 1 reine, 1 ouvTisre,
1 mdle). Ces intéressantes anomaliss concernent le postpétiole
qui présente l'aspect d'un cargite, chez une reine de I.parvulus (i
gure 13) et un mdle de i.nylander<  tous deux i'élevage. Ine
ouvriire de L.nigriceps orésente une hémi-nétaromorphose: la

moitid gzauche de son postpétiols =st Sransformée =n hémitergits
surnuméraire (figure l4).

49) Autres anomaiias {1l 2as: 2 reines, 2 ouvridres).
Dans <ze zroupe, J'ai rassemdld un cervain nombre d'anomal:iss
mineures concernant surtout l2 postpétiols: gonflament, déformations
ré4ductions, =2tc...
3.Anomalias <de la segmentation /17 zas: 3 reines, llouvridres

3 mdles).

1?) 3Zpigastroschisis {2 cas). La division du premier
ztergite du zastre =n deux némitergites 3gaux 2 3té observe
chez un mdle d1'3lavage 2t une reine de Leprothorax nylanders

20) hélicoméria ( 14 cas: 2 reines, 10 ouvridres,
2 mdlss). Ces anomaliss concernent Le 2lus souvent L2 premier
5

egment du gastre; ls= sternizs 2t l2 ztergite sont partisllement
soudéds 2n une structure asglicoldals {wvoir le2 gastre de l'ouvridre
de I, nigr-cers & lLa Tigure 15). Le postpétiols 2eut 3galament
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8tre impliqué: il devient plus ou moins lamellaire et accolé
au premier tergite; a la figure 20 est représenté le gastre
d'une reine d'élevage de L. nylanderi atteinte de cette monstruosité.
Un cas extréme est un mile d'élevage de L. nylanderi, dont 1l'epino-
tum, le pétiole, le postpétiole et le premier segment du gastre,
largement coalescents, affectent cette structure.

3°) Inversion gastrale{(l cas). Une ouvriére d'élevage
de L, krausse? présente une anomalie complexe du gastre (figure
16), interprétée comme telle.

C."Gonflements" (17 cas: 3 reines, 14 ouvriéres) J'ai regroupé
sous ce vocable des exemplaires d'aspect trés proche, caractérisés
par des pétioles et postpétioles énormes et un epinotum déformé
et élargi, dont les épines sont réduites. Les gonilements simples
(6 cas) n'affectent pas le gastre. Dans les autres cas, le gastre
est réduit 2 deux tergites, comme chez la reine d'élevage de L. ny-
itanderi figurée en 18. Le postpétiole peut &tre lamelliaire (voir
la reine de L. nylandert de la figure 19) et trés réduit (une
ouvriére d'élevage de L. (Mychothorax) acervorum).

DISCUSSION

Il ne peut é&tre guestion de détailler ici les nom-
breuses descriptions d'individus tératologiques chez les Fourmis.
La compilation de BALAZUC (1958) recense 1ia plupart des cas
connus & cette date. Dans l'important <ravail de BUSCHINGER
& STOEWESAND (1971) sont décrites 97 Fourmis anormales, principa-
lement des Leptothoreccini. SOKOLOWSKI & WISNIEWSKI (1975) etudient
39 monstruosités chez les Formica . Citons également les récentes
contributions d'ESPADALER (1981), FRANCOEUR {1981) et LORBER
{1983). L'origine de ces anomalies n'est pas encore connue.
Expérimentalement WISNIEWSKI (1979) induit des déformations d'appen-
dices, typiquement dysplasiques , chez les Formica, par effec
du froid aux stades larvaires et nymphal. Pour les autres monstruo-
sités, nous en sommes réduits aux hypothéses. Certains auteurs
les considérent comme somatiques, résultant des blessures infligées
aux larves ou aux nymphes lors de manipulations par les mandibules
des ouvriéres: la similitude d'aspect de certaines aberrations
chez des espéces et des castes différentes serait alors étonnante.
D'autre part, l'aspect des individus monstrueux n'est pas ITrauma-
tigue: il arrive en élevage que des nymphes soient accidentellement
piguées par des ouvriéres; & l'éclosion, les imagos sont partielle-
ment décolorés et la zone de la piqlre est nécrosée; de méme,
de légers &crasements au stade nymphal provoguent des dépigmenta-—
tions. Ajoutons également que les larves difformes que nous
avons pu observer en £levage ont <toujours donné des adultes
tératologiques, ce qui suppose une origine précoce des anomalies
(ce sont surtout les délétions et les anomalies de la segmentation
du gastre gui peuvent &tre ainsi détectées aux stades larvaires).
Enfin, et malgré 1la fréquence bpasse des individus anormaux,
il semble que certaines sociétés soient prédisposées 2 leur
producticn: ainsi, une société de Zeptothoraz nylanderi, récoltée
dans les Landes contenait 10 individus tératologigues pour
la segmentation du gastre.

Sans exclure la possibilité que certaines des aberra-



rions observées, comme les gonflements de 1l'abdomen 2=t certaines
soudures pétiolaires, aient une origine relativement tardive
lors du développement larvaire, les hétéromorphoses, les formations
multiples, les délétions, les coalescences et les anomalies
de la segmentation supposent une origine précoce, que nous pouvons
soupgonner d'3tre génétique. L'analyse de la descendance de
certaines sociétés devrait permetire d'étayer cette hypothése.

Références

BALAZUC J., 1948.- La =tératologie des Coléoptéres =2t 2axpériences
de transplantation chez Temebrio moliior. Mém. Mus. nat
tst. nat. , 25, 1-293.

3ALAZUC J., 1958.- La tdratologies des Hyménoptaroides. inn. Soc. Int
fn,, 127, 167-203.

SIBIKOFF M., 1949.- inomalie chez des Fourmis du genre Myrmica Mice.
Schwetiz. Znt. Ges., 22,253-256.

3USCHINGER A., STOEWESAND H., 1971.- Teratologische Untersuchungen
an Ameisen (dymenovtera: Formictidae). 3evir. Int., 21,
211-241.

DONISTHORPE d., 1922.- One some abnormalities in ants. Znr. Rec.,
34, 31-35.

Z3PADALER - GELABERT X., 198l.- Zstats taratdologics 2n Formigues
In IT sessio conjuncta 4'zntomologta, 3arczlona, Marg
1981, 37-3l.

TRANCOEUR A., 1981.- In mdls sans veux composés de Tormica subsersi-
cea (Formicidaz, Myrmicinae). Vacturaltiste [am., 108,
107-110.

LORBER 3.Z., 1983.- Deux formes zératologiques viablss de Yyrmica
(dym. Formicidae, Myrmicinaz). L 'sntomologiste,39,56-70

SOKOLOVSKI A., WISNIZVSKI J., 1975.- Teratologische ‘Jntarsuchungen
an Ameisen-arbeizerinnen aus der Formica rura cruppe
‘Hym. ,Tormicidael). msectes Scetauz, 22, LlT-134.

NISNIEVSKI J., 13979.- Jber XZlta- «riippel hHei Ameisen aus der Toprmi-
2a rufa Gruooe. ¥aldhygiene, 13, L2-1i3.

145



148

Blanche I:

Fig.

Fig.

1

ouvriére de Leptothoraxz nylanderi (Fdrster) (16/09/70,
coi. D118, élevage/; sehistomélie termaire de l'anterne
gauche.

mile de L. unifasciatus (Latr.) (05/67/83, coionie
originaire des Charences-Maritimes, élevage); hémi-
atrovhie droite de la paritie antérieure de la téte;
absence de l'antenne drotie.

ouvriére de L. maurum Santscht (06/82, Ain Leuh/
Maroc); absence ce l'oeilL composé droit.

ouvriére de L. maurum (idem); absence totale de
l'oetll droict et partiel ae l'oetl gauche.

ouvridre de L. maurwm (idem); absence des deux
yeuxr composés.

ouvriére de L. unifaseciatus (03/08/82, col. 20805,
Forét de la Coudbre, Charentes-Maritimes); perie
de la patte médiane droite; Le tarse de la patce
médiane gauche est dédoublé; vue dorsale de 1'animal
et vue ventrale du thoraz.

reine de L. nylanderi (19/06/73, col. D.163, élevage);
hémi-acropnie gauche du thoraz; absence des pattes
médiane et posiérieure ec des deux ailes gauches.
reine de L. nulandert (13/09/79, col. O0.854A, élevage’;
atrophie cdu thorax; absence du pronotum et du mesonotum
ouvriére de L. nylanderi (2¢/06/81, col. D.2I3CC,
élevage); reduplicarion de la ©patte antérieure
gauche et d'une portion du pronotum.
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ouvriére de L. nulandert (31/10/81, col.11020,
. -~ A'————F - - -
Dieulefit, Drdome); vues dorsale et latérale des
pétiole et posipétiole coalescents.

ouvriére de L. nylanderi (31/08/83, col.30719,
Saubion, Landes); vues dorsale et latérale du
Détiole assumécriquement soudé 4 l'épinotum.
incercaste d'Harpagozenus sublaevis Nyl. (08/05/82,
ecol.2051¢, Schluaeroach, JSudcurol/Italiej; absence
totale du postpétiole et partielle du Dpéiiole,
Jui subsiste d la surface du ler tergite.
reine de L. parvulus (Schenck) (22/09/77, col.D.172,
éilevage); néteromorphose du postpétiole 4 avparence
de tergite.
ouvriére de L. nigriceps Mayr (158/05/81, col.10503,
Toblach, Sudtyrol/ltaiie); hémi-hétéromorvhose
du post pétiole 4 apparence d'hémitergite gauche
surnuméraire.
owvridre de L. nigriceps (22/05/81, col.10541,
Toblach, Sudtyroi/Iiaire); hélicomérie du premier
segment du gastre.
ouvriére de L. krausgei Zm. (27/06/78, col.D.217,
élevage); anomaliie complexe de ic conformation
du gasctre.
reine normale de L. nylanderi.
reine de L.nulander: (07/04/76, col.L.22AGA, élevage’;
gonflement aes peéttoie et postpéiiole ; Lle gastre
est rédutt & deux vergites.
reine de L.nylanderi (28/08/74, col.D.111, élevage;;
anomaiie procne ae .a précédente, mais Le postpériole
est lamellaire.
reine de L. nylandert (10/07/70, col.D.128, élevage);
anomalie dae La segmentation du premier tergiie,
impliquant le postpériole; vue dorsale du gastre.
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RECHERCHES SUR LES VITESSES DES FOURMIS

par
Francis BERNARD
15 Avenue Ratrei
F-06000 Nice

Résumé: Les vitesses ont &td mesursdes sur le terrain,
pour 13 aspéces nord-africaines 2t 43 de France méridionale.
Le record de rapidité a été ctrouvé sur Cavaglyphis aldicans, avec 2
métres 30 par seconde, soit deux fois celui de 7. jomdycina des du-

nes sahariennes. Les Formica ne font 2n moyenne que L8 <m par
seconde, at la plus lente =st Messor darbara, avec 3,4 cm.
Ensuite, la biologie des Caragluphis , .passablement

omnivores, est résumée. Les {acteurs biométriques des vitasses
montrent que la longueur relative du tarse les favorise: il
fait 52% de la patte chez (. aldicans , moins de 30% chez les
fourmis moins rapides. L'argiles séche 2st le <zerrain le plus
favorable. Les 5 asnéces dominantes dans las biotopes sont toutes
~apides, les formes relativement rares sont plutdt lsntes. L'influ-
ence des températures a 3té 3tudiée A Touggourt (3anara nord),
oll, pour une augmentation de 10°C, la vitasse est multiplige
par 3 3 4 chez les fourmis rapides.

Mots—clés: Cacaglyphis, yiizsse de dévlacement,
Formicidae.

Summary: On the speed of ants.

The speed of ants has 2een measured on the zground,
for 1l3north-african species and 43 species of southern france.
The record nas Seen discovered on Jatagiyphis aldicans, in Morocco
and Algeria, with 2,30 meters by second, two =imes m7ore <than
C. sombycina of saharian sands. The formica runs, as  mean, 9y
second only 138 cm, and the slowest is Messor Sarbara: 3,4 am
by second.

The biology of the Cataglyphis, rather  omnivorous,
is resumed. B3iometry shows that the relative length of che tarsus
in the leg, advantages speed: it is 32% in [, aldicans,less than 30%
in all other ants. Ory clay is the bettar zround. The 5 specisas
orevailing by ~heir numper of nests are ail relatively [ast.
The specias more rare 3as nest aumbers are almost all slow. The
influence of =temperatures 1as Jeen studied at Touggourt fnorvhern
Sanara). Here, Zor a gzZrowing of 10 centigrade degrees, 3peed
is mulsiplied by 3 =0 & for the Tastest ants.

Key-words: ~atagluiphis, Tormicidaz, speesd.

INTRODUCTION, METHODES.

L'idée de mesurer des vit2ssas 42 Tourmis ae “ut suggérde 2n
1953, 3 l'Université “arvard, 21ar las avemécologues américains w.i. 3IROWN et
2.3. WIL3ON. Zomme 15 ne direnc:
)

je laur sarlais dJe aes ourndes 3u Sanar:,
* sous djevrisz nmesurer l2s sitasses de course des Catagivenis du 1dsert. “aurais

l2s >ius ~apides du aonde.” Aussi, 3da (360 3 :e ‘our, nous avons nesuréd, 2n aius
ie 3 :sodces de Cataglvonis, d'aucres Fourais varides, dont 1] 2spéces nord-arri-
taines 2t 4

3 se “rance adridisnala. Las sic2ssas conscacdes wonT 312 lueijues

s
sanrimétres osar sacande | c2rcalas  Vessor at L2gcathorax) i 2 agtras 30, ~2card

iu getit jatagivonis albicans !3mm,3) 3ul deut sarcourir arasi 233 7ais sa taiila.
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L2s 52 espéces studides seront comparées dans l'ordre systimatique
habituel, les seules vraiment rapides é&tant les OQolichoderinae, des Formica et
des Cataalyphis, donc des groupes supérieurs dans cet ordre. Enfin les relations
avec divers facteurs (abondance de l'espéce, son régime, effet des terrains et
des densités végétales...)seront précisées. De plus, nos mesures des surfaces
oculaires et antennaires serviront 3 conclure gque seuls les 'Ca:adlxnhis les plus
rapides ont des antennes trés développées. ’

Notre méthode est simple. [l faut opérer sur des ouvritres libres
courant spontanément. Si !'on prend une fourmi et que l'on mesure sa vitesse
aprés 1'avoir reposée sur le sol, l'expérience prouve qu'slle est souvent désorientée
ailant alors plus vite ou plus lentement gue sa moyenne habituelle. Chaque espéce
a été mesurde de & a 10 fois, si possible en plusieurs Vocalités car des races
locales peuvent &tre plus véloces. Par exempie, le gros Messor caoitatus Ffut
observé, d'une part 3 Fréjus (Var), d'autre part prés de Mascara. sur les nauts
plateaux algériens. Les deux résultats furent analogues, et, partout. les ouvriéres
portant une grosse graine allaient aussi vite (6§ & 7 ca/sec.) que leurs compagnes
sans charge,

Paralldlement 3 la direction de l'insecte, on pose & terre un

métre métallique, puis, avec un compte-seconde, on note le temps ais pour faire
10,20 ou plus de 50 centimétres, selon la rapidité constatée. Entre les divers
résultats. on citera olus lein la vitesse maxima, pour donner une idée aes meilleures
possibilités de 1'espdce. Jusqu'ici, les plus grandes ouvridres ont été seules
suivies, sauf oour Pheidole, dont les "saldats" (3 3 & mm) allaient aussi vite,
3 Fréjus, que les petites (2,5 3 2,6 @m), soit 8 cm/seconde.
il restera adonc, d'une part 32 étudier les plus petits indiviaus, d'autre part
3 mesurer, sur des branches, les formes arboricoles (Dolichoderus, Colobopsis
etc...), aui, généralement, vont moins vite que les Fourmis du sol. La tampérature
influe naturemllement beaucoup. A Touggourt les Fourmis courent 5 2 10 fois olus
vite & 42° gqu'3 23°. On décrira ce phénoméne au chapftre VII. Avouons que, souvent,
les températures n'ont pas 3ité mesurées. Mais on peut indiguer qu'en France on
a opéré surtout en été, par des températures vraisemnlabies de 22° 3 27°. £n
Algérie, il y avait 25° & 32°. La plupart des données ont été ootenues le matin,
entre 10 heures et midi.

1. VITESSES ET SYSTEMATIQUE

Un premier fait apparait nettement: en moyenne,
les 18 Myrmicinae étudiés ont une vitesse de 6.7 cm/sec., soit
12,6 fois leur taille. Les 3 Dolichoderinae donnent 13,8 cm/sec.,
soit 42 fois leur taille. Depuis les Myrmicinae, les plus inférieurs,
la vitesse moyenne est multipliée par 3,5.

La seuie sous famille primitive un peu connue est
cells des Dorylinae, ou 5 espéces d'Anomma ont été mesurées par RAI-
GNI et VAN BOVEN (1955). En moyenne, =lles font, en une seconde,
de 12 & 24 fois leur taille. Des rapidités du méme ordre s'obti-
ennent dans les genres Tapinome , Serviformica et Formica, lnsectes
de vitessesmoyennes ou assez rapides. Mais ies dnommadu Congo vont
par <troupes immenses, souvent de millions d'ouvriéres , et la
vitesse d'une large colonne est <toujours inférieure & celle
d'une isolée, dont on ignore ici les possibilités. Les Myrmicinae
ne vont guére plus vite gqu' Anomma Leur maximum connu est celui
de Pheidole palliduia (29 2 30 fois sa taille), et le minimum
chez Messor barbara: seulement 3,4 fois sa taille, alors que
les Leptothorecx, réputés comme les plus lents pour Z.0. WILSON,

is
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font de 5 & 7 fois leur longueur par seconde.

L'ensemble des Formica {7 =spéces mesurdes) correspond
3 20 a 30 fois leur taille, la plus rapide jusqu'ici étant F. cunicu-
laria, commune dans l2s jardins (30,58 fois sa longueur). Cela
contraste avec les 5 Cataglyphis connus (13 a4 438 fois leur
taills, en moyenne 109 fois). Aussi allons nous considérer spécia-
lement ce dernier genre. Les grands Camponotus sont les Formicinae
les plus lents (12 a 15 fois leur taille). Par contre, les Lasius (3
mesurés) sont deux fois plus rapides, de 25 3 30 fois leur corps
oar seconde. Parmi les Dolichoderinae, de biologi= comparable
a celle des Lasius, la plus rapide 2st Ir<domyrmex hwmtlis ( fourmi
d'Argentine, pullulant sur la céte d'Azur): 38 fois sa taille.
Mais notre banale Tapinoma erraticum l'égale presque: 43 fois
sa taille, tandis que T. simrothi , anvahisseuse si nuisible
au Maghreb, ne fait 2n moyenne que 28 fois sa longueur (mémes
résultats en Camargue, dans l' Atlaset au 3ahara).

II. BIOLOGIE DES CATAGLYPHIS

Yoici le seul genre de ~fourmis d'origine <trés prob-
slement saharienne. Sur 20 espéces recensées, 12 habitent le
Sahara, 2 l'Europe =2t 6 l2 Moyen-Orient =2t Ll'Asie centrale.
Une inédite vient d'S8tre <trouvée 2n Mongoliz, donc un désert
froid, par PISARSKI =2t OLUSSKI. Zn outre, Les formes les plus
primitives, comme (. 2zmmae Fforel, mesurée par aous au  Sahara
central, sont 3galement du grand désert. Le sous~genre infirisur VYo-
nocompus contient . sursor , commun 2n France dju sud, 2t {, viari-
cus de 1’Atlas, qui at<eint 1300 m. dans l'Aurses. Ils ne sont
pas trés rapides: 12 3 17 fois leur taille, 2t les Caraglyphis pro-
prement dits ont pour Type 7. 3icoloy banal Zu Sahara aux cOtes
arfricaines 2t i la Gréce, qui ne parcourt en une seconde dque
13 fois sa taille.

Mais le record: . aldicans =sT aussi un Zataglyphis <y
pique . Le sous-genre supérisur 2st Machaeromyrma Torel, reconnai-
ssable & ses .mmenses palpes maxillaires poilus. Il a'y a gue
deux 2spéces, dont la plus grande sst 7. Sombycina déja cité, =t
ia plus petite 7.lucast , du Tassili des Ajjer, nous avons découvert
le mdlse de lucast, trés voisin de celiui de dcmdycing Sour autant
que l'on sache (4 2spéces seulement sont connues i cet 3gard),
les Cavaglyphis, survout insectivores, sont 2n  fait plus  ou
moins omnivores. 3n voitT C.i%Zcolor =T a2ldicgns Transporter souvent
4e petits fruits (raisins, olives,...). Ils sont souvent coprophages
oortant des crotsas de Rongeurs. L‘.soéce la plus inattandue
Scologiquement 3 $té T aalovhila , décrite par nous  du  chotT
Tl Djerid, l2 plus grand des chott maghrébins, restrouvée 2nsuisa
au chott 3Is Chergui dJdu sud oranais. 2lle naiche dans la crolte
salde du chots, 2t, dans son aid, on trouve des crottas de Aongeurs:
Mériones 2T Jerdillses, jui ~raversent l2 chott la auict.

Coloration de C.albicaas:

L2 zype albicans, 1fcrit i Lonares osar 30GER. 2st noir luilsanc,
mais son nom sient de la Jubescance argentée des ~lanes du :horax. Las fara;es
sanariannes sont L2 2Jius Frdquemment jaune d'or 3y rouge clair. T'ast 3 diger,
liau innabicé 4u Tassili, 3sue 70us ivons ocu zamorendre l'arijine, surtout Inerdigue,
i zas coulaurs varides: Jider {qui signifis zarrefour zhez las Touarsg) ast
in simole croisement de isux 2137as, 2atre Djanat 2t lderir, 4 1200 . 3'aizizuge,
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L5 Fig.1-Cataglyphis albiecans
Roger, Fourmi ta plus
ragptde du monde (2,30m

B au plus var seconde,
goit 438 fois sa taille(s,3
mm) , agrandie de 1,1
Fois.Couleur noire(lieux
Ffroids, brune ou Jaune
d'or(zerrains chauds ).
§0 & 200 ouvriéres par
société.

o Gunrgle
Ja/ﬁ: o lieux dolsenvation

de Cotaolyphis alxaans, Foormi ) A
la plus rade o monde (240 et PO S N
ey o (dam (" Gt pone ]
par se ) | Ty o -
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i5.2- Schéma des princivaux lieux ou la vitesse de Cataaglyphis aldi
ans fut mesurde. Gnourd el 3Baghel (en arabe: vallée ae La chévre)
est sur une dune du grand Irg oriental, ou il y avait une station
pétroliére de Sinclair Pectroleum. Dider, carrefour inhabicé
du Tassili, vers 1450 m., est la seule station ou [.aldicans
Stait 'unique Fourmi (40 nids sur 100 pierres), et renseignait
ur l'origine chermique des colorarions de cetce 2spéce.
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ce lieu 2st sur grds calcairss siluriens. 3orn grand incsrdt ast 4'3tre aotre
seule station uniquement peuplée par C.albicans. Sur 100 pierres, 40 recouvraient
des nids de cette Fourmi. J'ai Fait 134 las sbservacions suivantes: Les pierrss
31 l'ombre d'un rocher, ou 2xposées au vent froid du Nord, n'avaient que des Fourmis
noires.Les pierres au soleil 2t abritées du Nord ne recouvraient gue des albicans
jaunes d'or. La2s pierres en lieux ni triés chauds ni ctrop froids possédaient des albi-
zans intermédiaires, bruns ou rouge-foncé (races tapquia de SANTSCHI .t cana de FOREL)
Cas "races" des anciens spécialistas ne doivent 3tre 1= alus souvent que des
affat thermiques sur la :oloration. 0O'aillazurs, aJuand on 3live des Leptothorax
aylanderi, les ¥ ant des =zsintes claires i 309, des ts2intes foncées :intre 15
ac 253, Autre axemple d'effet de la temoéracure: dans L'oasis de Ghardaia, albicans
ast jaune gu arangé sur l2 sable chaud. Sur les plateaux ~ocheux environnants, assez
fraids, il 2st toujours noir, comme sur les cdtes algériennes. Oans la calleccion
du Muséum de Paris, on wvoit que la alus petite asoéce 25t C.adenensis, aussi
celle dont les pactes sont las plus lonques par rapport au corps. Seraic-elle
olus rapide jutalbicans?

IIT.B3IOMETRIE GENERALE

Les rapports de longueur: patte postériaure/taills at
tarse postérieur/patte ont 3té calculés. Une dimension intidressantes
est aussi & préciser: la longueur du métatarse. Quand la Tourmi
court ,ses tarses sont 2n partie allongés sur le sol, mais les
métatarses, long de 0,5 & 1,3 mm, restent glus ou moins verticaux,
ce qui souléve d'autant 1'Insecte au dessus du sol. Les deux Cata-
Flyphis les olus rapides ont aussi les métatarses les plus longs,
ce¢ qui facilite notamment Lleur oprogression =2n terrains meubles
(sables ou argiles).
Rapport patte/taille. ZzIn gzgros, lss 2spéces rapides ont des pjattes
longues, faisant de 9,3 2 ! par rapport au corps. Les plus lantas
font seulement 0,43 i 0,33 dju corps.
Rapport tarse/patte. Il n'=sst que de 9,45 3 0,30 pour les fourmis
leantes ou peu rapides. Seules Lles "trés rapides"( 30 3 70 fois

leur taills par seconde) ont un tarse supérisur 3 38% de la
satte. Mais les deux 'utra-rapides" offrent deux cas distincts. c.

dlatéansa un tarse polus zrand que la moitiéd de la patte, chose
rare, =t C.Dombycina a des tarses plus courts (41% de Lla patze),
mais aussi 2st de moitid moins rapide qu' z2ldicansg

IV. RELATIONS AVEC LE TERRAIN ET SE VEGETATION
In 1280, nous avons ouplié une nots sur l2s <2rrains
s des Fourmis, Jour onze sortes de tarrains. Ces dJdonnées
posent sur des ccmptages de Jourmilidres dans des carrds de
M2, assez nompreux Dour 4Jue laurs moyennes soient valables.
2t 250 =» calcaire, 305 sur Toches sillicesuses
30 sur sabpi2. Généralament, las vitesses sont faiblas sur
ches siliceuses (3 3 L4 fois la taille par seccnde),aoyennes
sur calcaire 2t argiles (13 3 17 fois), sauf oour C.zid%cans sui,sur
argile, son terrain favori, atseint 438 fois sa taille. Leas
roches métamorphigques gneiss, micaschisteas... sorrespondent
3 de plus grandes vitssses. Le flysech i(zréds argileux) a2st l=2
meilleur substrat pour La danale Tormica rufz, Jui a 13 son
optimum & Turini (Alpes maritimes, 17COmj), et 2st assez rapide
au plus 23 <fois sa raillej. Las meilleurs vizesses sont zour
las 3 Fourmis avec le 3lus de aids sur sables, 2t jour L2s 3
i{f3rentas, 4Jui peuvent abonder aussi bian  sur 2alcaires,
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siliceuses, sables et argiles, ce qui explique leur abondance
relative (au moins 15% du total des fourmiliéres). Ce sont par
exemple Pheidole pallidula en Provence, Monomorium Salomonis au Ma-
ghreb, Tapinoma simrothi au Maghreb et en Camargue, et Iridomyrmez
humilissur la cdte d'Azur.

Quant & la végétation, les vitesses moyennes par catégories
de plantes donnent des relations trés nettes. Nous pouvons &tablir
les listes des Fourmis surtout de for&ts (comme Formica gagates,sur-
tout de maquis 3 ligneuses basses dominantes (comme Pheidoie et Cam-
ponosus cruentacus), enfin surtout de prairies (comme Lasius alienus
et Dipiorhoptrum pygmaeum). Comme moyennes de vitesses, ces trois mi
lieux s'scartent oien peu les uns des autres. Ainsi, la rapiditcé
d'une espéce n'est pas plus génée par des prairies denses (2000
34000 herbacées sur 100 m2) que par des maquis (200 a 400 ligneuses
basses, Cistes, Bruyéres ou Genéts), et reste pratiquement égale
4 sa vitesse en foréts pauvres en plantes basses. Pour des Insectes
de pentes fortes (23 & 45°,comme Aphaenogaster subterranea et lampo-
nozus sylvaticus, la vitesse relative est de 12 fois la taille,
donc petite. Sur pentes faibles (2 a 5°), préférées par divers Mess-
or et Lasius, la vitesse moyenne égale 23 fois la taille, donc
deux fois plus. Cela n'a rien d'étonnant, mais il valait mieux
le vérifier par des chiffres mesurés. La donnée la plus démonstrati-
ve ici est le %nu (% du terrain sans plante) On 1l'a évalué sur
la base de nos 540 comptages de végétation. Les sols a % nu
élevé (45 & 97% nus) coincident avec les plus grandes vitesses.
Donc, si les divers <%ypes de végétations montrent des effets
analogues, quand méme, un sol un sol a végétaux rares favorise
beaucoup mieux la rapidité. La aussi, rien de surprenant, mais
il convenait de la vérifier.

V.RELATIONS AVEC L'ABONDANCE DES ESPECES

Il vautr mieux remplacer les termes vagues de'commun"
ou ‘'rare" par des pourcentages des nids de l'espéce dans une
région. On peut distinguer ainsi quatre catégories principales
de freéquences:
Dominantes (13 & 34% des fourmiliéres, en moyenne 21%). 7 espéces
sont dans ce cas, par exemple Pheidole en Provence et Monmomorium sa-
lomonis dans +tout le Maghreb. Ces dominantes sont rapides: en
movenne 41 fois leur taille par seconde.
Trés communes (6 & 11%, moyenne 7%). Brusquement bien moins
rapides: 18 fois leur taille; il y en a @ espéces.
Communes (3 2 5%, movenne 3,6%). Chose inattendue, elles sont
bien plus rapides que les <trés communes. Leurs 16 espéces con-
<iennent 3 Caraglyphis et 3 Formica, ce qui justifie ce résulzat,
car les "trés communes" n'avaient que Formica Fusca
Assez communes: C,4 2 5,7, moyenne 1,3%. Elles sont lentes, 3 fois
plus que les précédentes, leur seule Fourmi rapide est Tapinoma erra
ticwn.
Assez rares: 0,1 & 1,2, moyenne 0,8%. Possédent plusieurs Myrmica
et Messor. vitesse de l'ordre du groupe précédent des assez
communes.

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



VI. VITESSES ET REGIMES ALIMENTAIRES

On séparera les Myrmicinae des Formicinae, 3tant donné
leurs vitesses généralement si différentes. A priori, les insecti-
vores seraient de loin les plus rapides. Or =2lles comprennent
plusieurs drhaenogaster, fourmis lentes 3 moyenne faible {(moins
de 5 fois leur taille), d'ou la lenteur des insectivores Myrmicinés.
Chez les Formicinae, sans (C.albicans =2llss se montrent 2 peine
olus véloces gque les omnivores du méme groupe. Si lsur moyenne
inclut aldicans, 21lle monte au dessus de 50 fois leur
taille. Les granivores sont presque +toutes lentes (3 3 11 fois
leur taille), al'axception du petit Monomoriun(Zquesimessor)chobautt
C'est FOREL, en 1898, au Sahara, qui a découvert la vitesse
de cet Insecte, trainant 3 reculons, sntre ses pattes, des zraines
plumeuses d'dristida. Nous avons trouvé au Gassi Touil (nord
de l'Erg oriental) une race locale du M.chobauti courant droit
non i reculons, mais également trés vite. Les omnivores restant
assez lsntes, méme chez les Formicinae C(lamponorus Derniére sorte de
de régime: les lécheuses, absorbant surtout le miellat des Pucerons
st des Coccides. Parmi elles, seules les Doichoderinae(Tapinoma ,Ir<
domyrmex ) sont trés rapides. Chez les Formicinae, les Zasius sont
2n zénéral assez lents. Les Myrmicinae lacheuses, 3levant souvent
des Pucerons de racines dans leur nid, sont des (rematogaster, assez
lents. Quand on dérange la société, rien de plus dréle de voir
les ouvriéres =irant sur lsur bétail, pour 2xtraire ses longs
becs des racines.
Notons i ze oropos qJue des insectivores de arincipe, comme les Fourmis rousses,
ant  souvent une ardoondérance de Pycerens darmi l2urs aroies, d4'apris WELLEN-
STEIN 2¢ 3'autres auceurs, tels l2s ayrmécalogues de Lausanne. Mais allas doivent
manger lss Pucerans 2u lieu de les lécher.

VII. EFFETS DES TEMPERATURES

Vos seul:s asesures valanles ont 3$té Faites du 16 au 21 aai 1979, dans
ltoasis e Touggourt (430 xm au 3E d'Alger). Ya zarré de 100 22 y Fut d4éliaics,
3 500 =etres 4 dJe l'hGtel de !'Oasis. Yoici 3'acord les Fourmilidres :rouvées
dans ce carré: 2 de Cataglyohis hicolor (2nviren 300 ¥ sar a1d), 3 de Tapinoma
siacocni  (souvent alus de 100008 par aid), 2 4'lcancnol2ois Frauenfzldi (alus
ie 1200}, Jn 3u oecit Monomorium sudogacum, Un d= Camoonotus thoracicus (sans
douts au 3oins 3008 ).

dy cotal. il devait y aveir 3y aoins 15.300 “asurais dans e :arrd,
jont 30.300 Taoinoma, Insecc: =rds Auisidls, 2ntrecanant 3es Aomoptires sur aimiars
a2t olances Sasses. T. siarochi oarovianc de la Paissctine, 22 2 10 arriver ici
/ers 1900, oronabiement iatroduitz aar Jdes 2Jéiarins ~evenant e la Mecgue.

S3REL e l'avaiz oas signalde 2n 1398, La “lore locais
zamorenait 3 3alaiers, {5 odecits 2Roseaux 2t 12 a3lancas 3assas. dinsi Jlus de
ailie Fourmis zar jiance, zandis que, oréds 1'diger 2t 2n 2rgvence, il y 21 ~irement
dlus 22 100 3 aar planta. arei ces Fourmis, l: 720i00m3 .¢ Capponortus horacicus
sont alutdt rocturnes. Ay laver du solail (3 3H locale), an soit 31ans za zarrs
30 3 30 Taoinoma :rrances, 2t J i 12 Camoonocus.

Comme vitesse, Lo résulzat l2 3ius surprenant concerne
1' Jdeanthoiepsis, oetite Fourmi de 3,4 mm. =Zll=2 s'ast rdévélds,
some vitesse absolue, la olus rapide: 14 3 25 <om/seconde, soix
alus que l= gros Tzfagiuphis dicolor, i 10 am. 3

-
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4 3 cm/sec.). La =-2mpérature allaic de
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Résumé de L'inFluence deg ,emnerauurﬂs (033 42°, en

abscisse), dJtudiée ern mai dans 'oasis de Touggourt.
Cette 1influence est maximum et remarqwzble oour le
petit Acancholepts frauenfeldi (Mayr), Llong de 3 &
4 mm. Lo vitesse de Tapinoma simrothi (Xrausse, trés
uisibie, 28t moyemne ). CatagLyonis bicolor (Fal..
est Dpien moins rapide que la plupart de ses canaenez-ns.
Monomorium subopacum est le plus lenz, 7 Ffois plus

quz M.saiomonis, trés dominanz au Sahara (35% des
fA.ogLomonee
fourmiiiéres,.
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34 42 ou 43° entre 14 =2t 15 heures. On pouvait donc sStudier las
effets de prés de 20° d'Scart. Aux heures les plus chaudes,
4. Frauenfeldi pouvait parcourir par seconde 76 fois sa taille, ¢, bi-
color au plus 18 fois, T. simrothi 33fois . Le plus lent itait Monomo-
rium subovacum (4 A 12 fois sa taille).

Estimation du Q10.

C'est sur des rsactions chimiques (oxydation du sucre
par le permanganate) que VAN'HOFF, en 1880, a 4tabli sa” loi
du QLO": pour une augmentation de température de 10°, la vitesse
de la réaction double.

La vie étant une somme de -rdactions chimiques, rien
d'étonnant & c¢2 Qque Dbisn des actes animaux: vitesse, rcythme
respiratoire, etc..., obDéissent sensiblement A cette loi. Pour
4. frauenfeldi, QL0 allait de 3,3 & 3,53 selon les intervales
thermiques utilisés. (C.51color donne 2,3, T.simrotht de 1,25 3 3,0 .
Les valeurs sont donc un peu supérisures 3 ,cellss de VAN'HOFF.
Mais des QL0 bdisn plus 3levés (3,5 3 4,4) ont Sté obtenus sur
des Coléoptéres (Tridoliwn) 2t des Infusoires cilids. Il {audrait
dvidemment ajouter & ces mesures de Touggourt celles de bisn
d'autres Fourmis. Nous pensons le faire plus tard.

VIII. VITESSES ET ORGANES DES SENS
Sur toutes les :speces ci-dessus, nous avens 2u l'sccasien de amesurer

yeux 2t antennes, 2t, d'dvaluer leurs surfaces sensibles (nomore age Facectas
aour L'oeil, surface du funiculs 2¢ de sa nassue pour l'ancenne}. In va uciliser
la lonqueur tocale de l'antenne, jui varie de 2 3 5,0 am, 2t las nomores de Facectes,
allant de 300 3 1950. Ces dimensions ae 3'accroissent oas réqulidrement salon
la vitasse des Fourmis. 2ar :xemple l'qeil 2st 9ien alus grand aour ia noyenne
des assez rapides" 2c ‘trids r~apiges”. Chez les deux "ultra-capices! il augmente
nectement {1700 Facettas, au lisu de (920 nsour les "assez ~ipides"). Zes variacions
tisnnent surtout 3ux aomores de Catagiyonis dans chaque sarte de vitesse.

Lz lonqueur de l'2ntenne 2sT saxisa oour les "uitri-ragides": 3 1m.
Lles ogeuvent donc déractzer un oostacle ou un 2nnemi de osius loin.in somnme,
s Jrganes i2s sans nous aoportsnt seu Je relations incéressantas, nais il convenait
en yciliser nos nesures.

e
,jl
CONCLUSIONS

Des mesures de vizesse sur 32 2spéces de Tourmis montrent
ia supérioritéd 3crasante de deux Taz <5 nord-africains:’, >ompy-
ana (1,44 m par seconde), 2T surtout 7, zisicans (au 2lus 2,30
soiz 438 fois la longueur de son corps). Las autres Fourmis
connues ont au plus 38 Jois lszur zaille 2n une secondel ‘r+domyrmex)
2t 71 fois (dcantholerts “rauenyzidi ). Les Tormicg Tont 20 4 30
Tois laur oropre longueur. Iro3zso modo. las Jolichoderinae 2%
Tormicinae sont, 2n novenne, 3 fois plus rapides aque las VMyrmicinae,
2n relation avec leurs pattes 2T l2urs tarses pJrovor=ionnellzment
plus zrands. Pour metIre 2n place les 3 Jzraglyphis mesurés, la dio
logia de ce zenre 2stT résumée. Ce groupe, d'origine certainement sa-
narienne, contient une vingtaine d'2spéces décricas, dont 12

nord-arfricaines. Las colorations de .zldteans . allant  2u jaune
d'or au -couge 2t au noir, 2araissent <=rés aodifiablas oar la
sampérature, Ll3s Cormes ~noires nabizant des lisux plus Iroids

ou pius humides. Le record de vitesse 3'zld<cans 2st seut-3tre 2n re
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lation avec 1la longueur de ses tarses: seule espéce dont le
tarse est plus long que la moitié de la patte. Les rapidités
sont faibles sur roches siliceuses,et moyennes sur calcaires
et argiles, sauf pour a’bicans qui va le plus vite sur argile,
son terrain favori au Sahara. La nature de la végétation (ligneuse
ou herbacée) a peu d'influence sur les vitesses, sauf si le
% nu de la station (proportion du sol sans plante) dépasse 45%.
Si l'on exclutalpicans des moyennes de régimes alimentaires
seules les Fourmis granivores sont vraiment lentes, et les insecti-
vores, a priori, les plus rapides, le sont & peine plus que
les omnivores ou les lécheuses de Pucerons. Les températures,
surtout mesurées 2 Touggourt en mai, agissentbeaucoup -sur la
vitesse. Pour 10° d'augmentation, celle-ci est multipliée par
1,2 a 3,5 selon l'espéce ou l'intervalle tnermique considéré.

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

FOERSTER (HYMENOPTERA, FORMICIDAE).

par
Robert CEUSTERS et Anne VAN FRAUSUM
Katholieke Universiteit Lauven
Labaratoire de systématique 2t 4'Scologie,
Naamsestraat 39 3-3000 Lauven

Résumé: Dans les travaux de HOLT (1955) =2t HORSTMANN (1974,
1982) une méthode rigoursuse ast 3labordée pour !'ivaluation
de la densité de population chez Lles <fourmis des bois. Cette
méthode, basée sur la procédure "marquage-rslichement-recapturs"”
prend trop de temps pour Stre pratique dans le out de faire
le relevé des nombreux nids d'une colonie.

Nous essayons de trouver une méthode satisfaisants moyennant
un 3chantillonnage unique A l'aide de carrés autour du nid =2t
d'une sonde dans le nid. Les données de quatre grands nids nous
donnent des nombres d'individus zntre 300 000 =t 1 250 Q00.
Les résultats s'accordent bien avec ceux de HORSTMANN.

Mots—clés: Formica, densité de vovulation, dessin d'dchantillon~
nage ,Formicdae

Summary: In search of a short and pratical method to evaluate
the population density in the nestsof Formica polyctena Foerster (Hy-
menoptera , Formicidae)

Authors as HOLT (1955) and HORTSMANN ( 1974,1282)
have gprovided convincing results in detarmining the gopulation
density of red wood ants. Neverthelasss :the mark-relzase-recapture
method used in cthis work is a %time consuming and lapour intansive
orocedure and some <ctheoretical assumntions are difficult o
fulfill. In social insects individual marks are 2asily lost
9y zrooming or ftrophallaxis and age polyethism and nest stratifica-
Zion prevent a complete mixing of the colony members.

In order %o obtain a pratical and short method we
carried out a2 preliminary sheme of direct sampling inside and
Juside Zour ant nests. 3y means Oof 2 oJrooe wizh a volume of
J.153 dm3 rthe over- and underground parts >f the nests were samplad
on spacially decermined spots. The inhabitZad veclume of =he nest
was =2stimatad and <the oroobable nest popuiation zalculated wich
the geomectric nean 5I the samplsas.

on che surface of <the nest and on radiating lines,
oan  Tracks and Setween Iracks, seriss or samolas were zaken wicth
cings of 2..4 dm2 or square of 25 dm2. The numpers o3I workers
on the surface oI <the nests were 2stimatad with zhe geometric
mean of <he sampias. The diminisning numoers of ants on  cthe
radiating lines are best Titted wizh a power curve [y = ax®
and *the outside Jopulation was 2valuatad with the <calculaced
curves. 2Jur aporoxinative gzooulation aumbers rangs detween 300
OCO and 1 250 200, well in zgreement with the numbers o>f HORSTMANN.
These ogreliminary resulfs are sufficiantly <convincing 320 set
up 2 more z2laporate sheme =0 zast The validity or =his simola
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and short sampling method.

Key-words: Formica, population demsity, sampling design
Formicidae.
INTRODUCTION

Dans les travaux de HOLT (1955), GOLLEY & GENTRY
(1964), STRADLING (1970} et surtout de HORTSMANN (1974, 1982)
diverses méthodes ont été 4laborées pour 1'évaluation de la
densité de population chez les fourmis. Ces méthodes sont basées
sur autant de procédures: (1) marguage-relachement-rescapture,
(2) détermination de la durée movenne des allers-retours-séjours
dans le nid, (3) la valeur moyenne des nombres de passages a
un point déterminé par unité de temps, (4) prises directes d'échan-
tillons par unité de volume dans le nid & l'aide de récipients
enfouis pour un temps ou moyennant un sondage direct.

Ces methodes montrent néanmoins des inconvénients
aussi bien sur le niveau <théorique que pratique. La technique
de marquage prend beaucoup de Temps il y a une perte considérable
de margues, les nombres de recaptures sont parfois faicles en
proportion des nombres d'individus en gquestion, le mélange des
animaux dans le nid est loin d'é&tre complet, & cause du polyéthisme
et de la stratification dans le nid. Les récipients enfouis
pour un temps dans le ddme constituent un milieu artificiel
pour les fourmis dans lequel le remaniement du matériel de construc-
tion n'est pas possible. Dans le sondage direct 1'égalité des
volumes échantillonnés est problématique. Le nid souterrain,
qui contient <tout le temps un nombre considérable de fourmis,
est insiffisammant incalculé.

Nous ne sommes pas capables nous mémes de surmonter
ces inconvénients. Ce gque nous cherchons, c¢'est une méthode
qui nous permet d'évaluer assez vite le nombre probable d'habitants
dans le nid, moyennant un échantillonnage restreint et direct.
Ce gque nous présentons sont des tentatives préliminaires pour
obtenir des résultats comparables 3a ceux des auteurs cités.
Ces +tentatives nous donnent des indications pour un <$ravail
ultérieur.

METHODES

HOLT (1955) & discuté la dispersion des fourmis autour gu nic.
<rouve une diminution exponentielle d'indiviaus sur les pistes avec la distance
parcourve. Cette diminution est expliquée par le fait qu'id partir des pistes
sur toute la longueur las fourmis se dispersent an quéte de proies et cetts disper-
sion 3 partir des pistes 2st & son tour exponentielle. La fidélité aux pistes
n'est pas totale (ROSENGREN,1977) avec conséguences que les fourmis des différentes
pistes se superposent sur le terrain.

T

Ces données créent une situation compliguée pour construire un
aodéle de dispersion des fourmis autour du nid. Unemétnode simole d'aoproche
consiste 3 supposer que ies nombres des fourmis autour du nid diminuent radialesment
avec la distance suivant la fonction géométrigue (y = ax®), aussi bien sur iss
pistes que sur le terrain entre les pistes. A l'aide de ronds ou de carrés métalli-
ques on prend des échantillons sur le dBme, sur le terrain antre les pistes et
sur les pistes, On a utilisé des ronds de 2 da de diamétre et des carrés de 3
om de cdté, les deux avec des parois rigides de 15 cm de hauteur dont le bord
inférieur est aiqguisé opour l'enfoncer dans le sol. Les parois sont enduits &



L'huile de paraffine pour 4viter l'échappement des fourmis. Les fourmis sont
colléctionnées 2t comptées au ladberatoirs.

Pour le calcul des nomores de Fourmis 3 la surface du ddme on
prend la moyenne géométrigue des 3chantillans pris. Pour les pistes, 2n aoyen
¢ing par nid, on prend des $chantillons sur toute la largeur par unité de distance
et les nomgres de Ffourmis se trouvant somentanément sur les oistes sont dvaluéds
avec 1a courbe calculde. Pour le :zerrain sntre les pistes une courbe 2st calculéde
avec les nombres de fourmis par unité de surface sur des lignes r~ayonnant i partir
du aid. La longueur des gistes donne une indicacion d4e la distance gsarcourue
oar les fourmis. Las ardres sont supposds de Faire partie Ju “errain de dispersion.
Nous avons préféré la fonction géométrique 131 la Fonction 2xponencielle parce
que !a premiére donne Ctoujours une aeilleure corrélation avec les données que
la dernidre.

€n ce gqui concerne Ll'intdrieur du nid la plus grande difficulté
consiste i determiner le volume habité oar les Fourmis. HORSTMANN (1982) a utilisé
djes récipients 2nfouis dans le nid suivant les zones de t2moératures orsférdes
gar l23s Fourmis. Avec une sonde de volume fixe (0.15 d4m3) nous prenons des ichan-
sillons bien situds dans lz 48me 2t aussi ornfondément que dossible dans l2 nid
soutarrain. En oarenanc les coordonnées du goint d'insertion sur ie i3me, !'angle
i'attaque :t la profondeur actainte ar la sonde oan jeut localiser axactament
l'icnantillon. L'évaluation des nomorss anontre gque seulzment un ziers du aid

ipigé 2c soutarrain 2st vraiment occuoé ogar les faurmis. Ce volume aoproximacif
ast ais 2n comote pour le :alcul des nomores d'habitancs.

RESULTATS

Les quatre grands nids =n cause sont 2xaminés pendant
le mois de septembre. Les fourmis 3sont 2=n &£rain de se retirer
d zTerrain 2t de préparer L'hibernation avec conséquence Jue
les ouvriéres d'sxtérisur ne sont 2Jlus nombreuses. La figure
1 donne les caractidristiques de chague nid avec las nombres
de fourmis dans lss 3chantillons 2 la surTtace du nid (N/3.1ddm2)
2t dans le ls nid é&pigé =t souterrain (N/0.15 dm3). Le aid LUCHI
25 2st exceptionnel dans l2 sens qu'il posséde une base 3norme,
3lsvée sur le terrain. Le d0me 2st désert, les Tourmis se trouvent
dans la prorfondeur. Il y a 2ncore une zrande activité extérieurs
gour le tamps de l'année.

Le tableau I donne le nombre de fourmis dans les
3chantillons sur l2s pistes =2t 2ntre les pistes par unisd de
distance 2t de surface.

Les courbes zéométrigues rdsulctantas sont r~éprésentdes
Les résultats des calculs pour les guatre nids sont donnéds dans
le zableau II. Zn gzénéral les ~ésultats obtenus aous donnent
jes cotaux d'habitants comparablss i ceux die HORTSMANN, sui
trouve 828 J2C0 <fourmis pour un aid mnoysn avec 43% ou 360 240
suvriédres 4'saxtérisur.

Le fravail ultdrisur consistera i isstar la valigdizéd
des suppositions faizes 2n <zIravaillant un nid moyen 2i2n zhoisi.
Jn grand nombre d'ischantillons, dispersés dans l'année, nous
sermettra de metire des limites de confience pour l2s moysnnes
2t les courdes géométriques 2t de 9ien délimizer l2 volume napi=é
du nid.
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Figure 1. Caractéristiques de quatre nids de Tormica poiuctena.
La coupe transversale est faite dans l'are nerd-sud.
Les nomdres 4 la surface du nid représencent les fchan-—
cillons pris avec des ronds de 3.1¢ dm2 de surface,
les nombres dans le nid épigé et souterrain sont Les
échantillons pris avec une sonde d'un volwme de (.15dm3.
N: nord; Se : surface Zu nid épigé; v, volume du nid

épigé; Vg volume du nid souverrain.
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LES FQURMIS DU "DESERT" DE CRAU: ESSAI D'EVALUATION DE LA
BIOMASSE ET DE LA CONSOMMATION DES ESPECES GRANIVORES.

par
Gérard DELYE

Laboratoire de Zoologie, Universitd de Provence
Place Y.dugo, F-13331 Marsaille Cedex 3

Résumé: La biomasse <{raiche des Messor varie de
0,27 & 0,37 kilogramme par hectare suivant les stations. Leur
productivité atteint 740 kilocalories par hectare 2t leur consomma-
tion 12300 kilocalories par hectare; cette énergie 2st fournie
par 20 4 30 kilogrammes de fruits =t de graines dont la production
2n Crau 2st de 200 i 400 kilogrammes par hectare.

Mots-clés: Formicidae, Messor, [ourmis moissonneuses,
steppe, Stomasse, consommation.

Summary: The ants of the steppe of Crau (France):
evaluation of biomass and consumption of seed-harvesters.

Two species of seed-narvesters ants, Messor Jarbarus
and Messor sanctus Llive in <the xeric steppe of Crau (a plain
in south aastern_TFrance). Their @diomass is astimated to O.g
kilogramme.hectare =~ in a poor galot and %o 0.37 kilogramme.nhectarse
in a richer one. Produczion (in <%he -ricner plot) is roughly
740 kilocaloriss.nectare and consumption 12300 kilogrammes.
hectare ~° .This snergy is supplied by 2C <o 30 kilogrammes of
fruits and seeds: oproduction of Iruits and seeds reaches 200
Zo 400 kilogrammes.hectare_ in Crau.

Key-words: Formicidae, Messor, rarvester—-ants,
sTteppe, Stomass, ConswmDTiON.

INTRODUCTION

La plaine de la Crau {3ouches du Rhéne), ancien
delta de L1a Durance, 2st =2n parvis occupée par Lz 'coussou”
une steppe i dsphodeius [istulosus 2tStypa capiilata.?3turse par les
moutons depuis des si2cles, cette steppe pJrésent2 un asSpect
original, avec de <rés nombreux gzal2ts antre lasquels poussent
des plantes 2asses. L'ariditzé dJu coussou =ziant 3 lLa nétédorologise
(faibles orécipitations, insolation, vents fréquents 2t violzants)
2t ¥ La Taible 3paisseur du sol, is0lé osar une couche rocheuse
imperméablzs de la nappe phréatique sous-—jacente. Jans ce @ilisu
se 7aiatisnt in seupls animal caracterisé par un acridien 2ndémigue

Prionctropis rhodantca) 2t des oiseaux devenus rares ean Zurope:
Jutarde, 3anga, QJedicnéme.

Lea 'coussou" 2sT menacé par des <travaux de zénie
2ivil  (proximité du complexe industrizl de Tos-sur- mer) 2t
par Ll'sxtention dJes culftures, aussi 12 conseil régional a-i-

il demandé 3 l'Universitd de Provence une 3tude sur cet 3cosystam
Jour préparer sa protection.in des thémes recenus a 3té L'ivaluation
de la productivizd =2t l'importance de l1a consommation par l=2s
insectas 2T zar l2s Jlseaux.

Wl
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Des écosystémes arides ont été étudiés dans le
sud des U.S.A.: les auteurs ont mis en &vidence le rdle des
fourmis granivores. Dans le '"désert" étudié par GOLLEY et GENTRY
(1964) , Pogonomyrmez badius consomme prés de la moitié de la produ-
ction de graines, les oiseaux et les rongeurs se partagent le
reste. Il n'y a pas de rongeurs granivores en Crau; la consommation
des oiseaux est en cours d'étude; j'ai donc entrepris 1l'étude
des deux fourmis granivores du "“coussou", Messor barbarus (L). et
(M. sanctus Forel).

METHODES

Deux parcelles de 1 hectare ont été délimitées, 1l'une dans le
centrs de la Crau, dans une zone & végétation presque exclusivement herbacée,
1'autreplus au nord, dans une zone ol les chamaephytes (Thye, Lavande) sont abondants.

Les nids sont repérés et leur emplacement reporté sur un plan
a2 grande écnelle.

Hors de la parcelle, quelques nids "adultes", c'est-a-dire ayant
fourni des sexués., sont fouillés et leur population recueillie aussi complétement
que possibie, ainsi que le contenu des greniers. La couche de poudingue sur laquelle
repose le sol oe la Crau, généralement assez compacte pour gque les fourais ne
la pénetrent pas, limite la profondeur des fouilles & une cinguantaine de centimétres.

Production et consommation ont été evaluées au laboratoire: deux
sociétés completes (M.barbarus avec 1720 ouvriéres et M. sanctus avec 2590 ouvrieres)
sont suivies de la sorcie d'hibernation 3 la fin d'adut. Les graines fournies sont
pesées, ainsi que les rejets et ce qui reste & la fin de !'sxpérience. Les ouvriéres
nouvellement icloses sont dénombrées toutes les semaines. Les égquivalents é&nergéti-
ques des tissus animaux et végétaux sont empruntés 3 GOLLEY (1961).

Les deux espéces different par leur polymorchisme , beaucoup
olus fort chez M.Darbarus que chez M.sanctus, mais les poids moyens des ouvriéres
calculés sur la population complite ou nid sont voisins 3.6 ailligrammes pour
M. sanctus, & milligrammes pour M. barbarus. Je n'ai pas pu mettrs en dvidence
de différences nettes entrs les -}ythnes d'activité ni antre les technigues de
récolte des deux especes; M. barbarus raméne plus fréquemment que son congénédre
des fruits et des graines de grande tailie (gousses de Medicago, épis d'Aegilaos)
et néglige les petites graines comme celles de Brachypodium qui sont apondamment
récoltées par M. sanctus. Leur niches écologiques paraissant trés voisines, j'ai
étudié les deux-espéces ensemble.

RESULTATS

Les sociétés "adultes" de M. sanctus sont formées, en
moyenne, de 3000 ouvridres et 1500 petites larves, en hiver;
les écarts sont faibles, la pooulation des nids fouillés allant
de 1950 a 460C ouvridres. L'effectif des sociétés de M. darbarus
est de beaucoup plus variable: le plus petit nid fouillé contenait
environ 1800 ouvrisres, le plus grand plus de 35300, mais il
existe des nids énormes, assez rares, ou doivent vivre plusieurs
dizaines de milliers d'ouvriéres.

Dans la parcelle du centre de la Crau vivent 21
sociétés de Messor ., dans celle du nord vivent 44 sociétés. L'appli-
cation du test du voisin le plus proche (CLARK et ZVANS, 1964),
donne pour les deux parcelles un R voisin de 1, indiquant une
répartition aléatoire des nids.



La production des sociétés é&levées au laboratoire
a 3té d'environ 80% de la biomasse initiale, avec un rendement
sdcologique (rapport de Ll'i3quivalent énergétique de la production
a l'équivalent énergétique de la consommation) de &%. En estimant
la population moyenne des nids, pour les deux espéces, a 3000
ouvriéres d'un poids moyen de 4 milligrammes =2t 3 1500 larves
d'un poids <total de 0,3 grammes, la biomasse fraiche =2st de
273 grammmes dans la parcelle du centre =2t de 372 grammes dans
celle du nord, en hiver.

Pour la 9parcelle la olus peuplide, Ll'3quivalent
dnergétique de la biomasse des Messor 28t de 927 kilocalories
par hectare (30% de matidre séche donnant 5,4 kilocalories par
gramme). La production =st d'environ 740 kilocalories par hectare,
nécessitant une consommation de 12300 kilocalories. Cette énergie
est fournie par 3,1 kilogrammes de tissus secs stassimilables
de graines (4 kilocalories par gramme); compte tenu de l'hydratation
du poids des enveloppes =2t des déchets, les Messor doivent
récolter Qquelques dizaines de kilogrammes de gzraines Dbrutes
par hectare 2t par an.

DISCUSSION

L'évaluation du rendement 3cologique des socistés
de Messor 2st le rdsultat l2 plus incertain de cetze $tude.
in élevage, les ouvrisres sont abondamment nourries, leur dépense
d'énergis 2st wminime, =2lles ne subissent aucune prédation: il
2st vraisemblable que, Zans la pature,ce rendement =St noins
2levé. Cependant, la valsur de J,3% pour le rendement 3cologique
de ZPogonomyrmex badius obtenu par GOLLEY et GENTRY 2n 1364 (&

l'aide de méthodes indirectes vivement ritiquées par WIEGERT
2t PETERSEN, 1983) semble sous-astimée. 2lusieurs auteurs obtiennent
chez des insectes phytoohages non sociaux, 2n 2lsvage,des rendements
voisins de 10%. ROGER, LAVIGNE =2t MILLER, 1972, =stiment la
consommation de Pogonomyrmez oceidentalis dans une pelouse
rase, a 3000 kilocaiories par hectare st par an, valaur du méme
ordre que celle de la consommation des Yessor 4€ Crau.

La consommation des Messor doit 3tre comparée 3 la production
végétale. D'aprés DEVAUX,1982, cette dernidre, =n 1982, année
relativement séche, a 3té, dans des parcellss soustraizes au
pdturage par l2s moucons, de 200 3 400 kilogrammes par hectare
de graines =2t de fruits avec zoutes leurs 2nveloopes. La 2roduction,
certainement olus Taiple, des zOnes pdturées, n'a 3as =ancore
3té 3Svaluée. Les récolzes des Messor © 20 3 30 xilogrammes zu
minimum, Jar ~nectare 2T par an, représentent donc une Iracticn
importante de la ogroduction végétalie; mais compte =Z2nu ie l'absence
de rongeurs granivores 2t de la {aible densicé des oiseaux,
1z f{acteur nourriture ne semble pas devoir limiter l2 jeuplament
2n fourmis granivores. La répartition aldatoire des nids indique
d'ailleurs que la concurrence =2ntre socistds 2st  {aibis, 2t
Jue L'sspace =2t las ressources alimentaires sont incocmplidtement
L'aspect aqualitatii de la oproduction végérale =t
on utilisation =rest2 3 3tudisr: chaque 2spéce montre des
rences dans ses rscolzes, 2n Jonction de ia zaills, mais
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peut 8tre aussi de la composition de 1l'albumen des graines.
Le rdle des autres fourmis (20 espéces) n'a pas non plus été
étudié. Il existe peu de concuwrrentes directes: deux espéces
de Tetramoriwm récoltent occasionnellement des graines. Les espéces
insectivores peuvent &tre en partie responsables de la disparition
trés rapide des femelle fondatrices apr2s l'essaimage. L'absence
de jeunes sociétés dans les parcelles étudiées peut 3tre due
au bon équilibre du peuplement, ou bien a la grande rareté des
fondations réussies.
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OBSERVATIONS PRELIMINAIRES SUR L'ECOLOGIE D'ESPECES DES GENRES
LEPTOTHORAX , LASIUS ET PLAGIOLEPIS ET SUR LA POSITION TAXONOMIQUE
DES LASIUS NIGER DU SUD DE LA FRANCE (HYM., FORMICIDAE)*

par .
Paul DU MERLE (1), Marcel BARBERO (2), Jean-Pierre BARTHES (3),
Gabriel CALLOT (3) et René MAZET (1)

(1) T.N.7.A., Station deloologie farestidre, Av. Vivaldi, 7-34000 ivignon.

(2) Universicé d'Aix-Marseille [II, Laboratoire se Jotanique 2t Zcologie
aéditerranéenne, 7-13337 Marseille Cedex iJ.

(3) 1.8.R.A., Laboratoire de Science du sol, 7-34Q60 Yontpellier Cedex

Résumé: Les peuplements 2n Fourmis de 274 . pelouses
des Préalpes du Sud ont été 4tudiés dans lsurs rapports avec
le climat, le sol =2t la végétation. Certains des résultats relatifs
4 3 couples d'sspéces étroitement apparentées [Leptothorax niger 2t
L. growveilet, Lastius niger et L. alienus, Plagiolepis pygmaea =t 2.
¢f. vindobonensis) sont présentés. Des liaisons sont <tablies
sntre la distribution ou l'abondance de ces =2spéces =2t, selon
les cas, Lla température, L'humidité, la nature du substratum
géologique, la texture du sol, ls degré de recouvrement de la
végétation herbacée. Il est trés vraisemblaple gue les populations
méridionales francgaises de Lasius niger n'appartiannent pas i la mé-
me 2spéce que cells de l'Europe moyenne.

Mots~clés: Formicidae, 3cologie, Zlimat, sol,végétation,
tazonomie.

Summary: Preliminary observations on the ecology
of some Leptothorar, Lasius and Plagiolepis sbecies, with remarks
on the taxonomic position of the Lastus niger from Southern
France (Hym., Formicidae).

The ant communities of 274 grasslands of the region
of Diois (French Southern Prealps, departement of Ordme) hnave
jeen studied in relation with c¢limate, soil and vegetation.
Some of =he results concerning 3 pairs of closely related speciss
are reported. GZarlier observations made at Mont-Ventoux, 30
km more in the south, are also taken intd account.

leprothorax niger Tor. and 1. mrouvellel 3ondr. very 2=
~ely <coexist and cherefore have decidedly distinct 2cologles.
Yiger proves 3 2e much more =shnermoonila. I%f occuplss the =su-
nediterranean vegetation lsvel <zogether with =he oot 2f cthe
suprameditarranean one whereas zrouve’ler 13 2 I7DLic al supramedicar-
ranean specias and follows iz in altitude. Moreover 7nigar always la-
cks on marly substratums, ¥hich on che contrary wvery well suic zrou-
v2lla1. The nature of <zhe 3sudbstratum possidly only acts on
nizer because of i%s 2ffacts on soil %Zaxture, for the zant, unlike
srouvellet, also seems very sensitive zo this last factor. Zasius
niger L. and L. zlienusFoerst. :too very rarely csexist and cherefl
narkedly diffsr in =heir 2cology.diienus rcequires lass heat and oc-
curs up to aigher altitudes. Morsover LT groves o e nygrool
¢ Teravail ~42lisé zans le zadre 28 l'action :oncarwis D.3.3.3.7. "Structure, lyaami-
jue 2r 31se 2n salaur 3es “armacions i :héne sudescant’
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and prefers very dense grasslands at low and medium altirtudes
whereas niger is more xerophile and prefers more open grasslands.
Thus the preferendums of the 2 species are reversed in comparison
with what is observed in Middle Europe. This suggests that the
french south- eastern populations of niger are not conspecific
with the populations occurring more in the north of Europe.
Plagiolepis pygmaea Latr. and P. cf. vindobponensis  Lom. often
coexist in the Diois; the latter is frequent (21% out of <¢he
2560 observed 2lagiolepis colonies). Their altitudinal distributions
are exactly the same. According to the grasslands the ratio
between the number of c¢f. vindobonensis colonies and the votal
number of Plagiolepis colonies may <ake all <the values from
G to 1. This extreme variability of the observed situations
and the lack c¢f. vindobonensis on the Mont-Ventoux remain
widely unexplained. It was however noticed <that the 2 species
differently react against <the percentage cover of the herbaceous
vegetation.

Key-words: Formicidae, ecology , climate, sol, vegeta-
cion, taxonomy.

INTRODUCTION

Les observations ont été réalisées dans la région
du Diois (secteur des Préalpes du Sud situé dans la moitié sud
du département de la Dréme) et plus précisément dans la zone
couverte par la feuille au 1/50 0O0Oéme de Dieulefit. 274 pelouses,
s'étageant de360 & 1600 m d'altitude (des vallées aux sommets
des montagnes) et choisies de fagon & refléter au mieux la diversité
scologique de la région, ont été é&tudiées. On a exclu de cet
échantillon les pelouses en ambiance forestiére, de méme que
les formations végétales a strate arbusive importante. Chaque
pelouse a fait l'objet d'une description détaillée de ses caracté-
ristiques topographiques, géo-pédologiques et botaniques, puis
d'un examen de son peuplement en fourmis: inventaire des espéces
abondance relative et indice d'abondance absolue (nombre des
colonies découvertes en 1 h de recherches & 2 personnes) des
colonies de chacune.

Les informations recueillies sont encore <trés loin
d'avoir été toutes analysées. On se limitera, dans cette lére
note, & rapporter quelques résultats relatifs a 1'action de
cerztains seulement des facteurs étudiss sur la distribution
ou l'abondance d'espéces étroitement apparentées des genres Lerte-
thoraz, Lasius et Plagiolepis. En sus des données relatives
au Diois ,il sera parfois fait usage de celles recueillies au
cours d'une étude antérieure des peuplements de fourmis du Mont-
Ventoux (Vaucluse), montagne située une cinquantaine de km plus
au sud (DU MERLE et LUQUET, 1978:; DU MERLZE, 1978).

RESULTATS
I LEPTOTHORAX NIGER FOREL ET LEPTOTHORAX GROUVELLEI BONDROIT
Leptothorax grouwveilei,  décrit par  BONDROIT en

1918 puis tombé dans l'oubli, fut retrouvé tout d'abord au Ventoux
en petit nomore (DU MERLE, 1978), puis dans le Diois ol cet
insecte est {réquent. Trés proche morphologiquement de L. nigen il
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s'en distingue surtout, chez las ouvriéres, par des Spines deaucoup
nlus longues (ESPADALER =t al., 1983).
73 des pelouses du Diois abritaient l'une au moins
des deux espéces, & savoir:
- 19 niger seul

52 grouvellat seul (149 colonies découvertes
autotal)
2 niger + grouveller

Au total (Diois + Ventoux),niger atgrouvellet ne coexi-
staient que dans 3 des 91 pelouses habitées gar ces ourmis.
Celles~ci présentent donc manifestement des 3cologies bdien di-
stinctes.

On envisagera successivement les =2ffets sur chacune
d'elles des 3 {acteurs suivant du milieu: climat, nature du
substratum géologique, texture du sol.

a) Climat: Dans le Diois, =2n =xposition 3 (au sens
large), les 2 sspéces ont 3té trouvées aux altitudes suivantes:

niger: 360-370 m; fréquent au-~ dessous de 700 m
(16 pelouses occupées sur les 18 3tudiées), presque sxceptionnel
plus haut (S5 pelouses occupées sur Lles 43 d'altitude 710 a 270
m; dans ce cas comme dans ls oprécédent, les pelouses sur substrat
marneux an'ont pas &té prises =n compta, pour des raisons qui
seront 2=xposées plus loin).

grouvellaz: 710-1050 m; absent des 34 pelouses
d'altitude inférieure ou 2gale & 700 m, {réquent de 710 i 9350
m (32 pelouses occcupées sur 71).

Les 2 2spéces se succédent donc en altitude,niger se ré-
vélant ainsi nettement slus thermophile que grouvellez. Leurs distri-
sutions oioclimatique respectives, tellas qu'on peut les déduire
des observations faites dans le Diois et au Yentoux, sont d'aillsurs
les suivantes: niger occupe l'z2nsemble de L'Stage su-méditerra-
néen st le niveau inférieur, de transition, du supraméditsrranéen,
il 2st exceptionnel plus haut; grouveller 23st absent de l'itage =2u-
méditerranéen, 2axcsptionnel dans le niveau infirieur d4u supramédi-
tarranéen, présent dans le reste de cet dtage, sans dout2 jusqu'ia
son plarfond; aucune des 2 2spéces ne pénétre dans l'itage montagnard
méditerranéen.

o) Mature du substrat:niger a 3té Jbservé sur
gres calcaire, calcaire zréseux, calcaire dur 2t calcaire dur
- <chailles. Zn revanche, i1 a'a jamais $té rencontré sur s

L2
substrats “marneux’ au sens large: :zalcaire marneux, mnarnes,
stoulis mixtes de calcaires non anarneux osu de zrés calcaires
2t de =calcaires marneux ou de marnes. 11 2stT 2n particulier
apsent des 31 pelouses du Jiols implantées sur 22 Zype de substrat
2t d'altitude n'a2xcédant pas 700 m. A l'inverse,grouveiles 2 4td 20
servé sur f%ous l2s substrats ci-dessus énumérés, 2XceptTion faisa
des gres calcaires, 2absents de son domaine @dioclimatigque dans
1l'3chantillon des pelouses 3tudids. Les milisux marneux lui
conviennent méme particulii3rement sisn (25 gpelouses occupées
sur 73 2ntre 710 =2t 350 m d'altizude).

<) Texture du sol: I[1 n'a pas 2té observéd de liaison

-

antre cecte variaols du milisu 2t la distridution de jrowveiier. Il
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n'en va pas de méme pour niger, comme le montre la fig. 1, ou
sont portés sur un triangle de texture, d'une part les solsdes
pelouses habitées par 1'espéce, d'autre part les sols des pelouses
non occupées par celle-ci bien que situées dans son aire bioclima-
tique optimale (altitude n'excédant pas 700 m). On observe une
nette opposition entre 2 groupes de sols, suggérant gque niger évite

les textures de type argilo-limoneux.

100 40

/ A /\\ //\ / ;“./.\:/\ VA /\
/ \/ \/\A/ \/ VAVA \/\/\m

p.100 SABLES

o pré jours non
@ absencs + substrat non mameux
o absence + substrst marneux { + altitude < 700m

Figure 1.- Comparaison de la texture des sols des
pelouses habitées par Leptothorez niger  (Diois+Ventouz) et de
lc texzture des sols des peiouses non habitées par cette aspéce
bien que &'aliitude n'excédant pas 700 m (Dio<is,.

Malheureusement, il y a identité & peu prés %otale,
dans notre échantillion, entre substrat '"marneux" et ce Type
de texture. Il n'est donc pas possible, actuelilement, de déterminer
lequel des 2 facteurs "nature du substrat" ou "texture du sol"
exerce réeilement un effet sur la fourmi, l'hypothése d'un effet
simultané de l'un et de l'autre n'étant d'ailleurs pas & exclure.
L'étude d'autres cas de figure (par ex. de sols argileux sur
calcaire dur) permettra seule d'apporter une réponse & cette
question.

II- LASIUS NIGER L. ET LASIUS ALIENUS FOERSTER

132 pelouses du Diois abritaient l'une au moins



des deux espéces, a savoir:

51 niger seul
79 alienus seul
2 niger + alienus

Au total (Diois + Ventoux),niger et alienus ne coexi-
staient que dans S des 207 pelouses habitées par ces {ourmis,
lesquelles, tout comme les précédentes, présentent donc sans
aucun doute des écologies bien distinctes. Dans le Diois, elles
ont &té trouvées aux altitudes suivantes:

niger: 490-1070 m + 1300 m, cette dernidre localisation
correspondant i des conditions é&cologiques trds particuliéres
(gradins sur falaise exposée au SE, donc milieu anormalement
chaud) .

alienus: 520-1580 m; 1l'espéce atteint donc les
somme€s de la zone 4&tudiée; au -dessous de 800 m. 2lle n'a 3té
observée qu'en exposition N.

Rappelons qu'au Ventoux, qui culmine & 1908 a,
les distributions altitudinales respectives des 2 sespéces sont
les suivantes: =n versant S,niger est commun du pied du massif
(360 m) jusque vers 1200 m et devient &trés rare plus haut, tandis
qu'alienusest oresque absent; en versant N,n1iger 2st commun jusque
vers 900 m puis devient trés rare, tandis qu'alzenus se rencontre
antre 1100 m =2t 1400 m d'altitude. Au %otal,zlienus monte donc ae-
ttement olus haut =n altitude (ou tolére des climats nettement
plus froids) que niger. Par ailleurs, il est absent des milieux
chauds du Ventoux, ol niger abonde souvent, m@ais se rencontre
i basse altitude dans le Diois, seul2ment =2n axposicion N il
ast vrai, a2t se montre méme parfois abondant sur les bords de
la Méditerranée, par 2x. aux =nvirons de Marseills 2t dans 1'Ils
de Port-Cros (BERNARD, 1950, 1958), ce gqui indique qu'il peurt,
dans certaines conditions, supporter lui aussi des climats chauds.

La fig. 2, relative au Diois, montre comment 3volue
la fréquence des pelouses occupées par chaque espéce 2=n Fonction
du recouvrement de la végétation herbacde 2t de 1'altitude.
L'affet de l'altitude s'exerce diffiremment sur niger 2t sur aliznus:
c'ast 3 hasse altitude ( moins de 700 m ) que sont le slus fréquents
les milisux favorables au osremier (26 pelouses occupées sur
36, soit 39%) alors que c'2st i des altitudes nettament oplus

importantas (1000-1300 m) que sont l2 pius Iréquents ceux Iavorables
au second (28 pelouses occupées sur 43, soit 53%). On ovbserve
donc une nette ftendance d'alienus 3 se distinguer de niger 3ar une
oréfirence pour iss milisux Iroids.

On constate 3galsment Jue niger 2s rare 2u Trés
rare dans lss pelouses 2 =rés Jort recouvrement (plus de 35%),
alors que <z'ast dans ces mnémes pelouses, plus 2umides que Llas
autres durant la céricde de sécheresse astivale, ju'glignus 2ast de
loin l2 plus fréquent i basse =2t moyenne altitude. Au-dessous
de 700 m, cette =2spéce a'a d'ailisurs 2té ctrouvée Jue dans des
milieux anormalement humides: pelouses =2xposées z2u N, les unes
axtrémement denses ( recouvrement supériesur 3 39%), 3
3rachypodium sinnatum 2T Jarex glauca , sur substrat  marneux,
itautres (non représentdes sur la {ig. 2 car ne faisant pas

ot
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Altitude (m) I60-700 700-1000 1000~-1300 1300-1600
nggmm 62415 9 12 NP2 6109 612 smMNa
100 ité
T (p-100) NIGER

12345

100

ALIENUS

50 4

12345
Recouvrement vegétation herbacée
Figure 2.- Frégquences relatives des pelouses habitées
par Lasius alienus en fonction de l'altitude ev du degré de
recouvrement de la végétation hnerbacée {1: < 50%, 2: 30-80%,
3: 80-95%, 4: 95-89%, 3: > 89%).

partie des 274 pelouses ayant fait l'objet de relevés complets)
moins denses(30-95%), & Deschampsia jlexuosa, sur des sols dévelo-
ppés sur des grés acides et présentant une hydromorphie temporaire
dés -20 cm. Or, ce sont également des milieux humides qu'occupe
aitienus dans 1l'ile de Port-Cros et aux environs de Marseille
(BERNARD, 1950, 11958). Il apparalt donc que, dans le Sud-Est
de la France, alienus, tout en étant moins exigeant en chaleur
que niger, se montre nettement plus hygropnile que lui, ce gqui
explique probablement sa quasi-absence ou son absence du versant
S et du bas du versant N du Ventoux, voire méme peut-étre sa
préférence pour les pelouses d'altitude dans le Dicis. Ces observa-
zions sont en totale contradiction avec ce qui est communément
admis dans les contrées plus septentrionales, & savoir qu'
alienus est une espéce xérophile et niger une espéce nygrophile
(voir par ex. GOSSWALD, 1938 et 1941). On congoit aisément que
la xérophilie d'alienus sous des climats froids se transforme
en hygrophilie sous des climats beaucoup plus chauds, d'autant
qu‘une méme station, qualifiée de séche aux environs de wWiirzburg
(Allemagne) ou travaillait GOSSWALD, le serait sans doute d'humide



dans. le midi méditerranéen frangais. Zn revanche, ls fait que
niger soit d'autant moins hygrophile que le climat est plus
chaud, au point qu'il y ait inversion =antre les préférendums
de cet insecte et d'alienus lorsqu'on passe de 1'Surope moyenne
au sud-est de la France, parait inexplicable. Il =2st dés lors
trds vraisemblable que les populations méridionales frangaises
de " Lastus niger" ne sont pas =n fait des niger mais reldvent
d'une autre espéce, méconnue jusqu'd ce jour et d'3cologie trés
différente. I1 ne semble pas-—-mais ceci demande 3 3tre confirmé-
que ce nouveau ftaxon corresponde aux formes intermédiaires 2ntre
niger =t alienus étudiées récemment par PEARSON (1982,1983) dans
le sud de l'angleterre.

III- PLAGIOLEPIS PYGMAEA LATR. ET PLAGIOLEPIS CF. VINDOBONENSIS
LOMNICKI

A ce jour, pygmaea st le seul Plagiolepis i avoir été
trouvé au Ventoux. Dans le Diois =en revanche, sur 25580 colonies
de Plagioizpis observées, 2023 correspondaient 2 des pygmaea tandis
que 3537 (soit 21%) correspondaient a une autre 2spéce, s'en
distinguant sans ambiguité par le 3éme article de son funicule
antennaire 2 fois plus long =2nviron que le 23me 2t i peu orés
aussi long que le déme. Cette particularitd caractérise aussi
hien 2. vindobonensis. Lomnicki aque Z.schmizzi Torel , deux sspéces
sans douta bien distinctes mais dont la morphologie comparée
oparait n'avoir jamais $té Studise.

135 pelouses du Diois abritaient des 2lagiolepts, i sa-

voir
33 oygmaea  seul
23 7. vindobonensis seul
39 oygmaea + 2f. vindobonenstis

Les 2 Plagiolepis coexistaient donc dans pri3s de
30% des pelouses, ce gqui montre que leurs scologiss se recouvrent
assez largement =t distingue ce couple d'sspéces de ceux traitéds
orécédemment. Dans le Diois, la2s distributions altitudinales
de oygmaea =t de cf. vindobonensis  sont exactement las mémes:
360 21070m.{*) dans deux pelouses voisines i 360 m. Dans i1a 3iarra
Mlevada, ausud de l'Ispagne, schmiizt ne se rencontre Jue dans
las milleux 2xtrémement chauds du chermo-méditerranésn, 3tage
dioclimatique 2 peu prés aon reorésenté 2n Trance; dJygmaza lLui succe
de 2n altizude, occupant l2s 3tages 2u- =2t supraméditerranéen
{TINAUT RANERA, 198l). L'=spéce du Diois atteint gquant i =1lla,
Tout comme pygmaza, 12 haut du  supraméditaranéen. Ce ne  jeut
donc 3tre schmitzt, raison pour laguelle nous la aommons provisoire-
ment c7. vindobonens<is. L'absence de 7, vindobomensiz au Yentoux 2T
L'2xtréme variapilicé des situations observées dans Lz Diois,
ou le rapport 2ntre le nombre de 3ses colonies 2t l2 nombre 3Zoctal
de colonies de 2lagiolepis peut orendre, selon l2s pelouses, coutes

las valsaurs de O 4 1, restent encore largement inexpliquées.

Des divers Iacteurs du milieu dont nous avons %“aesté-
il =2st vrai superficialla2ment jour l2 noment- las liaisons avec
la distribution spaciale a3t !'apondance des 2 =2spéces, un seul
3'2st 2n erfet révéld apporter un début d'explication: la2 Zegrs

* Les deux insactas snt #td Srouvés dans la méme pelouse 3
1070
IR m,
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de recouvrement de la végétation herbacée. Au-dessous de 1070 m
les fréquences relatives des pelouses occupées respectivement

par pygmaea et par cf. vindobonensis sont les suivantes en fonction
de ce facteur:

Recouvrement Pygmaea Cf. vindobonensis Nbre de pelouses

étudiées
< 50% 44,8 41,3 29
50-95% 76,4 34,9 106
> 95% 47,4 7,0 57

A la différence de pygmaea, cf. vindobonensis est donc
au moins aussi fréquent dans les pelouses de faible recouvrement
que dans celles de recouvrement moyen, et surtout il n'est que
trés rarement présent dans les pelouses <trés denses. De plus,
son indice d'abondance absolue dans ces derniéres parait étre
toujours trés faible. Les nombres maximums de colonies observées
en 1 h de recherches & 2 personnes ont &té en effet de:

6 pour ¢f. vindobonensis dans les pelouses de recou-

vrement supérieur a 95%,

91 pour pygmaea dans ces mémes pelouses,

84 pour ¢f. vindobonensis dans les pelouses de
recouvrement compris entre 50 et 295%.



1

o
-,
o

rences

BERNARD F., 1950.- Notes biologiques sur Lles cing fourmis les
plus nuisibles dans la région méditerranéenne.
Rev. Path. Vég. &nt. Agric. Fr , 29, 26-42.

BERNARD F., 1958.- Les fourmis de l'ile de Port-Cros. Contribution
4 l'écologie des anciennes Cforéts méditerranéennes.
Yi1e et Milieu, 9, 340-360.

BONDROIT J., 1918.- Les fourmis de France 2t de Belgique. dnn. Soc.
ént. Fr., 87, 1-174.

DU MERLE P., 1978.- Les peuplements de fourmis =t les peuplements
d'acridiens du Mont Ventoux.II. Les peuplements
de fourmis.la Terre 2t la Vie , supplément 1 "Le massif
du Ventoux, YVaucluse', 161-218.

DU MERLE P., LUQUET G., 1978.- Les peuplements de fourmis ot
les peuplements d'acridiens du Mont Ventoux. I.
Remarques opréliminaires 2t définition des milieux
étudiés. La Tzrre 2¢ la Viz, suppldment 1 "Le massif du
Ventoux, Vaucluse', 147-160.

ZSPADALER X., DU MERLE P., PLATEAUX L., 1983.- 3edescription
de Leptothoraxr grouvellzr Bondroit, 1918. Notes biolo-
giques 2t 3cologiques (Hymenoptera, rormicidae).lnsectes
Joc. ,30, 274-286.

30sswALD X., 1938.~ iber den Einfluss von verschiedener Tamperatur
und Luftfeuchtigkeit auf die Lebensdusserungen
der Ameisen. I. Die Lebensdauer &kologisch verschie-
dener Ameisenarten unter dem Zinfluss oestimmter
Luftfeuchtigkeit und Temperatur. lischr. 7. wiss. Zool.
151, 337-381.

GOSSwWALD K., 1941.- iUber den SZinfluss von verschiedener Tampera
tur und Lurtfeuchtigkeit auf die Lebensidusserrungen
der Ameisen. II.0ber den Feuchtigkeitssinn Skologisch
verschisdener Ameisenarten und seine 3eziehungen
zu 3iotop, Wohn-und Lebensweise.Zischr. 7, wiss. Zool.,
154, 247-344,

TINAUT RANERA J.A., L28l.- Zstudio de los Formicidos dez 5ierra Jeva-
da. Tesis Doctoral, Universidad de Granada, 263 3.

179



180



Actes Coll. [nsectes Soc, !, 181-189 £d. SF-UIEIS, Presses Univ. Paris 12 (1984)

INTERET ET LIMITES DES PRINCIPES D'OPTIMISATION
EN ECOLOGIE DES TERMITES
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Michel LEPAGE
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Résumé: L'écologie évolutive permet une approche
globale des stratégies sexprimées par les saspéces sous l'action
de la sélection naturelle. <Certes, une telle démarche réclame
que les hypothéses implicites soient clairement précisées. L'3colo-
zie des insectes sociaux, 23t en particulier cells des termites,
manque cruellement d'hypothéses unificatrices: les orincipes
d'optimisation développés dans l'ouvrage d'OSTER =t WILSON (1978)
peuvent apporter un outil théorique et méthodologique de mise
an ordre du rdel. Cet article saxpose briévement A& propos des
3 périodes de la vie d'une colonie de termites ({fondation, crois-
sance at reproduction), comment une telle approche geut 3tre
faite.

Mots-clés: Tazrmiies,3cologie, ovtimisation.

Summary: Interest and limitation of optimization
principles in termite ecology

The optimization theory allows a zlobal approach
of complex structures and behaviours in terms of natural selection
(Darvinian fitness). Several criticisms can Dde expressed to
these models, particularly the need ~for a clear statement of
implicite assumpctions. In the 7fisld of social insects szcology,
(OSTER % WILSOM (1978) brought a2 set of unifying hypothesis.
The opresent paper oriefly 2xposes now ¢the optimization <tool
can bSe utilized &5 =xplain lif2 history strategies in termites.
Three stages are distinguisned in 2a <olony life. First, the
founding stage, where cthe global =2nergy content of <the system
is a crucial threshold, leading up the colony =o invest in a
first orood of aumerous out small workers. In the growing stage
(or =2rgonomic stage), the colony bduilts up its potential and
sets different foraging and f{z2eding stratagies: che aain proolame
<0 resolve being the ratio bdetween net orori: per unit f{orager
and zheir number. Then, in =the -eproductive stage, the perennial
zarmite colony should {ind a compromize Do2etween (I3 optimal
sexuals oroduction and 1ts inclusive fitness. Finally, =his
paper 3tress Gthe need for further studiss in zermicte 2cology,
sn <he Ddase of 9oth unifying concepts and 2Ifficiant fachnics
57 data collacting.

Key-words: Tzrmitzs , z2cology, sprimizavion.

Les principes d'optimisation: introduction

L'utilisation =2t la formulation mathémactigque des
modéles d'optimisation ont d'abord 3té développées au 13é& si3cla
ians l2 domaine des lois ohysiques (orincipe de Fermat;. Appliguée
3 la chermodynamigue (second principe}, L'optimisation permet
die détarminer, par une approche globalz, la =zrajsctolre 2xacse
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suivie par un systéme. Sinon cette trajectoire ne pourrait étre
calculée que par la résolution d'équations différentielles locales
successives.

Les travaux de FISCHER (1930) ont amorcé l'application des principes
d'optimisation en écologie évolutive (théoréme de la sélection naturslle). Cette
écologie évolutive réunit alors en un corpus théorique des lois issues de l'écologie
st des lois issues de la génétique. Cette apprache suppose (en simplifiant),
que sont sélectionnés les individus dont la morphologie, la physiologie, le comoorte-
ment, leur permettent de résoudre un prooléme donné.

On peut cependant s'interroger (MAYNARD-SMITH | 1978) sur 1'hypo-
thése de 1'adaptation des espéces qui forme la base de la théorie néo-Darwinienne
de l'évolution: cette théorie nlest-elle pas invérifiable et irréfutapble donc
scientifique? (cf. également CALOW & TOWSEND, 1981). Dans ce cas, tout effort
dlexplication fonctionnelle basée sur des oprincipes d'optimisation ne seraic
gu'un simple test intellectuel =t, si l'on y pranait garde, l'optiamisation =an
écologie ne serait qu'un "théortme de Pangloss” (HALDANE, 1943): chaque animal
accomplit les fonctions aqui maximisent les cnances de survie de son espéce!

Selon MAYNARD-SHITH (1978), ctout wmodéle d'optimisation devrait
définir clairement 3 séries de présomptions: les pnénotypes ou les stratégies
possibles, ce qui doit &tre wmaximisé (en fait, il s'agit de la valeur sélective
alobale ge l'indiviogu), et enfin le amode de transmission de cette stratégie.
La mise en oeuvre de la théorie suppose donc que l'on puisse connaitre l'ensemdle
des solutions possibles & un probldme donné et que, 3 chague solution, il soit
possible d'associer un nombre ou une fonction qui exprime sa valeur. La seolution
sélectionnée seraz donc celle qui posséde la plus grande valeur cu le acindre
colit. Le point crucial de cetie approcne seraz de déterminer ce qui constitue
un profit ou un colit pour un organisme tei qu'une société de termites. s

La critique oprincipale que l'on peut donc faire
2 des modiéles d'optimisation, c'est qu'il seraient non testables.
Des efforts importants devront donc &tre consacrés a la mise
au point de méthodes adéquates. Dans la plupart des cas, la
méthode comparative reste la plus prometteuse. Appliqué aux
sociétes de termites, ces principes d‘optimisation seraient,
dans une premiére phase, un outil d'organisation de faits empiriques
Une définition plus précise des modéles réclamerait évidemment
une élaporation ultérieure en langage mathématique.

L'optimisation appliquée aux sociétés de termites

Selon OSTER & WILSON (1978) ‘"chaque <colonie doit
extraire la plus grande quantité possible d'énergie de son enviro-
nement 2ot convertir cette énergie en croissance de la colonie,
tout en se protégeant de ses ennemis, et ceci dans le but de
maximiser sa reproduction'. Dérfense et récolte comoinées doivent
permettre la production maximale de sexués. Tout modéle d'optimisa-
“ion devra déterminer le meilleur moven de distribuer une ressource
limitée selon différentes alternatives. Ainsi que le précisent
eux-mémes Oster et Wilson, il s'agit alors de définir ce que
signifient "le meilleur moyen" ainsi qu'une''ressource limitée".

Pour aborder <ces problémes, il sera nécessaire
de préciser: 1} L'état du systéme ‘"colonie de termites", sa
structure par dges, par castes, le sex-ratio... On se heurte
ici & 1l‘'échantillonnage <correct des populations, difficulzé



particuliérement ardue dans le cas des termites. 2) La rdalité
du schéma suivant: la structure par castes de la colonie permet
une meilleure efficacité ergonomique, d'ot la oproduction d'un
couvain de reproducteurs plus important, et enfin une plus grande
valsur adaptative. 3) Les contraintes: les ressources 3tant
limitées, il faut 1isoler les variables qui traduisent Ll'effet
de la sélection naturelle.

Afin d'étudier comment se mettent 2en place les
différentes stratégies 2u cours de la vie d'une colonie de zermites,
on distinguera (cf. OSTER % WILSON, 1978) un stade de fondation
de la colonie, un stade ergonomique de croissance et un stade
de reproduction. Cas diffirentes d&tapes ont déja &té snvisagées
par différents auteurs =2t pour différentes espéces de termites
(B0ODOT, 1969; COLLINS., 1977; DARLINGTON, 1982; XALSHOVEN, 1330
in BSODENHEIMER 1937; LZPAGE, 1974; NOIROT, 1969, 1980; NUTTING,
1969).

a-Fondation st premiéres é&tapes de la jeune colonie

Ce stade apparait particulisrement critique, surtout
pour les =ospéces dont les parents ne semblent pas se nourrir
avant d'Stre pris en charge gpar le premier couvain d'ouvriers.
L'3nergie zlobale dont dispose la colonie naissante 2ast Limitée
(les réserves des parents). Les données obtenues pour L'espéce
Macrotermes michaelseni (LZPAGE, 2n prep.), montrent que l'Znergie
zlobale du systame (parents + couvain) décroit jusqu'a environ
130 jours aprés la fondation =2t qu'il <faut attendre orés de
320 jours pour que la colonie retrouve une 3nergie =totale voisine
de celle de départ, alors que la population comptas déja =n moyenne
270 individus.

L'investissement de la jeune colonie s'orientera
vers la pgroduction d'un grand nombre d'ouvriers de petice taille
(cf. OSTER % WILSON, 1978). On czonstate =n effaf 3Jue, pour le
2spéces comprenant plusizurs castes, ce sont les petits ouvriers
qui 2pparaissent 2=n zéndral les premiers (GRASSE & MNOIROT, 1955;
LEPAGE, =2n prep.). D'auctre part, les oremiers individus sont
de taille nettement plus réduite gJue dans las coloniss olus
matures, alors jue souvent (axemple de M. amichaelseni), Llas
poids des oceuls 2t des jremiires larves n'2n Jdiffdrent pas Jondamen-
Zalsment. Chez cette mé8me 2spéce, 9n met 2n 3vidence des corrsia-
tions ianverses opour ige donné, =antre ia population czotala
des coleoniss =2t l2 poids moyen individuel des czastas d'suvriers

alors aque ¢es corrélavions sont positives pour la caste des

setits soldats). Znsuite, L2 survis de ia j2une coloniz dépend
iu processus d'=nclanchement de la ophysogastris de la reine
SIZBER & LZUTHOLD, 1282). I. 2st possibls, au noyen des données
disponibles, de <construire un modéle pour ces  jaunes zoloniss
Jqui <tisnne compte de l'2nsembls des relactions i !'intérisur
du systéme. 11 sera alors possibls de =zester L'a2ffet, sur la
croissance ulzérisure du modéle, de wvariablas: cempérature,

une ou plusieurs famelles Jondatrices...

h- La phase de croissance de la colonie

Aprés l2s oremi2res 3tapes de l2  Zfondacion, la
sopulation de la coloniz s'accroi: 2xponentiallzment iu  cours
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de cette période, la colonie augmente son potentiel. En cela,
elle ne différe pas d'une entreprise (selon l'expression d'OSTER,
1976), essayant de maximiser ses profits en fonction des ressources
dont elle ispose. Le flux d'édnergie qui traverse le systéme
"colonie" est alors le moteur essentiel de son f{fonctionnement:
la colonie ayant & résoudre le probléme de la relation entre
le profit net par jour et par ouvrier (G) et leur nombre (N).OSTER,
(1976), dans le cas des Bourdons, postule que le profit net
pour la colonie, O(N) = GN -« N2 (x exprime l‘effet de la compéti-
tion entre récolteurs et la limitation des ressources).

Afin d'accroitre le gain net par ouvrier, la population
met en oeuvre différentes stratégies de récolte et d'utilisation
de la nourriture. Les stratégies utilisées par les Macrotermitinae
sont relativement bien connues (LEPAGE 1981 a & b, 1982 a &
b).

Parmi ces stratégies, il faut citer le déplacement
de l'aire de récolte selon les cycles journaliers et saisonniers,
et 1'ajustement de la récolte selon les besoins de la colonie
(LEPAGE 1981 a; cf. CHARNOV, 1976). Cet aspect a &té modélisé
par TOWNSEND& HUGHES (1981) : pour toute distribuvion de la nourri-
ture, il y a une allocation théorique de 1l'effort de recherche
qui doit maximiser la récolte. Il s'agit d'optimiser 1'énergie
recueillie par rapport au temps de récolte (cf. SCHOENER, 1871).

Selon ce schéma, l'énergie recueilie est une mesure
de la valeur sélective des colonies dans cette phase ergonomique.
OSTER et WILSON supposent que l'efficacité de la récolte 2 été
optimisée au cours du temps é&volutif par des f{orces sélectives
qui ont agit sur le comportement et les propriétés des castes.
Il serait possible de <trouver dans la littérature de nombreux
exemples illustrant ces choix stratégiques des espéces : en
ce qui concerne les termites, des travaux récents ont posé le
probléme (DELIGNE & PASTEELS, 1982; NOIROT, 1980 =t en prep.).

Un aspect n'a peut-é&tre pas encore recu toute l'atten-
<ion nécessaire dans le cas des termites: il s'agit des <tratégies
de digestion et défécation (cf. SIBLY, 1981). Pour obtenir*l'animal-
la colonie de <cermites- doit venir & Dbout des défenses de la
proie (le matériel végétal), et ensuite ingérer les molécules
lorsqu'elles sont brisées en unités plus petites. Si nous considé-
rons le systéme constitué par la colonie de <Termites et ses
réserves, on peut supposer que la guantité d'énergie obtenue
par lg de nourriture {(pour une é&quipement enzymatique donné}
sera fonction du <temps de séjour de cette nourriture dans le
systéme. Le poids de nourriture emmagasiné dans le tube digestif
des ouvriers (et dans les meules pour les termites champignonnistes
est égale au produit du taux d'entrée dans le systéme (la récolte)
par la période de digestion f{(avant gque 1les résidus ne scient
évacués). De cette constatation découlent deux possibilicés:
ou bien maximiser l'énergie obtenue en augmentant cette période
de digestion dans le cas ol le taux d'entrée de la nourriture
est fixé par ailleurs (cf. contraintes environnementales), ou
oien, pour les animaux se nourrissant d'une nourriture plus
pauvre, augmenter la taille de leur " chamores digestives":
exemple des champignonnistes ou des humivores (relaction entre
la dimension du tube digestif et la qualité du substrat nutricif),

+ l'énergie
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afin d'utiliser une plus grande quantité de matdriel par unité
de temps.

¢- La phase de reproduction

Selon BARBAULT (1981) "la valeur sélective des
organismes dépend sssentiellement de leur aptitude 3 se multiplier”,
d'od la valeur privilédgiée des stratégies de reproduction parmi
les stratégies adaptatives (cf. igalement STEARNS, 19756).

La notion de stratégie r-K a sous-cendu un grand
nombre de <travaux £cologiques, surtout depuis 1'ouvrage de MAC
ARTHUR et WILSON (1967). Il semble que cette notion doive 32tre
fortement nuancée, surtout dans le cas des insectas sociaux
ol Ll'intégration supérieure du systadme social =2t Ll'adaptation
comportementale des 2spéces introduit une complexité supplémentaire
(LEPAGE, 1983 a). NOIROT (1980 % en prep.) montre comment peuvent
se comparer l2s stratégies de différentes aspéces de <termites

{Cephalotermes rectangularis, Nasutitermes cormiger, Juditermes [ungi-—

Faber, Xalotermes [lavicollis. Cependant, il serait presque
nécessaire de construire ae tels schémas pour chaque espéce
de <tarmite, *tant les généralisations sont délicates. Ainsi, une
colonie de Macrotermes michaelseni (DARLINGTON, 1982) posséderait
4 la fois une zgrande durde de vie 2t la possibilitd de coloniser
rapidement des niches wvacantes, ellz pourrait produire des sexués
de remplacement (SIE3ER & ODARLINGTON, 1982) a2t investirait en
méme temps dans la construction d'un nid %rés 3laboréd 2t dans
une production relativement importante de soldats.

Zn outre, le nombre d'sssaimants produit ne suffit
pas 3 estimer 1l'a2ffort de reproduction 2n fonction de la valaur
sélective de l'espéce. L'3lament crucial réside dans la proportion
d'entre 2ux qui parvisndra a se reproduire 2t i fonder ie nouvellss
colonies (CHARNOV & KRE3S, 1973; P2ERRINS & MOS3S, 1979; PTANKA,
1976; LZIPAGE =2n prep.). D'ou l'importance du mnoment Ze la repro-
duction et de son déroulement.

Un probl3me complexe na'a jas 2ncore 3td apordé
pour lss coloniss 2érennes de termites 3Jui produisent un souvain
de sexués chague année selon un stratégis ''bang-oang' =xplicitde

sar OSTER a2t WIL3ON (1978): il s'agit de la prise =n compte
de la wvaleur sélactive globalzs de chague =2spéce. Il Jaudraics
déterminer si Ll'2ffort de reproduction maximal Jde la zolonis
2t l'on song i Ll'inportance des 2ssaimages des 2spéces de
Macrotarmicinae

e

T ) ne compromet 3as sa survie Juture: dans un
zel cas, l'amélioration des performances reproductives se arait
aux dépens d4'un accrolssement des risques de qortaiiti  pour
La colonie. Ceci suppose un ajustement de 1'2ffoprt de reproduction
au cours de la croissance des coloniss afin, 3 chaque 3ge, de
maximiser la valsur sélactive zlobalz 4du systédme /GADGIL & 30S3ERT,
1970; 3ARBAULT, 12981). On distinguerait 2lors, gour un 3ge Jonné,
ine valaur reporoductive 2t une wvaisur reproductive résiduells
{descendance future).

I

Conclusions
Dés 1961, IMERSCON 4numéraic la3s zdaptactions 3volutives
3ul caractérisent a socidtd de ze2rmites: la diversification
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des sources de nourriture (herbe, humus, meule & champignons),
A partir d'un régime primitif & base de bois, une spécialisation
des mécanismes de défense, un accroissement des populations
par unité-société, ce qui permet un partage du travail plus
élaboré et donc un accroissement de 1l'intégration sociale. La
sélection naturelle agit donc ainsi dans le sens d'une meilleure
homéostasie du systéme. Quel que soit 1'état dans lequel se
trouve la société de termites il y a nécessairement un colt
agsocié & cet état: ce colit peut 8tre mesuré en terme d'énergie,
de temps, mais sa mesure ultime doit &tre faite en termes de
valeur sélective (HOUSTON et MAC FARLAND, 1980). Les lois issues
de l'écologie évolutive peuvent nous permettre- en tenant compte
des réserves é&mises au début de cet article-de mieux comprendre
comment se met en place l'homéostasie de la société de termites.
Il est maintenant nécessaire, pour l2s termitologues, de traduire
dans les faite ce que NOIROT (1980 et en prep.) soulignait,
c'est-a-dire i'application des <%héories modernes de 1'écologie
évolutive & leur matériel. Pour cela, il est nécessaire de s'appuyer
34 la fois sur des hypothéses unificatrices et sur des méthodes
efficaces de recueil des données de obase.
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REPARTITION ET COMPETITION SUR LE TERRAIN DES DEUX FOURMIS
LEPTOTHORAX NYLANDERI .ET L.PARVULUS

par
Luc PLATEAUX

Laboratoire d'Evolution des Etres Organisés,
10S boulevard Raspail, F-75006

Résumé: Les deux sspéces sont observées dans les
bouts de bois morts de <rois =zones boisées A Jouy -en -Josas.
L. nylander<.habite toutes les zones, bien ou mal 2xposées.[, farvulus
manque dans le versant Ouest 2t existe sur le versant Sud =t
le sommet plan, ot 2lls régresse d'année en année 3 cause de
l'accroissement de l'ombrage par le développement des jeunes
arbres. Zn 2ffet , en fordt de Fontainebleau,parvulusn'sst présente
que dans les zones bYoisées 3 sol suffisamment &clairé. In &té
nylandert 2ssaime i une heure chaude {(fin d'aprds midi), sous
un 3clairement plus faible que celui nécessaire A l'essaimage
de oarvulus a l'heure [raiche du matin. Les deux espéces sont
inégalement <{avorisées, dans leur compétition, gpar les sols
olus ou moins chauds =2t plus ou moins 2clairés, Gtout 2n réalisant
des $quilibres démographiques diffirents.

Mots~clés: 3iotope, J0ts morr, compétition, Zclairement,
Zquilibre  démographicque, 2spéces wvoisines, 2ssaimage, [orét,
Zeprothoraz, lever du soleil, mésoclimat, ombrage, empércture,ior—
mieraage.

" Summary: fepartition’ of the twe ants Leptothorax
nylanderi an L. parvulus and competition in the field between
them.

Leptothoras nylandert and L.pgryuius live together in bio-
tops of underwood in the parisian district. The wood of the

""Dead man' in Jouy-en-Josas has Yeen observed from 1369 wo 1983
and includes three zones all containing nylander:i :a west side,
comparatively fresh 2and shady and devoid of sarvulus , 34 warmer

and lighter flat top and a south side <containing some
zarvuius. The decrease of sarvulus during the time of she sbserva-
sions 1s correlated with the increase of shade due <o zhe develoo-
ment of young =rees. Zffsctively, observations in the forest
of fontainebli2au from 1980 =to 1983 snow 3 lack =T -arvulus L
a thickly wooded and guicte snady zone and in another one with
distant =all =<rees 2and a Lot 3f orackens, wnils zthis speciss
zan se found in well-lighted wood without bdrackens.

This repartision is linked whizh =zhe ~ircumstances
of ctne aestival swarming: nylander< swarms at the =nd of the ar%er-
acon {(warm time) under a rather weak and decreasing lightning,
sarvulus swarms at the rising of cthe sun (cold zime) under

a Jquickly increasin lightning. in che scmpetition,
nylander~is rTavoured b»y rather shady D»ictops and den't solsracte
a strong neat; sarvulus is favoured 9y 92iotops well-iightad :in

Zhe worning and 2 nigher <emperature. The <©wo speciss realilize
somewnat dilfzrent demograpnic dalances.

Key-words: 27otTop, zomret
»

shtning, Zezmograznic
ormicidae, lgprothoraz, sum 3

37 e
sing, zroerature,

>alance,
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Coractéres  distinctifs afes LeptoThores
- nulanderi et Darvulus, ouvrieres.




NOTA: Ce travail 2 4t réalisé avec la participation des 3tudiants des années
successives du Oiplwe d'ttudes Approfondies de 3iolologie Evolutive (Université
Paris VI), puis de Génétique, option Siologie Evolutive (Université Paris VII)
st la concribution de a0n colldgue M4.SOLIGNAC. Lss studiants prenaient part 3
l'exploration des sorcsaux de bois, les déterminations de fournis &tant assurées
par moi-aéme dans la plupart des cas, sais aussi par M.SOLIGNAC.

INTRODUCTION

Les deux espéces Leprothoras nylanderi et I.parvulus é-
tablissent leurs nids fréquemment dans les oranchettes de bois mort
gisant sur le sol des for8ts. Les socidtds de ces fourmis déménagent
facilement et leur mobilité incite i réaliser lsaurs recensements
dans des conditions. comparables d'une année i l'autre. Ces recen-
sements sont tous faits dans le bhois mort i terre, au mois de
mai (plus sxactement du 21 avril au 2 juin).

I.COMPARAISON MORPHOLOGIQUE DES ESPECES

Les deux espéces ont des ouvriéres du <type fauve
i bande abdominale sombre, comme de nomoreux Laptothorax.rl.nylander<
porte une bande somore nette 2t large; osarvulus s'en distingue par
quelques caractéres que la figure 1 présente par ordre de valsur
discriminantes. Le meillsur caractére est ventral 2=t peu visible
sur le =tarrain, mais on peut alors se fier au second caractére
en tenant compte aussi des deux derniers. La température de
nymphose subi2 2n juin par les survulus réalise des reines et

ouvriéres foncées température basse) ou claires (“-empérature

nodérément 3lavée). Les reines 2t ouvriares claires ont la face
ventrale entisrement jaune. La coloration de L.nylandert 28t
aussi affsctée par la rcempérature de aymphose, mais Heaucoup
olus faiblement.

II. RECOLTES EN BIOTOPES PLUS OU MOINS CHAUDS

°)Lisux de récoltes: La {igure 2 nontre un plan de la région
xplorée, & Jouy- 2n- Jjosas (Yvelines), subdivisée 2n %rois zones:
la zZone 1, exposée i l'Ouest, =sT assez ombragée, avec Deaucoup
de chdtaigniers Au bas du versant, un ruiseau sentretisnt une
aumiditéd 2levée. La zone 2 forme un plan 2u sommet des pentes;
2lle 2st plantée surtout de chénes. Plus zlaire 2t mieux =2xposée
Jue la zcne 1, =21l2 =2st un jeu dius chaude {(une mesure de Zampé-

[{T I e

ratures donne un 3cart d'2nviron 19C 12 3 septemore 1383). La
zone 3 2st un versant 3ud , avec <hdtaignisrsasgchénes | in jeu
plus ombragée 3Jue la zone 2, 2ll2 =2st sars douts aussi chaude,

du fait de son axposition.

2°) 2R8sultats zlobaux: Le =tableau 1 rassemble les sommes des
juinze recsnsements 2nnuels orfactués dans chacune des zones
de 1369 3 1983, I1 a'y 2 pratiquement osas de parvulus an zone

i, las Zdeux seules socidtds odoservées provenant d'un point atypigue,
peu ombragé =t situé haut sur l2 versant, d'aspect assez semblaole
3 celui de la zone 2.

Les zones 2 2t 3 zontisnnent des 2a@rvulus an nombre

appréciabls: la différence 2st nauta2ment significative avec
la zone 1. Cela concorde 5ian avec l2s diff3rences 3cologigues
2ntre las deux =2speéces.
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nylanderi narvulus
*
Zone 1 278 2
Zone 2 404 21
Zone 3 235 10

Tableau 1: Sommes des récoltes rdalisées au 5ots da
i 'Honme mort de 1969 4 1383. (nombres de nids).

* En aspace clair au 1/4 supérieur de la zone L (facies
cf. zone 2)-

Différences: zone 2-zone 1 = Hautement significative
zone 3-zone 1 = dautement significative

Toutes deax supportent bien les Ixuids hivernaux : on a récolts
nylanuers dans les morceaux de bois gelds et la orésence de
parvulus ne semble pas avoir diminué 2 la suite de l'hiver “rés
froid de 1962-1963. Les diffirences entre les 2spéces se manifestant
alutdt 2n 3té.

Plus nordique, nylander< =2st olus adaptée auxbiotopes
frais a2t humides, avec un opréférendum hnygrométrique voisin de
85% H.R. (PLATEAUX, 1359). Elle est limitéde au 3ud par les zhalsurs
agtivales excessives {PLATEAUX, 1978). Plus méridionale,
oarvuius est mieux adaptée aux biotopes relativement chauds =zt
un peu moins naumides (mais non secs). AuX Zempératures moyennes
de 20 i 24°C,pgrvulusse déveloope un peu plus lentement quenylandert
Les deux 2spéces 2assaiment =2n aoldt =t début septembre, par des
températures 3gales ou supérieures i 20°C, i des hnhoraires ctris
différents (PLATEAUX, 1978): le matin, & Ll'heure {raiche, pour
parvuius; 2=n fin d'aprés-midi pour nylanders (CHAUVIN, 1347),
donc 3 une heure chaude. Ainsi,l'sssaimage de sarvulus devient
impossible lorsque la <cempérature matinale devient infirieure
3 20°C, 2n septembre ou 7éme 2n 3odt certaines années, surtout
31 le biotope frais retarde ls développement des sexués. La limicze
Nord de parvulus n'2st pas trds loin 2u Vord de Paris; 21ls monts
plus au Nord dans les -régions continentales i 3td chaud, comme

[

la Rhénanie (3USCHINGER, 1275). L'=2ssaimage de nylander- seut
se orolonger jusgu'2n septambre =2t la Limite MNord de l'=2spéce
passe 2n Anglsterre (3JONISTHORPE, 1927).

Toutafois, <ela n'axpligue pas zout, czar L'analyse

des raecensements annuels 7ait apparaitre un 3utre shénoméne.

3°) Yariations annuellas: La figure 3 rassemble l2s jourcentages
ccmplémentairss de wylander< 2t sarvulus 2n zone 2 {années 2n
aoscisses, gourcentages 2n ordonnées). La faiblesse des =2rfz2ctils
recensés a zonduit 3 faire l2s comparaisons statistiques sur
des regroupements des données par tranches de <trois années consé-
cutives. La diffdrence =2st hautement significative 2ntre(*)l
2nsemble des dsux premisrs ctrisnnats 2t celul des :rcis dernisrs
Il 7 a donc une régression de parvuius . A quol peut-a2lle ICrres—
sondre L'2xamen de la wvégétation Ze la zone 2 nous montre

* la2 gremiar <riznnat 2t lLss sulvants, $rés hautement 3ignd

antre
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une futaie de chénes peu denses, gui produit un ombrage relative-~
ment faible, mais sous cette futaie des arbrisseaux (dgés d'environ
cing 2 vingt ans) augmentent l'ombrage. Le sous-bois n'étant
pas coupé depuis plusieurs années, 1'éclairement du sol diminue
par suite de la croissance des arbrisseaux. Les fougéres, peu
nombreuses jusqu'Z2 présent, menacent d'envahir la surface. Le
sol de la zone 2 est donc soumis & un assombrissement progressif
qui suggére l'existence d'un rapport entre 1'éclairement et
la présence de parvulus.

Cela nous conduit & une étude comparée de zones
d'éclairements différents, mais d'expositions assez semblables.
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Figure 3: Effectifs et pourcentages annuels de nulan-
der: et parvulus relevés en zone 2 de Jouy-
en-Jcsas

ITI. RECOLTES EN BIOTOPES PLUS OU MOINS ECLAIRES.

1°) Lieux de récoltes: Divers piotopes de la forét de Fontainebleau
ont &té choisis pour leur sols plus ou moins é£clairés et leur
exposition a plat ou en faible pente vers le 3Sud (zones 4 et
5). La carte de la figure 4 montre les cing zones ou des recen-—
sements ont 6été faits de 1980 & 1983; deux zones dépourvues




de parvulus (1 et 4}, trois contenant parvulus (2,3 at 5). La zone
1 est ombragée et sombre, du fait de la disposition serrée d'arbres
(chénes, charmes, bouleaux) en partie jeunes mais 4gés de plus
de vingt ans. La zone 2 est nettement plus claire, plantée de
grands chénes espacés avec trés peu de jeunes arbres st aucune
fougére. Il en est de méme de la zone 3, séparée de la zone
2 par une allée forestidre. La zone 4 =2st plantée de grands
chénes ¢trés espacés, mais son sol est f{ortement ombragé par
des fougéres ftrés denses. La zone 3 2st claire, avec grands
chénes sspacés =t sol haerbu.

2%) résultats: Le tablsau 2 rassemole Llas données recueillies
dans les cinq zones: nombre total de nids de nylanders at de
varvulus recensés en une, deux ou quatre années, é&clairement
du sol (34 l'ombre) en début de septembre (fin de 1la oériode
d'essaimage) & divers horaires, lz zéro loraire é&tant le lever
du soleil.

HIERRY.
PONTHIER D

200
m.

arrafour de Ia
Table du Rot

\FONTMNEBLEAU
= 7 URY

CHAILLY 'Epine foreuse FONTAINEBLEAU
Figure 4: ° 7o irents,

arte des z2ing zones, 4'dclairemens I

Les zones dépourvues de parvulus regoivent un faible
iclairement, surIout 3Jans l2s Irois premidres  neures du  our,
l2s zones a sarvuius 3tant plus é&clairdes. lLa présence de
sarvulusest donc bdien dépendante d'un 3clairement
Comment cet 3clairement interviant-il? Peut-3tre
slevant la tempéracture, mais il n'y a guére de
température =2ntre la2s zones 4 =2t 4 {e2n zone 3, 1L
L2 2.IX.33 a 11 heures, 2n zone 4, 17°7 i il h. 20)}. L

B

agif 2n fait de fagon précise, »ar L2 &Iruchement de 1'2ssaimage.

B80OIS~-LE-RO!
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* Oont 10 3 moins de cing métres de l'allée séparant les zones 2 et 3.

i | nylanderi | parvulus | lux 8.IX.80 | lux 8.1X.83 | lux 9.IX.83

i ! | | (horaire) | (horaire) | (horaire)

| Zone 1 | 72 | 0 | 200-400 }80-150 125-300 | 280-600

: (1980-83) } | % (+3H.30) }(—1H.us) (+3H.) { {+4H.30) %
I

[ Zone2 | 91 I 12+ | g00-2250 ! - | soo-1s00 |

! (1980-81) | } i (+24.30) I | (+31.30) i

! | . i i

| Zone 3 | 182 I oee | 1500 | - | &00-1000 |

| (1980-83) | | b («20.30) | [ (e3n.) !

{ I ! { | | |

| Zones | 21 | 0 | - | - | 200-s00 |

| (1980) | ! | I b (eeh) |

| ! I I | | [

| Zones | 5 [ 5| - | 1000-1300 | 1400-3000

% ! | | (+2H.30) | («4H.20) i

| i

1 |

Trbleau 2: Récoltes et éclairements (Fforét de Fontainebleau).
Les variations entre les mesures d'éclairemenc
Ffaites dans une méme zone dépendent des différences
d'horcires de ces meswres, ainsi que du temps (clair
mais & demi couvert). Les horaires de mesures sont
comprés d pariir du lever du soletl = zéro.

IV. ECLAIREMENT ET ESSAIMAGE.

Non seulement les horaires d'essaimage sont différents
pour les deux espéces, mais ces différences d'horaire reposent
sur des différences de réactions des espéces aux éclairements
(PLATEAJX, 1978). L'essaimage de nylanderi est déclenché:par la di-
minution vespérale de l'éclairement a parzir d'un plafond minimum
de 200 lux environ. Lorsque le sous-bois est sombre, les 200
lux peuvent n'dtre réalisés que pendant le milieu du jour 2t
l'essaimage peut se metTtre en route tdt dans 1'aprés-midi, dés
que l'éclairement faiblit. Dans certains sous-bois <trés somobres,
les 200 lux ne sont jamais atteints, nylander< ne peut essaimer et
ne s'y trouve pas.

L'essaimage de parvulus est déclenché par 1'accroisse-
ment matinal de l'éclairement au lever du soleil et il ne peut
se réaliser que si, dans les deux ou Trois heures qui suivent
ce lever, l'éclairement s'éiéve assez rapidement 2 300 lux au
moins. Cela peut correspondre vers midi & des éclairements dépassant
1000 lux. On comprend donc que les sous-bois peu éclairés ne
permettent pas l'essaimage de parvulus . Lorsqu'un sous-bois s'assom-
brit (comme la zone 2 de Jjouy), les parvulus produisent de moins en
moins de fondatrices fécondées et l'on retrouve des reines vierges
dans les sociétés hivernantes. L'espéce diminue en nombre et
peut disparaitre. Les reines vierges hivernantes sont souvent
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trés foncées, lorsqu'une période fraiche & Ll'époque de leur
nymphose a contribué & retarder 1l'essaimage. On peut observer
des reines vierges de nylander: hivernant dans les sociétés ellesaus—
si , surtout dans des nids occupant des versants Nord par exemple.
En général, ces reines vierges sont é&limindes des sociétés au
cours du printemps suivant.

V. COMPETITION NYLANDERI- PARVULUS

En 4levage, une expérience a2 mis 2n orésence un
nid de parvulus et un autre de nylandert, débouchant dans un méme mi-
lieu extérieur de petites dimensions: cela assurait une hostilité
latente sans combat général. Au bout de deux jours, il y avait
dans le milieu extérieur 18 cadavres d'ouvridres nylanderi et 18 de
parvulus. Les deux saspéces semblent en mesure de résister l'une
4 l'autre a2t la compétition pourrait Stre réglde par des facteurs
axtrinséques , par =2xemple climatiques. Parmi ces ~facteurs, on
peut noter qu'un sol plus clair 2t plus chaud favorise ourvulus, tan-
dis que nylandert °st avantagée par une relative fraicheur. Les
variations annuelles sestivales, tantdt dans un sens tantdt dans
L'autre, aident au maintien de zones de coexistance . D'autres
variations sont durables et modifient Ll'équilibre 2ntre les
deux espéces, par 3axemple lorsqu'un couvert devient plus dense
ou lorsqu'une clairiére se {orme. De telles modifications durables
de l'éclairement agissent surtout sur la {3condation des fondatrices
donc sur l2 renouvellsment de la pooulation. Sur ce goint, parvulus
réagit plus vite que nylander<, comme le montrent les données du ta-
blsau 3.

ige Fondacion | :ffsctif ¥4 | % 22/couvain | 59Q/nyaphes @+ |
! :

Y
]
[
i nylanderi 3-4 ans ;environ 100 i 13,15 | 17,1 i
1 y | i
| sarvulus | anviron & ans |° 50 31 30 | 14,7 | 20.3 |
) !
2 |
i test X ! - ! - ! ¥.3.(2,1) 3.(5,35) ;
Tobiecu 3: dge des soctétds 2T Ffectifs  moyens  Z'ouvr-idres

2 p h
lors das oJremiéres oroducrtions de reinzs 2T e
mdles). Pourcencages de reines crodutces, par rappors
Iu  couvain yant alvermé ar raDport  auxr nymphes
Ze sexe Tzmelle (15 juillet 136

Les Tondations de nylander< <deviznnent productrices de
sexués au sout de cing ou six ans, 3vec un 2£f2ctif d'une centaine
d'suvridre, 2t vivent une aquinzaine d'années (2LATEAUX, 1280)
2n  produilsant un gSeu moins de jaunes reines. Las  fondations
de psarvuius deviznnent oroductrices de sexuéds au sout d'=nviron
quatre ans, avec un 2affactif de 50 3 3C oauvridres 2t vivent
dix a douze 2ns en Jroduisant un peu pilus de sunes reines.
Dans la région parisisnne, la stratégis de parvuius semolza donc olus
proche du zyvpe r, csilz de nylanders plus proche du =ype X.

L'aff2ctil moyen des socidtds de -~grvulus demeure olus

i
-
I cT
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faible que celui des sociétés de nylanderi, du moins dans la région
parisienne, comme le montre le recensement du tableau 4.

| | ouvriéres | nympnhoses st |  oeufs et ] ngénértall
| | au nid | larves anciennes | jeunes larves | |
f | | | | |
! aylanderi | 73,8 | 116,7 | 210,7 Ioy=2
) T - ( i |
| parvulus | 63,3 I 70,5 l‘ 1263 T.HS.
P —— i H 1 '
| reszX 2 IN.S.(0.80) |  K.S.(10.3) | T..5.(200) | (32.3) |

Tableau ¢: Effectifs moyens de 2¢ nids de nulanderi et 24 nids
de parvulus récoltds le 13 Juitllet 1966 dans la zone

3 de la forét de Fontainebleau.

Le nombre d'ouvriéres de parvuius est inférieur a celui
de nylanderi, mais de fagon non significative; le nombre de nymphes
et larves anciennes de parvulus est inférieur de fagon hautement
significative. Quant au nombre d‘'oeufs et de jeunes larves, il
est accru chez nylander< par une ponte plus abondante des ouvriéres
que chez parvulus; mais beaucoup de ces oeufs d'ouvriéres sont
dévorés. Le X général, sur l'ensemble des effectifs d'ouvriéres,
de couvain ancien et de jeune couvain, est fortement influencé par
les gros effecctifs d'oeufs.

L'effectif relativement faible des sociétés de parvulus
facilite leur mobilité par rapport & celle des sociétés de nylanderi
Certaines observations semblent confirmer cette mobilité dans
la région parisienne (variation des recensements par temps humide
ou sec;. Dans cette région, nylanderi se comporte comme une espéce
stable, bien implantée dans les biotopes convenables; tandis que
parvulus se comporte comme une espéce plus mobile, proiitant mieux
par sa mobilité des situations favorables (formation de clairiéres,
etc.) qui se réalisent occasionnellement dans un milieu ne lui
convenant que partiellement. Il ne semble pas que nylanderi soit ca-
pable de faire obstacle localement 2 l'expansion éventuelle de
parvulus dans une situation favorable.
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SUR LA CONSTITUTION CHIMIQUE DE LA SURVIVONE DES ABEILLES

par
Rémy CHAUVIN
Laboratoire de Sociclogie Animale, Université René Oescartes
Le Chiteay, 7-13380 [voy la Prsd

Mots—clés: 4beillzs, dpidae, survivone.

Summary: On the chemical constitution of the survivone
of bees.

We have Lisolated by gas chromatography and mass
spectrometry irom dead bees bodies azélalic acid (nonanedioic)
orobably secreted by mandibular gzlands .It permits a prolongation
of isolated bees life span.

J'ai $crit, dans un travail antérieur, las jroorisdtés
d'un groupe de substances obtenues par Llessivage du corps des
abeilles et qui prolonge la vie de Ll'abeille isolée (CHAUVIN,
1981). J'ai donné & <ces corps le nom zlobal de "survivone'.
J'ai constaté +traés vite gque la fraction active des matiéres
cireuses ainsi obtenues $tait sentrainable par la vapeur d4'=au.
Les opremiers chromatogrammes =2=n phase gazZeuse nous ont montrs
que cet entrainement correspondaic i une ourification considérable
de l'hormone =2n question. Grice i Mr LAFARGE (Centres Antidoping,
Ministére de la Jeunesse, Clichy) il a 3té procédé i une 3tude
olus poussée de ces oproduits 2n chromatographie gazsuse =2t 3u
spectrographe de masse.

La composition des survivones 2st assez singuliare
parce qu'elle différe beaucoup des corps isolés jusqu'ici dans
la gelde royale et les glandes céphaliques des ouvridres ou
de la reine. Par exemple, 2n y trouve de nombreux alcanes absents
de la gelée 2t des glandes, aucun corps 3 dounle liaison mais
par contre des composés saturés, dont certains se rencontrent
dans les zlandes; enfin des alcools supérieurs absents de la
zelée et des zlandes.

Alcanes: ont £té& isolés jusqu'ici des <coros de
221 3 1229: Monadécane, Tricosane, ?antacosane, Técracosane,
deneicosane, Heptacosane, Hexacosane, Octacosane.

Acides: ©Diacides de C8 i <C10. Monoacides de Ci2

3 222.

Alcools: Monoalcools Cl5, Ci3, C20.

Tous ces corss ont 3té Jot2nus de synthése, i part
quelgues uns. Je la2s ai ansuife zestaés sur ls2s apeillss isoldes

suivant la méthode jue j'ai déja =xposée.

La survie des apeillss isol2es =2sT netTtament drolongée
sar des doses d'acide heptanoique ou osenanthigue de . par abeills;
aussi par 1 d'acide zaprigue ou décanoigue. Cas zorps a2 se
Trouvent pas dans la survivone mais dans certains axtraics 3
LENSKY (communication orale). Le plus actii est un diacide présent
dans la survivone l'acide azélaIque ( an 23)
L's2ntrainement par la vapeur d4d'=2au de la 7

1 Iraction
acétonique de la zelde royals donne une 2ssence inactive sur
la survie des apeillss isoldes; =21la :zontisnt gourtant des acides
saturés comparables i 2sux A4qu'on  rencontre dans 13 survivone
2t parmi lasquels des zraces d'acide décanoigque. (3CCH =2t SHEARER,
1s82).
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Je n'ai essayé jusqu'ad présent que des doses faibles
de tous ces composés, de l'ordre de 1 Y i il est bien possible
que des doses un peu plus fortes, ou encore des mélanges de
certains de ces corps donnet des résultats intéressants.

Quant & l'origine de ces corps j'ai évoqué la possibi-
1ité qu'ils proviennent de la glande d'Arnhart des tarses, puisque
LENSKY et SLABEZKI (1982), en récoltant l'enduit gras laissé
par les abeilles marchant sur une plaque de verre, ont montré
son action hormonale; et cette substance (CHAUVIN, 1981) a effecti-
vement une action sur la survie de l'abeille isolée.

J'ai donc essayé d'extraire des tarses isolés des
corps liposolubles qui appartiendraient essentiellement & la
glande d'Arnhart vu son volume par rapport au reste du tarse.
Ces essais sont en cours.
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HORMONE JUVENILE ET DETERMINISME DES CASTES CHEZ LES ABEILLES

par
Bernard FOURNIER®, Bernadette DELAGE-DARCHEN* et Roger DARCHEN*
9 C.N.R.S.-Centre de Norphologie Expérisentale
Avenue des Faculté,F-3340S Talence
¢ Station Biologique, F-24620 Les Eyzies

Résumé: Des dosages radioimmunologiques des hormones
juvéniles effectués sur les ouvridres d'Abeille domestique pendant
les périodes d'4té 2t d'hiver ont permis de constater Jue les
glandes salivaires labiales céphaliques 2t thoracigques de aourrices
d'sété contiennent des quantités appréciables de JH, qui augmente
avec l'dge des ouvriéres. La nature des JH dosées varie 3galement
avec l'dge. Le dosage RIA sur des fractions sépardes par CCM
2t HPLC suggére la oprésence de plusieurs types (JHLI, JH3 2t
peut- &tre JH2) chez Ll'ouvridre d'aAbeille. On 2 aussi trouvé
de l'hormone juvénile dans les cellulss royales. De plus, naos
oremidres axpériences nous ont fourni des résultats semblables

chez les apeilles sans dard ( Melipona 2t Trigona).

Mots—clés: Hormone juvénila, déterminisme des castes
4p1is, Melivona, Trigona.

Summary: Juvenile hormone and caste determination
in the social bees.

Juvenils hormone levels in workers honeybees, and
aspecially in <their salivary glands, during summer and winter
periods were examinated oy radioimmunoassay. Cephalic and =zhoracic
labpial zlands of summer ctending brood workers snowed significant
lavels of JH. These incresased in ageing summer DSees. 3Several
types of JH (JHL, JH3, and perhaps JH2) would be identified
using TLC +then HPLC combined with 2IA. JH has been found in
zhe queen cells. Qur f{irst =xperiments show that we have similar
results in the stiagless oees ( Melipona and Trigona) .

Key—words: Juvenile formone , sascea determination,
Melipona, Trigona, 4dpis.

INTRODUCTION

L'importance des normones dans l2 détarminisme
jes Castes chez l'Abeillz domestique a 3t2 démontrée de plusisurs
Tagons (REMBOLD =t HAGENGUTH, 1980; LZINSKY 2t coll., 1382; WIRTZ
2t 3EETSMA, 1972). On 3ait Jue 1'addition s=xpérimentals d'hormone
juvénile ({en oparticulier la JHl) & la nourriture fourais aux
larves famellas (gelide d'ouvriére ou gelde royale ) indui: l'appari-
sion de certains saractdres royaux, 2T méme l'sclosion de reines
normales (ASENCOT =t LEINSKY, 1375; DJIETZ =2t c¢oll., 1379). 2n
seut donc logiquement se demander si la zelde royale ne conti2ndrait
pas d'hormone juvénils =t, 4dans le cas d'une réponse positive,
su'=2lle s=st sa provenance? La2s 2axpériences que nous selatons
ici constituent une premii3re iémarche ou Apis mellif<ca a 3té ls2 pr-
incipal zanimal d'expérisnce (FOURNIER =2t coll., 1383).

Grice aux Tachnijues de radioimmunodosages 21
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RIA) et de chromatographie liguide & haute performance (ou HPLC)
combinée au RIA, nous avons procédé a 1i'analyse des JH contenues
dans les glandes salivaires, et différentes parties du corps
(téte, thorax, abdomen et hémolymphe)chez les ouvriéres d'Apis mellt
fica L., la gelée royale provenant de cellules de reines (ayant
contenu des larves du Séme stade a différentes é&tapes de leur
développement) a également été dosée par RIA. Enfin, quelques
dosages ont été réalisés sur des Trigones africaines.

TECHNIQUES

l-Katériel Siologique: les abeilles domestiques proviennent d'un rucher expérimental
entretenu 3 la Station Biologique des Eyzies. Les ouvridres d'été ont été marguées
3 leur émergence afin de pouvoir dater les différents organes que nous prélevons.
Aprés dissection, les organes isolés sont pesés et broyés dans du méthanol-eau
70/30 (v/v). Les abeilles africaines sont préparées de la méme fagon qu'Apis mellifi-
ca, dés leur arrivée au laboratoire.

2-RIA des JH: la technique qui a été utilisée est celle de STRAMBI et coll.(1981).
Les JH sont converties en diols et les échantillons sont déposés sur une plaque
de silice. La aigration est faite avec un mélange heptane-dioxane 70/30 (v/v}).
Les diols JH standards, testés ae la séme Ffagon, présentent les caractéristiques
de migration suivantes: diol JH3, Rf 0,28; diel JHZ, Rf 0,31: diol JH3, Rf 0,39.
11 sigrent respectivement sur les bandes V1, IV2 et VZ de la CCM. Cette derniére
est découpée en bandes de lcm, ou de 0,3cm pour les bandes IV =t V. Aprés élution
3 1'acétone, les sluats sont repris au tampon citrate puis dosés par RIA.

j-Identification des JH par HPLC-RIA: pour chaque échantillon les éluats des
bandes IV 2t V de la CCM préparative sont rassemblés et oassés en HPLC (Waters)
sar J.P.DELBECOUE (Dijon). L'élution est Faite sur une colonne Micro-dondapak
C16, avec un gradient linéaire de 45 3 65X de CHICN dans l'eau, en 30 ainutes,
sous un débit de 1iml par minute. Les temps de rétention des diols JH3 et Jil
standards (préparés 3 partir de produits tritiés NEN) sont respectivement de
10-12 minutes et ae 17-1¢ minutes. Chaque fraction récoltée est dosée par RIA.

RESULTATS

1-Chez 1'Abeille domestigue: les glandes labiales (céphaliques
et thoraciques) et la téte des nourrices estivales d'4pis montrent
une réponse positive et significative au RIA, qui croit de fagon im-
portante avec l'dge de l'ouvriére. En revanche, les autre glandes
salivaires (glandes hypopharyngiennes et mandibulaires) ne fourni-
ssent pas de réponse, quels que soient 1'époque de 1'année et
l'age des ouvriéres considérées.

La réponse au RIA des glandes labiales céphaliques

‘est-maximale chez ies nourrice 4&gées, puis décrolt chez les

gardiennes. Les résultats obtenus par CCM et RIA combinés semble-
raient montrer que plusieurs types de diols JH sont présents (diols
JHl et JH2Z pour 1les glandes labiales, ou encore diols JH1,JH2
et peut &tre JH2 pour la t&te compléte).

Les premiers essais d'identification des diols
JH aprés CCM-HPLC 2t RIA semblent confirmer 1'existence possible
de plusieurs types de JH, notamment la JHL dans la téte de jeunes
ouvrisres. Le dosage du contenu de cellules de reines (gelée
royaie, sans les larves du 35éme stade) montrent la présence
de JY en guantité croissante selon l'dge de la larve gque l'on



a Otée. 2Infin, le dosage de 1'hémolymphe de Yutineuse par CCH
et RIA d'une part, et par CCM-dPLC opuis RIA combinés 4d'autre
part, confirme un rédsultat déja connu, & savoir la présence
de JH3 en quantité trés appréciable. I1 s'agit d'ailleurs de
1l'hormone dominante.

Nos expérience ont en outre mis en évidence une
quantité assez importante de produits répondant au RIA, principale-
ment aprés séparation des diols JH pour HPLC. De nouvelles recher-
ches devront préciser s'il s'agit ou non de dérivés de JH.

2-Chez les Trigones africaines: nous avons 2u la chance 4'avoir
une quantité intéressante de matériel pour procéder & des dosages
de JH sur les 3 parties, t3te, thorax 2t abdomen des ouvriéres
prises séparément ainsi que sur ls contenu de cellules d'ouvriéres
2t de reines (les larves &tant, bien sir, dtées au préalabls).
Les premiéres observations réalisées sur ce matériel (dont notamment
Dactylurina) semblent aller dans le méme sens que cellss récoltées
pour 4pis, 2n particulier pour ce qui concerne la tdte des ouvriéres
{diol JHl présent?). Par ailleurs le contenu des cellules (gelde
royale) montre la oprésence de diol JH, =2n quantité beaucoup
olus importante dans la cellule de reine que dans la cellule
d'ouvriére.

DISCUSSION

La présence’ d'hormone juvénile dans les gzlandes
labiales (principalement la partis céphalique) d'ouvridres sstivales
d'4pis 2st un résultat tout A4 fait nouveau. I1 sembls notamment
confirmé gpar plusieurs &types de <techniques. 2ar aill2urs, lLes
JH se concentrent de {agon progressive avec l'3ge des ouvriéres,
[of résultat ne remet absolument pas 2n cause l2 fait que lia
JH3 est l'hormone majoritaire chez dpis FLURI st  coll.,1981;R0TZ
at coll.,1976; HAGENGUTH =t REMBOLD, 1978 ,d'aillaurs trss souvent
mise en 2dvidence par analyse de la seule hémolymphe (nos résultats
confirment 3£galement ce point). Mais le fait ls2 plus intéressant
2st de constater Qque la %téte des jeunes ouvriéres contisnt de
la JHl =2t de la JH3 (peut 8tre de la JH2?). 3ien sir, il zcnvient
de orocéder i de nouvellas oxpérizsnces 2an uctilisant des méthodes
sncore plus sophistiquées (spectrométri de masse par =2xempl2)
dans la mesure o4 certaines inconnues subsistant, 2Ju  2ncore
parce que certains résultats obtanus aprés HPLC nous posent
de nouveaux proolémes (ordsence de oaroduits inconnus récondant
au 3IA marseillais ). Parmi plusisurs hypothéses nous suggérons
Zouterfois cells gque l'axistence d'autres Sypes de JH zhez l'ouvrisre
i'apeills n'a pu 3tre nise 2n 3vidence i la suite de modificatisns
3ventuelles de la nature de ces JH, selon un processus 3Jiochimique
ancore méconnu.

La orésence de JH dans la zel3e royals e2st 3galsment
un résultat intéressant, surtout si l'on se rappellsz que l'adion=~
ction de JHL 3 la zelde royals FLURI =t coll.,l1976 induiz l'3closion
de reines. 3Si <certaines glandes salivaires contiennent des JH

(et oprobablement la JH1) il ne geut s'agir d'une coincidence
fortuite. Cependant, la JH n'2st pas présente dans les zlandes
aypopharyngisnnes =2t mandibulaires, reconnues depuis longTtemps

comme producrices de gelde royale. YNos résuizats oaoligesnt donc
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3 repenser les origines de la gelée royale, de méme que la fonction
de nourrices chez Apis. Par ailleurs, les résultats obtenus
chez les Trigones africaines sont également les premiers connus
34 ce jour. Ils sembieraient démontrer qu'une certaine homogénéité
existe chez les Apidés, avec ou sans dard.
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FECONDITE DES REINES DE LA FOURMI PLAGIOLEPIS PYGMAEA LATR.

par
Béatrice MERCIER

Université Paul Sabatier
Laboratoire de 8iologie des Insectss
118 route de Narbonne, F-31062 Toulouse Cadex

Résumé: L'stude des sociétés naturelles =t artifi-
ciellement monogynes de Plagiolepis pygmaea met en dvidence
un ensemble de paramétres relatifs aux femelles et aux ouvriéres
qui réglent la fécondité des rfemelles. Cevte derniére =28t 2n
aff2t proportionnelle au nombre d'ouvriéres dans les sociétés
naturelles, au poids moyen des reines, au rapport ouvridres/reine
2t au pouvoir attractif des reines. Elle est inversement propor-
tionnelle au nombre des reines dans les sociétéds naturellss
2t au délai de ponte.

Py s .

Mots—clés: Formicidae, polygynie, ativaction, flcondiié
Plagiolepis.

Summary: Queen's fecundity of cthe polygyn ant
Plagiolepts pygmaea Latr.

Plagiolepis pygmaea has Ddeen O0Serving goth in the
field and in the laboratory in order to study the jueen's fescundity.

The f{irst observations are based on =ntire societies
2ollected in the <{ield during che wintering period.We counted
“he number of workers and queens and weighed 2very queen. Thus,
we pointed out several relationship bdetween <these notions 1) the
numoer of workers increases with <Zhe number of queens, until
an average total of 20 gqueens. 3eyond #that number, we hnave not
found a simple relationship between the Aumber of queens and the
workers one;2) there is 2 negative correlation between the number
of Aqueens and their average weight/society; 3) :his average
weight increases with the ratio workers/aqueens.

At the end of cthe wintering operiocd, we constitued
several ‘"monogyn" societies. Tor <this, we 0Qut a3 Jueen wnich
came [rom a osolygyn society and 200 of izs workers in a arnificial
nest,.wnich we observed during six week. Zvery week, we picked
1p z2na counted the 2ggs, weigned the gJueen and also Zook into
account cthe aumber of days zthe Jueen needs %20 have izts Zirst
2gg. Thus, we can joint out that the heavier <the aJueen, the
more productive and faster it is for having the first =gg. 3Some
agregational tests are performed on cthose 'monogyn' socisties.
¥e can also notice :that more %the Jueen is fer<ils and more <he
vorkers are atiractad oy its gqueen.

.2

Key-words: Formicidae, [zeoundity, arTraction, 2la-
jiolepis, polygyny.
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INTRODUCTION

Un des caractéres des sociétes supérieures d'insectes
est de posséder des femelles spécialisées dans la reproduction,
les reines. Selon HOLLDOBLER et WILSON, (1877) on c¢lasse dans
le groupe des espéces polygynes, les espéces dont la plupart
des sociétés possédent de nombreuses reines. C'est justement
le cas de la fourmi méditerranéenne Plagiolepis pygmaea dont nous
nous proposons d'étudier les implications de la polygynie sur
ia reproduction.

MATERIEL ET TECHNIQUES

Plagiolepis oygmaez est une espdce. de petitz taille commune
dans la région toulousaine, dont les sociétés occupent des nids de volume réguit.
Ces ociétés hivernent dans des logettes situées 3 quelques dizaines de centimétres
de la surface du sol de talus exposés au midl et dépourvus de couvert végétal.
I} est donc facile de les récolter en entier pendant la saison froide.

Les 25 sociétés capturées au cours de l'niver 82-83 possédent
une 3 137 reines (moyenne 25 reines). Les fourmis récoltées en hibernation dans
la nature sont stokées dans un réfrigérateur maintenu & 10°C. Lors de la nmise
en élevage, toutes les femelles expérimentées se sont révélées fécondes. D'ailleurs,
la dissection montre gqu'elles sont toujours inséminéss. Au moment choisi par
1'expérinentateur, on constitue des groupes de 200 ouvridres et une reine qui
sont placées dans une étuve réglée 3 26°C; les oeufs sont 3tés et dénombrés hebdoma-
qairement pendant six semaines.

RESULTATS

1°/ Paramétres quantitatifs dans les sociétés natu-
relles

Dans un premier temps, nous avons é&tabli le nombore
des ouvridres par société et le nombre et le poids des reines
dans ces mémes sociétés.

Relation entre le nombre de reines et celui des
ouvridres: Ainsi que le montre la figure 1, il existe une relation
linéaire positive (r=0,64, P 0,01) entre le nombre des reines
et celui des ouvrigres. On peut donc dire que le nombre d'ouvriéres
et celui des reines varient dans le méme sens et ceci jusqu'a
un maximum de 20 reines environ.

Ces sociétés qui possédent une vingtaine de reines
sont celles dont la population ouvriére est la plus élévée (environ
3000 & 3500 ouvrizres). L s'agit de sociétés ayant sans doute
atteint leur plein développement et chez lesquelles la production
d'ouvriéres parvient & un maximum. Lorsque les sociétés possédent
plus de 20 reines, leur population d'ouvriéres diminue fortement
(1000 & 1500 ouvriéres seulement) 2t nous n'avons pu metire
en évidence une relation simple entre ces deux valeurs.

Relation entre le nombre des reines et leur poids:
A partir des poids individuels des reines obtenus lors de la
récolte, nous avons calculé pour chaque société le poids moyen
d'une reine. Il existe une relation linéaire négative entre
ce poids moyen des reines et le nombre de reines par société
(r=0,63, P<0,0l1). Ainsi le poids moyen le plus £&lévé observé

1,162 mg) est obtenu dans une société & quatre reines, alors




Retnes

—
.

0 10 0

<gure . -Vombre de reines z2n fonction du rnombre
d'ouvridres dans les sociédiéds naturelies.

que le slus faible (0,509 mg) se rencontre dans une sociétéd
3 39 reines.
Relation 2ntre le poids des reines 2t l=2 nombre d4'ouvri

3res: Nous calculons le poids moyen de la reine de chaque socidté
2t parallélement, nous 2tablissons Le ratio nombre d'ouvriéres
/nombre de reines, toujours pour chagque socidté. Dans ces conditions
il existe une relarion linéaire positive =2ntre ces deux valsurs
(r = 0,57, P2 < 0,01). Les valeurs maximales sont atteintes dans
une socidté 3 quatre reines: poids moyen des reines: 2,301 mg.
NQ/N§ = 326. Les valeurs minimales sont atTeiatas pour une socidté
de 32 reines: poids moyen des reines: 0,744 wmg, NO/N¥ = 3.
Conclusion: De cetta oréve istude iémographigue sur lss

aids en aibernation, nous retiendrons que :-ia plus for<te production
2n ouvrisres se -rencontre dans L2s nids possédant une vingzTaine
de =reines;-las reines d'une socidté sont d'autant plus lourdes
gu'zlles sont peu nomoreuses 2t la poids royal augmente 2n méme
cemps Jue le rapport Ng/Ng,

29/ Etude de la reproduction dans les sociétés
rendues monogynes.

Chaque semaine pendant un mois =2t demi, la2s oeuls
sont 3tds =2t dénombrés 2t les reines pesées.

Relation 2ntre l=2 70ids des reines =2t laur F3condits:
Comme on peut le constater sur la 2, il 2xiste une zorréla-
i de l'hiternation

.
tion =2ntre l2 goids des reines i la sorvie
2T l2 nombre ctotal d'oeufs gondus p»endant six 3
totale), r = 9,23, 2¢0,01).

emaines {({3condizé
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igure 2.-Poids en mg des reines 4 ia fin de l'hiber-
nation en foncition du nombre total d'oeufs
pondus.

oy

La facondité totale maximale (600 oeufs) est atteinte
par une reine dont le poids en sortie d'hibernation est de 1,104mg.
A l'opposé, la fécondité minimale (55 oeufs) a é&té observée
chez une reine pesant seulement 0,605 mg.

Relation entre le nombre de reines et leur ficondité:
Il existe une corrélation entre le nombre total d'oeufs pondus
en six semaines et le nombre de reines dans le nid d'origine
ir = 0,43, P« 0,01). Cela signifie qu'une reine extraite d'une
société faiblement polygyne sera plus féconde qu'une reine extraite
d'une société fortement polygyne.

Relation entre le poids des reines st le délai de
ponte: Nous appelons "délai de ponte" le délai qui s'écoule
entre la mise en 3Slevage & la sortie de l'hibernation et l'émission
du premier oeuf. Ce délai est corrélé avec lie poids des reines
(r = 0,51, P < ©,01). Cela signifie qu'une reine pont d'autant
plus rapidement & la sortie de l'hibernation que son poids est
plus élevé au départ. Ainsi, une reine pesant 1,130 mg pont
son premier oeuf au bout de quatre jours, alors qu'une reine
de 0,601 mg mettra 10 jours.

Relation entre la fécondité totale des reines et
le délai de ponte: Ces deux paramétres sont corrélés négativement;
plus le délai de ponte est court et plus le nombre d'oeufs pondus
en six semaines est élevé (r = 0,43,P<¢0,01).

Conclusion: Ainsi, dans les socidtés rendues artifi-
ciellement monogynes, on peut observer les phénoménes suivants:




-ce sont les femelles issues de sociétdés peu polygynes qui sont
les plus lourdes et qui ont les délais de ponte les plus brefs;
-plus une reine est lourde 3 la sortie de l'hibernation 2t plus
le ‘délai de ponte sera court et la fécondité forte. Ceci signifie
qu'une reine dont le délai de ponte est court pond ses oceufs
32 une cadence supérieure & celle dont le délai de ponte est
long.

3°/ Etude de Ll'attraction dans les sociétés rendues
monogynes.

En méme temps que les Studes sur la f3condité,
nous avons erffactué sur ces mémes socidtds monogynes des tests
d'agrégation analogues & ceux pratiqués oar COGLITORE et CAMMAERTS
(1981) chez Myrmica rubra. Pour cela, SO ouvriéres prises au hasard
parmi Ll'affectif de la société et la reine sont placées dans
une enceinte de verre de huit cm de diamétre. Les bords de cette
eniceinte sont enduits de fluon afin d'éviter les 3vasions. Le
nombre des ouvriéres entourant la reine est relevé toutes les
cing minutes pendant la durde des observations. Le pouvoir attractif
ast exprimé en pourcentage (nombre d'ouvriéres attirées/nombre
d'ouvridres introduites).

—————  Fécondité
e Affraction %

v

i} ! 2 3 L 3

Tgure J§.- AtTtraction 7, 2t Fleondiii  au  2ours

Zu temos.

WVariation de la F3condizid a2t je l'avtraction hebdoma-
daire 3u cours du tamps: Mous avons représentd, sur .2 Jigure 3, la
f3condité moyenne semaine opar semaine des 13 reines mises 2n
axpérisnce 2t sur la méme Schells L'attraction hehdomadaire
noyenne de ces mémes reines. Nous observons ainsi gue l’'attraction
des reines 2st faibles lors de La sortie d4'hibernation, <'ast
3- dire avant Ll2s opremiéres zontas. Puis, 12 gouvoir attractif
2t la f3condité augmentant simultanément jusgqu'i la Fin de la
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deuxiéme semaine de ponte ol ces deux valeurs atteignent un
maximum. Par la suite, la fécondité diminue réguliérement alors
que le pouvoir attractif se stabilise & un niveau d'environ
25%.

Fécondité et attraction movenne: Ainsi que le montre
la figure 4, il existe une corrélation entre la fécondité totale
des reines et leur pouvoir attractif moyen (r = 0,72, P < 0,01).

r D.712
Atfracfion
e

A o

7 L ]
30
20

Fécondite

10 d _ —

a 200 L00

Figure 4.- Fécondité votale des reines en relation
avec l'atiracti moverne (%) qu'elles
exercent sur leurs ouvriéres.

C'sst ainsi qu'une reine dont l'attraction moyenne s'éléve 2
35,65 % pond un total de 380 oeufs et & l'inverse une reine
dont l'atTraction n'atteint que 11,41 % ne pondra que 78 oeufs.

DISCUSSION

A partir des facteurs démographiques et pondéraux
obtenus par l'étude des sociétés naturelles et des données obtenus
en élevage, nous avons pu montrer les relations qui existent
entre ces valeurs et la fécondité des reines. Toutefois, d'éventu-~
eliss interactions abordées entre reines au sein d'élevages
polygynes n'ont pas &té étudiées. Un tel <ravail permettra d'établir
s'il existe une hiérarchie physiologique entre femelles d'une
méme société.
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CARACTERISTIQUES BIOLOGIQUES DE LA PONTE T DES REINES DE
PHEIDOLE PALLIDULA (MYRMICINAE) A LA SORTIE DE L'HIBERNATION:
RELATIONS AVEC LA NATURE DE LA DESCENDANCE.

par
Luc PASSERA et Jean Pierre SUZZONI
Laboratoire de Biologie des [nsectes
Université Paul Sabatier,
118, route de Narbonne,F-31062 Toulouse Cadex
L.A. 29333 2t R.C.P. n%545 du C.N.R.S.

Résumé: Immédiatement: aprés ‘la sortie de l'hibernation

les reines de Phetidole pallidula pondent des oceufs i développement
sexué ou & développement ouvriére. La pesée de ces reines montre
qu'au jour de la sortie d'hibermation celles 3 descendance sexuée
sont plus lourdes; allss conservent cette caractiéristique pendant
au moins 5 jours. De plus =2lles pondent un plus grand nombre
d’oeufs de poids plus {aible que leurs homologues 3 descendance
ouvridre. L'orientation des oeufs =st donc lise a des variations
dans le fonctionnement de l'ovogénése des reines.

Mots-clés: déterminisme des castes, pontz des reines,

oeufs prédéterminds, Formicidae.

Summary: Biological charactertstics:. - related " -to

the layingrand the queens of Pheidole pallidula (Myrmicinae) at the
overwintering: relationship with the bias of the offsorings.

After overwintering Phe<dole pallidula. queens lay caste

biased eggs; some of them Lay queen-biased 2ggs, some worker-
biased =2ggs and the other the two mixed 4kinds. We opreviously
have shown that the production of the two kinds of 2=ggs depended
on juvenile hormone and scdysteroid rates in the gueens which
also appeared in issued =2ggs. In %he oresent work %iological
data are given about the diifarent kinds of queens: 1) 2n the
day
were transfered in =2xperiment conditions (26°C), =zhe ''queen-
biased" queens were neavier than the ''worker-biased" ones. The
recorded Mmean -weights were 10.17 mg vs. 3.45. 2) Five day later,

i.e.

of the end of bnibernation, i.2. the day wnen *%he Jueens

the third day after =the 3eginning of the 2gg-iaying, the

difference was more =2vident: 10.36 mg vs. 3.34. This shor= period
is critical whitd¥%o ihe caste—-oliasing; the ''queen-oiased" Jjueens

did not loose weignt 10.17 mg %o 10.00) whersas the "worker-

oiased" Aqueens did {(9.45 ag %o 3.36). 3) Significant dif

farence

occurred in <the ovideposicion during the Jirst day: the ''queen-
diased" gqueens oroduced an average orf 3.75 w@mg of 2ggs vs.D.43
Tor
respecTive figures orought <closer: 3.13 ag vs. 2.20. 4) The
jueen-biased 2ggs are lignter than the'worker-oiased' ones. Those

Q

)

che 'worker-pilased" ones.On zhe third day of 2gg-layiang, cthe

the three f{irst days weighed 3.4 az an average in =he {irst

case and 3.9 /% in the second. 3) The last zwo data show that
che
ones (358 vs.305) during =he first dayswhich Zollowed *%the and

"queen—-oiased" gueens laid more =ggs than £the 'worker-biased'

the wintering. In summing up, the p»roduction of'' queen-biased'

s resul%s in a peculiar sJogenesis of which <he acomplishment

oound oy intarnal (hormones) and =2xternal factors {{a2eding,

*respect
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overwintering, ageing and others).

Key-words: caste-determinism, queen-laying, predetermi-
ned eggs, Formicidae.

INTRODUCTION

Pheidole pallidula présente un déterminisme des castes
trés précoce puisqu'il intervient pendant l'ovogenése de la
reine (PASSERA, 1980). A 1la sortie de l'hibernation -vers la
mi-avril dans nos régions- la reine fécondée de la société entre-
prend son cycle de ponte. C'est 4 partir des premiers oeufs
émis dans la saison qu'apparaissent les larves & l'origine des
futures reines. Plus tard tous les oeufs sont & orientation
ouvriére. La destinée des oeufs ne dépend ni du nomore des ouvriéres
nourrices qui peut 2tre trés faible, ni de la qualité des nourrices.

Au laboratoire ce cycle annuel qui consiste a pondre
d'abord des oeufs & orientation sexuée n'est pas toujours respecté.
Dans 25 2 50% des cas, selon les années, cette premiére phase
est omise et seules des ouvriéres sont produites. On a ainsi
en présence au laboratoire a la sortie d'hibernation, soit des
élevages & descendance sexuée, soit des élevages a descendance
ouvriére. Dans ces conditions, il nous a semblé intéressant
d'etudier quelques paramétres concernant les reines qui sont
a l'origine de tels oeufs & orientation déja fixée. Nous avons
donc rassemblé des données sur le poids des reines & la fin
de l'hibernation puis nous avons estimé leur production ovarienne.

METHODES ET THECHNIQUES

Les sociétés sont récoltées sur les Causses du Quercy avant le
15 avril date qui marque nabituellement le deout du nouveau cycle de ponte. Le
jour de la mise en é&levage, appelé JaD la reine est pesée a ltaide d'une balance
Mettler sensible au sicrogramme. A la temoérature de l'élevage (27/29°) la ponte
intervient habituellement 2 jours plus tard (Ja2). te troisiéme jour de ponte
s0if 3 J=5 on pase 3 nouveau la reine puis on l'élimine. On pése aussi l'ensemble
des oeufs émis (poids total des oeufs) puis un oetit échantillon de nombre c¢onnu,
ce qui permet d'obtenir le poids d'un oeuf st pariant le nombre d'oeufs éais.
Les oeufs sont ensuite réintroduits dans leur é&ievage et leur développement 2st
suivi: les larves sexuées identifiables & & 5 jours aprés l'éclosion grice 3
leur forme en poire puis en oille sont dénombrées et enlevées. Les larves d'ouvriares
sont laissées en place jusaqu'ad la aympnose.

Nous considérons comme £levage producteur de sexués tout Elevage
dans lequel est aoparu au moins une larve de reine =2t coeme élevage producteur
dloyvriéres les élsvages ol n'apparaissent que des suvrigres. Evidemment la notion
d'élevage oroducteur de sexués recouvre des situations trés disparates puisaque
le opourcentage ae iarves royales dans le couvain varie ae quelques pour cent
2 100%.

RESULTATS

LE POIDS DES REINES

Les reines de 122 sociétés ont été pesées le jour
de la mise en é&levage (J=0). 65 de ces élsvages ont produit
des larves sexuées, 57 des larves ouvriéres. Les reines 4 descen-
dance sexuée sont significativement plus lourdes que leurs homologues

34 descendance uniquement ouvriére (10,17 mg contre 9,45 meg)



(tableau I).

Un deuxiéme contrdle du poids a 3té effectué au
troisiéme jour de la ponte, c'est i dire & J=5. Nous avons disposé
de 131 reines, 72 ayant une descendance sexuée et 59 une descendance
ouvriére. Les résultats sont encore plus nets que le jour de
la sortie d'hibernation: les premiéres reines pésent en moyenne
10,06 mg et Lles deuxidémes 8,94 mg (F'° = 15,80) (tableau I).
On peut suivre Ll'dvolution des poids des reines entre J=0 2t
J=5 pour les deux séries de reines. Celles 3 descendance sexuée
passent d'un poids de 10,17 mg & la sortie d'hibernation i 10,00
mg lorsqu'elles sont =n pleine activité de ponte. Elles ne mai-
grissent donc pas.

I1 en va différemment pour les reines 3 descendance
ouvriére qui passent d'un poids moyen de 9,45 mg & un poids
moyen de 8,96 mg. Ainsi les reines & Ll'origine d'un couvain
de sexués sont plus lourdes que leur homologues 2 descendance
ouvriére a4 la fin de l'hibernation. De olus, elles maintiennent
leur poids au début de la période de reproduction alors aqgue
les autres reines maigrissent considérablement, perdant 3,18%
de leur masse ce qui creuse sencore l'icart entre les deux séries
de reines.

On peut alors se demander s'il oxiste des diff3rences
morphologiques =ntre les deux types de reines. Nous avons donc
mesuré des 3léments chitinisés non soumis & des variations pnyso-
gastriques tals gque longueur ot largeur de la %8te. La somme
de ces deux mesures a 4té comparée =ntre une série de(*)15 reines
i descendance ouvridre. Dans le premier cas on obtient une moyenne
de 47,2 unités micrométrigues, dans le deuxiéme de 356,4. Ces
deux valeurs ne sont pas significativement diffirentes (%=0,76).
Les différences de poids ne sont donc pas lides i des diff3rences
de taille ce qui aurait d'ailleurs impliqué l'sxistence de lignées
spécialisées dans la - reproduction sexuée, phénoméne diZf{icilement
compatible avec la détermination des castas tells qu'z2lle a2ast
admise chez ls2s fourmis. Les variations de poids sont donc unique-—
ment lides 3 des factesurs momentanés tal que le degré du déveloope-
ment ovarien.

CARACTERISTIQUES DE LA PONTE
LJ

Ine premidre vérification a 3té antreprise 2n 3taoli-
ssant wune reiation =2ntre l2 Doids des reines l2 =Ircisi2me our
de la ponte (J=3) =2t Le poids d'oeuis pondus i ce= moment du
cycla. Nous avons ainsi disposé de 34 couplss de valaurs fourniss

par des reines sans distinction de descendance. La corrélation

se révéle significative (r ' =0,28).Lomsque// l2 poids Zotal d4'oeufs/

gondus =2n Irois jours (& J=3) pour la2s deux <ypes de reines
on note un  avantage au ororit des reines 3 descendance sexude
<

(3,19 mg contre 2,30) {(zableau I) nails iz seuil de signilication
2stT éloigné ( T=1,31; 7 =3,32}).

Par contre si Ll'on remonte 2n arridre, c'a2st i
dire 351 Ll'on compare les pontes & J=2 donc au premisr jour de
ponte les résulrzats devisnnent hautament significac Nous avons
disposé de 39 32lsvages, 15 produisant des sexuds 2t 24 des osuvriires,

Les osremisrs produisent une moyenne de 3,75 ng d'oceufs au cours
de ce premisr jour de pont2 3lors jue las deuxidmes a'2n procduisent

* 21 reines i descendance sexude 2% ne séries de

l'on
compars/



que 0,43 mg (tableau I). Cela signifie que les reines & descendance
sexuée ont une ponte +trés rapide au début, c'est & dire une
vitellogenése accélérée. Cette cadence de ponte ne dure pas
puisque vers le <troisiéme jour elle se ralentit mais elle est
importante puisqu'elle concerne les tout premiers oeufs pondus
ceux qui ont précisément le plus de chances de donner des larves
sexuées.

La comparaison des poids individuels des oeufs
figure sur le tableau I. Ceux dont la descendance est sexuée
sont significativement plus légers (8,41 g) que ceux & descendance
ouvriére (8,92 }Ag). Il n'est donc pas surprenant gque les reines
a2 descendance sexuée qui pondent Uun poids d'oeufs supérieur
constitué d'oeufs plus légers en émettent davantage . En effet
pour les trois premiers jours de ponte on <trouve en moyenne
358 oeufs dans les 4&levages & couvain sexué contre 305 dans

les élevages a couvain ouvrieére.

Descendance Desce?dance Signification
e
Poids des ? 3 J = 0 10,17 mg 9,45 mg PLO0,0
Poids des ? 2 J = 3 10,06 mg 8,94 mg ®{0,01

Poids total des oeufs . - 90 XS
pondus 2 J = 3 3,19 mg =,30 mg ;

Poids total des oeufs

3 < 0,01
pondus 3 J = 2 0,76 mg 0,45 mg PC O,
Poids d'un oeuf 8,41 e 8,92 P | P ¢ 0,01
Nombre d'oeufs pondus 338 305 ! P ¢ 0,08
i
L]
Tableau I

Caractéristiques pondérales des reines et de Leurs

pontes 4 ia sortie de L'hibermation en Fonction

du devenir des oeufs.

J=0: jour de lc sortie d'hibermation

J=2: 2éme jour cprés la sortie d'hibernation: premier
Jour de ponte

J=5: 5éme jour cprés la sortie d'hibermation: troisiéme
Jour de ponte



Au total, les $4levages A sexués sont caractérisés
par une plus grande féconditd; les oeufs sont plus légers =t
ils sont aussi plus nombreux.

Ces résultats traduisent des différences au niveau
de l'ovogenése entre les deux types de reines. Nous avons déja
montré chez 2. pallidula que les altérations de 1'ovogenése abou-
tissent 4 la ponte d'oeufs particuliers (PASSERA et al. 1978):
les reines vierges qui orésentent un ralentissement important
de la vitellogenése é&mettent des oeufs incapables de se développer:
ce sont des oeufs alimentaires. I1 n'est donc pas surprenant
qu'au sein méme des reines {écondées d'autres modifications
de l'ovogenése entrainent la ponte d'oeurs dont le devenir diffire.

Il faut d'autre part Lles rapprocher des données
obtenues dans le domaine de la physiologie hormonale. 3uzzoni,
1983 a montré que l'émission des oeufs & préorientation ouvridre
dtait marquée par des taux plus é&lévés des deux hormones du dévelo-
ppement, 2cdystéroides et hormones juvéniles tant chez lss reines
pondeuses que dans leurs oeufs. Tout ceci confirme L'saxistence
de diffsrences importantes dans la déroulement des deux types

d'ovogenése, celle conduisant & 1l'dmission d'oeufs sexués 2t
celle conduisant & celle d'ceurs d'ouvridres.
De plus ce n'est pas la premiére fois que vitasse

de ponte =t taille des oeufs sont impliquées dans le déterminisme
des castes. FLANDERS (1945), puis GOSSWALD. 2t 3IER (1953a,n),
3RIAN(1962) =2t enfin PETERSEN-BRAUN {1377) ont analysé leur
r8le chez des fourmis aussi diverses que les Tormica les Myrmica ou
la fourmi du pharaon. Quant 3aux raisons qui aménent des rceines
A présenter une ovogenése plus ou moins rapide, nous ne pjouvons
encore qu'smettre des nypothéses. Peut -~3tre s2xiste-t-il des
différences dans la mani2re dont l2s femeiles subissent la diapause
ovarienne hivernale. Des durdes variables de diapause, 2n liaison
par exemple avec l'dge des reines, pourraisnt amener ces derniéres
i présenter des ovaires diversement actiis lors de la rupture
d'hibernation.
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FONDATION TETRAGYNE CHEZ EVYLAEUS CALCEATUS (SCOPOLI)
(HYM. HALICTINAE)

par
Cécile PLATEAUX-QUENU

Laboratoire d'Evalution
105, Soulevard Raspail, F-75006 Paris
C.8.8.3., ?.0.7. n0317

Résumé: Quatre fondatrices d'Ivylaeus caiceatus,non -
soeurs, ont constitué, en 3levage, une société <cétragyne dans
laquelle deux rdsultats importants sont apparus: 1°) Une hiérarchie
sociale s'est instaurée, sans rapport avec la taille des individus
en présence. 2°) Les auxiliaires ont maintenu sans reldche l'acti-
vité de récolte qui se poursuivait encore lors de 1l'éclosion
de la premiédre ouvriére.

Mots—clés: fzmelle, auxiliaire, digynie, Zvylasus
calceatus, dalictinae,rtérarchie sociale, monogyniz, pondeuse
orincipale, seutl pondéral de discrimination das sexas, idtragynia.

Summary: Tetragynous foundation in Evylaeus calceatus
(Scopoli) (Hym. Halictinae)

Spring foundresses of Ivylaeus calceatus, introduced in
rearing cages , Zenerally a=stablish monogynous societiss, seldom
digynous ones This year, such foundresses, which were not sisters,
have 2xceptionallyset up a tetragynous sociecy.

Two important results must e a2mphasized:

1°) A social hierarchy appeared, composed of a
queen or ogg-layer who never foraged, a poor Iorager with
slightly enlarged ovaries, a more active forager with undeveloped
ovaries(*)This social hierarchy is irrelavant %o the size of
the individuals, the foundresses above- mentioned respectively
nolding the following order of size: 2,3,4,1.

2°) The rule is that the foundress of 2 aonogynous

society of Z. calceatus stops working outside the naest arfter
having constructed and provisioned a faw cells. Thus the aest
remains shut arfter che soring provisioning ophase until, some

weeks later, the newly amerged workers start. the summer orovisio-
ning ohase. The same thing aappens with 2 digynous societys
In sur zatragynous society, che chree auxiliariss went >n zathering
pollen uninterruptedly =aven when cthe Iirst worker hatched. The
lLooked 2xhausted. The number of <ells thus zcnstructad was 3above
the one all #he four foundresses would have Seen abls o 2roduce
oy themselves.

Key-words: zuxiliary famale, Zigyny, Zvylagus calceasus,

. &

Falictinae, social Aterarchy momogyny, S2TTIgUNy.

Y

* a very forager with undeveloped ovaries
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INTRODUCTION

Les fondatrices d'Evylaeus calceatus établissent, en
élevage, des sociétés le plus souvent monogynes, plus rarement
digynes. Dans ces sociétés s'instaure une monogynie fonctionnelle,
l'une des fondatrices devenant la pondeuse principale, 1l'autre
ou auxiliaire jouant le r8&le d'ouvriére. Cette année, de telles
fondatrices ont exceptionnellement constitué une société tétragyne.

Vingt fondatrices capturées 3 la Mouthe le 8 avril 1983 ont été
l3chées, le 1! aveil, dans une cage d'un volume d'un métre cube. La cage contenait
12 iléments identiques de 37 centimdtres de long, 15 de large et 6 =millimétres
d'épaisseur; ces <sléments étaient remplis de cerre enserrée entre deux parois
vitrées permettant l'observation des nids souterrains.

A ¢dté de nombreux nids monogynes, une société tétragyne s'est
constituée dbés le 15 avril & la suite de la fusion, en profondeur, de deux nids
ayant des entrées distinctes. L'aporovisionnement en pollen, commencé le 1S aveil,
a été suivi, au jour le jour, jusqu'id la destruction du nid, le 10 juin, soit
Gurant une période totale de 52 jours. Au cours de cette période, 7 journées,
éparses oparmi les jours d'activité, n'ont coaporté aucune récolte de oolien.
1] est donc resté 45 jours de travail effectif . 39 cellules ont été approvisionnées
en 45 jours de récolte, la premidre cellule en 3 jours successifs, les 38 autres,
soit en un seul jour pour 34 d'entre elles, soit en deux jours successifs pour
L dlencre eiles. Le numéro d'ordre des cellules a été inscrit sur la vitre qui
les recouvrait au fur et 3 mesure de leur apparition. J'ai interrompu !'observation
ie jour ol la quarantigme cellule est apparue.

N apports| Max. ap.| Moy. ap.{N jours %apoons Dav. ov. Rang Rang
poilen riour »jour |[SS apport social |de taille
Querte 0 0 0 45 0 | ++e ! 2
Qblanche| 72 4 16 12 18,89%| .. " 3
Qoranges| 126 7 2.8 5 32,8% - 1"i 4
Q rouge | 188 8 4.1 3 48,4% - v 1
Total | 384 8.5 100 %

Figure 1.-Kiérarchie sociale des fondarrices d'une
société tétragyne.
ag, apporte;Dév.ov., développement ovarten.

Trois fondatrices ont oris part, simultanément,
2 la récolte du pollen, se comportant comme les ouvriéres
d'une société estivale fig.l). CElles ont participé & 1l'appro-
visionnement du nid de maniére inégale: la femelle blanche pour
18,8%(72 apports sur 384), la femelle orangée pour 32,8 % (126
apports sur 384), la femells rouge pour 48,4 % (186 apports
sur 384) soit presque pour la moitié. La quatrizme fondatrice,
marquée en vers, demeurait constamment au nid: je ne l'ai vue
sortir et se nourrir de pollen qu'une seule fois, le 28 avril



vers 13 heures; elle apparaissait {réquemment a L'=2ntrée du
nid et s'affairait auprés des cellules. Si celle-ci n'a pas
contribué a la récolte du pollen (% apports = 0%, N jours sans
approv. = 45), la femelle blanche s'est abstenue de toute récolte
pendant 12 jours, la femelle orangée pendant 5 jours, la {emelle
rouge pendant 3 jours.

Le comportement de la femelle blanche 3tait particulier
Sortie de bonne heure, =n méme temps que ses compagnes, =2lle
passait des heures inactive, posée sur une paroi de la cage
puis 2lle volait longuement =2=n cage pour se Doser de nouveau;
le maximum de ses apports quotidiens de pollen a 3té de 4, la
moyenne des apports par jour de 1,5. La fsmelle orangée s'estT
montrée plus active, le maximum de ses apports quotidiens 3tant
de 7 et la moyenne des apports par jour de 2,8. La femelle rouge
s'ast montrée la plus '"ouvridre!" de la socidtd sur le plan de
l'activitd, avec un maximum d'apports quotidisns de 3 2t une
moyenne de 4,1l apports par jour.

i\T
2,64
M : fondalrices
rang de taille : 1,2,3,4 =
nierarchie sociale : 2,3, 4 a
| |
2,5
2.4
blanche
1mm Q3
—_—
23 arangee
2,34 Qs
R |
5.8 5.3 7 71 7.2 73 74 75 78

Fizure 2.~ Taille nrelative
tdte; LA, longuewr de 1

, e mlliméires (17, largeur de la
2/ 2t Jéveloppement ovarien Zes Fonda-
rices rormant une sociitd sitragyne.

.
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Ces fondatrices ont toutes é&té disséquées le 10
juin, dés la confection de la gquarantiéme cellule (fig. 2).
La femelle verte montrait des ovaires bien développés avec un
ovocyte mlr et plusieurs de belle taille; son corps gras Stait,
de plus, trés abondant. La femelle blanche contenait aussi du
corps gras, mais en moindre abondance; elle avait des ovaires
un peu épaissis avec des corps jaunes bien visibles. Les femelles
orangée et rouge ne renfermaient presque pas de corps gras;
leurs ovaires étaient non développés et sans trace de corps
Jjaunes.

L'activité de récolte des quatre fondatrices, nulle
pour la femelle verte, de plus en plus importante pour les femelles
blanche, orangée et rouge, se montre en corrélation négative
avec l'état ovarien (fig. 1). Le rang social est figuré en chiffres
romains: I est la pondeuse principale, II, III, IV sont des
auxiliaires jouant le r6le d'ouvriéres.

Examinant la taille des fondatrices en présence
(fig. 2), j'ai noté une dissociation entre celle-ci 2t la hiérarchie
sociale, la reine (1) se trouvant &tre la deuxiéme par la taille,
l'ouvriére blanche (II) la +troisiéme, 1'ouvriére orangée (III),
de beaucoup la plus petite, la quatriéme par la taille; enfin,
paradoxalement, l'ouvriére rouge, 1laz plus grande de toutes,
se <trouvait &tre la derniére dans la hiérarchie sociale (IV)
donc la plus "ouvriére®.

Cette disposition particuliére, avec les phénoménes
de dominance sociale gqu'slie soutend, pourrait s'expliquer par
ltordre d'installation des fondatrices dans le nid’ commun, la
plus anciennement implantée étant la reine <tandis que les fonda-
trices surajoutédes deviendraient, au fur et & mesure de leur
arrivée, des auxiliaires occupant les divers rangs dans la hiérar-
chie sociale.

Par ailleurs, Zvylaeus calceatus présente normalement,
comme la plupart des espéces eusociales, une activité de récolte
discontinue: elle est visible d'une part au printemps lorsque
les fondatrices garnissent de pollen 1les cellules destinées
aux ouvriéres accompagnées de gquelques petits mdles, d'autre
part en été quand les ouvriéres nouvellsment écloses amassent
du pollen dans les cellules destinées aux Sexués Entre ces
deux périodes d'activité s'intercale une phase de repos pendant
laquelle les nids sont f2rmés et totalement silencieux. Cette
phase de repos dure au minimum trois semaines.

Le maximum de cellules obtenues jusqu'alors en
levage dans un nid digyne 2st de 11, pour la couvée de printemps.
‘ai donc pensé que les fondatrices de la société <tétragyne
ompléteraient une vingtaine de cellules au plus puis fermeraient
e2ur nid jusqu'a l'3closion des premiéres ouvrigres, Il n'en

rien été. Quand la cellule 30 est apparue, le 28 mai, soit
7 jours aprés le démarrage de la récolte, j'ai profité d'un
moment opportun, ou les trois pourvoyeuses se trouvaient simulta-
nément hors du nid, pour prélever 1'élément contenant le. nid,
l'ouvrir, vider de leur contenu les 14 premiéres cellules et
metTtre en élevage le couvain qu'elles abritaient. Je désirais,
en effert, connaitre le sexe et le poids de chaque nymphe incluse

(V5 T (It TS ( 1N



dans sa cellule préalablement numérotée, avant l'éclosion imaginale.
L'ouvriére habitant la cellule 1, prélevée le 28 mai & l'stat
de nymphe pigmentée, eost éclose en S8levage le 30 mai, soit deux
jours plus tard.

Aprés mon intervention, j'ai ref2rmé le nid a l'aide
d'une vitre et remis 2n place l'élément dans la cage. Or l'aoprovi-
sionnement s'est poursuivi, jour aprés jour, jusqu'a ce que
je l'interrompe définitivement, le 10 juin, aprés Ll'apparition
de la quarantidme cellule (fig. 3).

-

Figure 5.- Nid cétragyne
comprenant 40 celiules-

lLa premisdre ouvrisre, si e ne L'avais retirée
de sa ceiluls 3 L1l'stat de nymone 2igmentde L= 28 mai, serait
3close dans wun aid ouvert 2t 2n cours 4'approvisionnement ce

Jue je n'ai jamais observé auparavant chez I.galcearus ai chez au-
cun Ivyiaeus. Les premidres suvriires 3closes auraisnt vraisemola-
alament oris le relais de L'approvisionnement =2n poll2n 2t se
seraient Jeu i peu substituées 3ux auxiliaires . L'aporovisionnement
de printemss 2t celui 4'3té se seraiasnt donc succédés sans intarrup-
zion (1i).

J'ai  arrdté 1l'axpérience  aprées L'apparition de
la cellule 40 mais je ne sais, au juste, comoi2n de cellul
l2s fondatrices auraient construitas =t complitées gsar la suit

I1 faut d4d'aillsurs naoter gue las jourvoyeuses 1L
2lus acvtives, 2 savoir lss {amellas orangée 2t rouge, o5nt nanifss
3és les alentours du 10 mai, soit une vingraine de jours apr
le début Zde la récolzs, date i laguells 21lss aurzisant id normalsa-

L) -Un 2hénoméne anaiogue 2sT signald par {MERER (1280) chez deux

FalicTus: ligarus 2T TGCUIITUS.
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ment cesser l'approvisionnement, des signes manifestes de "fatigue",
trainant dans la cage, restant longtemps immobiles sur les fleurs,
volant mal et, pour la femelle rouge, faisant une partie de
ses voyages de récolte en marchant et non au vol (& tel point
que j'avais disposé 2 méme le sol un petit tas de pollen ou
elle allait s'approvisionner).

La {igure 4 indique le couvain produit dans cetTe
société. Habituellement, quelques miles sont produits les premiers,
sur de petits pains d'apeille, suivis par des ouvriéres nettement
plus nombreuses. Ici, les méles et les ouvriéres alternent.
L'infestation du couvain par les Nématodes ne m'a, hélas, pas
permis d'obtenir, & 1l'état de nymphes, le couvain au complet
mais seulement un bon tiers de ce couvain (14 nymphes vivantes
sur 39 cellules approvisionnées). Le poids moyen des ouvriéres
est de 32,43 mg, celui des mdles de 28,26 mg. Je constate une
fois de plus qu'il existe ici, comme dans chaque société, un
seuil pondéral de discrimination des sexes. Ce seuil apparait
nettement sur le graphique ou un mdle et une ouvriére pésent
exactement le méme poids (29,56 mg) et se trouvent ainsi a cheval
sur ce seuil.

c
A :males
@ : ouvriéres
cas 4-6 A C: cellules ,
c33 2-6 A dates d'approv.

S P - poids das nymphes

! s en m a -

I . seuil pondéral de
€31 30-5- A ! discrim.oes sexes
c29 28°5 A

1

)
€ 24 20-5] X J
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19 1341 e °
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Figure 4.- Premidre couvée (sexe et poids des nymphes.
de la société térragyne.

Puisque je connais le nombre d'apports de pollen
constituant chaque pain d'abeille, je puis, sans grand risque
d'erreur, connaitre le sexe des nymphes non recensées. Du début
de la récolte (19 avril) jusqu'au jour de ma premiére intervention



dans l2 nid (28 mai) qui correspond, 4 deux jours prés, i l'3closion
de la opremiére ouvriére, 29 cellules ont été complétées qui
auraient contenu & miles et 23 ouvriéres, soit un peu plus de
20% de males. Le couvain effectivement &levé me montre en effast
que, pour un total de 8 i 8 apports de gollen.(")j'obtiens une
ouvriére. Ce chiffre de 23 ouvriéres =st considérable et permet
de pressentir l'ampleur de la société estivale qui aurait résulté
d'une telle association. Dans cette astimation, je laisse volontai-
rement de c8té les nymphes produites aprés mon intervention
du 28 mai, pensant que l'3closion d'une premiére ouvriére dans
le nid d'origine aurait pu modifier L2 processus d'approvisionnement
et la caste des individus 3 &clore.

Dans Ll'examen de cette société tétragyne, f{ormée
de fondatrices non sceurs, deux résultats sont donc apparus:

I Une hiérarchie sociale s'2st instaurée, apparemment
sans rapport avec la taille des individus 2n présence.

IT LU'activité de récolte, normalement discontinue,
s'2st poursuivie de fagon continuelle au moins jusqu'a l'éclosion
de la premiére ouvriére. Le nombre de cellules ainsi complétées
2st supérieur & celui que L'ansembls des rfondatrices auraient
ou oroduire en solitaires.

* j'obtiens un mdle tandis que pour un total de 3 i 13 aoports,
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POLYGYNIE ET POLYMORPHISME DES SEXUES CHEZ
NASUTITERMES PRINCEPS (DESNEUX)°
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Résumé: La majorité (19 sur 27) des socidtés de
Vasuttiermes princeps de Nouvelle-Guinée sont polygynes. Les
sexués fonctionnels sont de deux types: des imagos normaux issus
de nymohes du stade V =t des imagos précoces issus de nymphes
du stade IV. Il existe une relation inverse =zntre le nomore
de sexués et le degré de physogastrie des reines. Aucune corrélaction
n'ast observée s=ntre le volume %total des reines at la taille
des nids. Les deux types de sexués apparaissent comme sexués
de remplacement dans des sociétés rendues orohelines. Au moment
de 1'essaimage, certaines sociétds contiennent un nombre considé-
rable d'ailés 3 ailes courtes, issus de nymphes IV, parfois
an mélange avec des 3ilés normaux.

Mots—~clés: Tarmites, Jasutitermes, polymorohisme,
sexués de remplacement, volygynia.

Summary: Polygyny and Polymorphism of sexuals in
VYasutiiermes princeps (Desneux).

Twenty-seven colonies with at least one gJueen were
collected and dissected. Nineteen of <them were opolygynous: =hey
contained from 3 to 77 physogastric first-form {imaginal) gueens.
Reproductives can ve distributad amongst two diometrical catagories.
The ones are similar $o orimary imagoes. The others, smaller,
have undergone a shortened nymonal development: <they are issued
{rom the ourth nymphal instar, instead of the fifth. The wings
of corresponding alates are about 30% shortar than *those of
normal imagoes, bSut <they are normally constitued: wing veins
and suture are well marked. They aust pe considered as grecocious
adults, >Jut not as neotenics. 3oth sexual forms may 2e found
cogether in a nest. 3oth catsgories 2 ~emplacement reproductives
nave 2een ootained arter oSne month in orphaned 1ests and laboratory
~earings. Those reproductives also could colonize buds in polycalic
solonies. OSuring the swarming season, some nests contain largs
quantitiss of short-winged alates.

Key-words: Tzrmiizs, JNasucicermes, Dolygyny, Dolymor—
ohiam, secondary reproduction.

¢ {soirant du 7onds Yatienal delge e ia ecasrcne 3ciancifizue (FARS!

? 3Statian iologiaue Liopoia III, Liaing Islana., 230ua Vew 3uinea, zontribucion
N

233



234

INTRODUCTION

La polygynie se rencontre dans divers genres chez
les Termitidae. Souvent, les sexués multiples sont des néoténiques,
qui peuvent provenir de nymphes de différents stades ou d'ouvriers
(NOIROT, 1956). Dans les autres cas, ‘ils sont dérivés d'imagos
ailés. Chez certaines espéces, les imagos qui deviennent fon-
ctionnels au sein de leur colonie d'origine ne se pigmentent
que partiellement; souvent leurs ailes sont irréguliérement
déchirées & la base. Ce sont des pseudimagos (GRASSE, 1949).
Chez les Termitidae, de tels individus ont é&té rencontrés dans
les genres Termes, Paracapriiermes, et Periccpritermes (HILL, 1942},
Anoplotermes (KAISER, 1956),Cubitermes (BOUILLON et MATHOT, 1964).
Chez les Nasutitermitinae, les <trois types de sexués multiples
ont été signalés: ergatoides (BATHELLIER, 1927; THORNE et NOIROT,
1982), nympholIdes (NOIROT, 1956), imaginaux (THORNE, 1982).
La polygynie impliquant des adultoides (imagos ou pseudimagos)
est trés fréquente chez Nasutitermes princeps . De plus, ces sexués,
sont l'objet d'un dimorphisme inédit. Ces deux points feront
l'objet de la présente communication.

N.princeps est l'un des termites les plus communs
dans les plantations de cocotiers qui couvrent la cdte nord-
est de 1la Nouvelle-Guinée. C'est une espéce arboricole: les
nids, situés & une hauteur variable sur les troncs des cocotiers
peuvent atteindre des dimensions considérables {jusqu'a 340
am3). Ils sont parfois polycaliques. La cellule royale, fortement
Spaissie, est appliquée contre le tronc. Dans les nids polygynes,
nous trouvons souvent un nodule royal formé de plusieurs cellules
superposées.

RESULTATS

Fréquence de la polygynie

Nous avons récolté 27 nids pourvus de sexués fon-
ctionnels. Parmi ceux-ci, 8 étaient monogynes. Les 19 autres
contenaient de 3 a 77 reines physogastres. Tous les nids fortement
polygynes é&taient également polyandres. Ils pouvaient contenir
jusqu'a 81 miles. Tous les sexués récoltés possédent des écailles
alaires (partie basale de 1l'aile, qui subsiste aprés cassure
de cellz—ci ): ce sont des imagos. Ils présentent cependant une
Zrande variété de taille, de physogastrie, de pigmentation.

Dimorphisme des sexués

Cette variabilité se manifeste au sein méme de
certaines colonies. Deux formes de sexués se distinguent nettement,
tant chez les males que chez les femelles. A l'oeil, les "petits"
sexués se reconnaissent & leurs petits yeux et leur pigmentation
plus claire. Un tel dimorphisme se rencontre dans 3 des 19 colonies

polygynes.

En figure 1, nous comparons les mensurations moyennes
des reines dans 27 colonies. Chaque société y estreprésentée par
son point moyen, sauf lorsque les sexués sont dimorphiques.
Dans ce cas, les mensurations moyennes des grandes et des petites

reines figurent séparément, et leur numéro de référence est



indiqué. Sur 1l'ensemble des nids, nous constatons la répartition
des données en deux nuages de points. Il existe donc effectivement
au sein de l'espéce deux formes distinctes de sexuds. Ces deux
formes seront désignées par '"grands " et 'petits"” sexués. Ces
qualificatifs se rapportent aux dimensions des sclérites (t8te,
pronotum) sont sans relation avec, notamment, la physogastrie.

Quinze nids, dont 8 monogynes, contanaient uniquement
des gZrandes reines; 7 nids, dont 1 monogyne, ne contenaient
que des petites reines; 3 nids abritaient les deux f{ormes.

X NIDS MONQGYNES
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figure !: Dimensions moyemnes des reines

Caractéristiques de la polygynie chez N.princeps.

I1 e2xiste une corrélation naégative 2antre l2 nomore
de reines 2t leur physogasirie moyenne. Comme mesure de la physo-
zastrie, qaous avons utilisé la distance séparant L2 premier

du septiéme <tergice apdominal. Le <coefficisnt de corrélatien
non paramétrique de 3Spearman (rg in SIZCEL, 1956) wvaut -0,32
® ¢ 0,001). Lorsque les deux formes cohabitant au sein d4'une
néme société, l2ur ophysogastrie n'ast pas signilicativement

différente. . lLes reines sont d'autant moins physogastres qu'alles
sont nombreuses. [1 a'y a pas de relation netZe =2ntre l2 nomore
ou la physogastrie des reines 2t la forme 3 laquellzs 21lss appar-
tia2nnent.

Il a'y a pas de corrélaci 2ntre l2 volume du
nid 2t le volume %total des reines 'r;: 3 35-N¥.5.). 3i l'on ne
Trouve jamais un gzgrand volume de reines dZans un 2etit naid, on
Jeut 2n revanche <Trouver un pjectit volume de reines dans un trés

grand nid.
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Par contre, le nombre de miles est significativement
corrélé au nombre de femelles (rg=0,46~P < 0,05). Le sex-ratio
global est proche de 1: le rapport nombre total de médles/nombre
total de femelles vaut 1,088. Au sein d'une colonie, le sex~
ratio peut varier de 0,17 (1 m3le/6 femelles) & 8,75 (35 mlles/
4 femelles).Dans 6 cas sur 17, il est compris entre 0,8 et 1,25.
Qui plus est, la concordance est excellente entre le type de
miles et le type de femelles. Les nids qui ne contiennent qu'une
forme de femelles contiennent la méme forme de médles. Dans 3
des 5 nids ou les femelles sont dimorphiques, les mdles le sont
aussi; dans l'un des deux autres, nous avons trouvé gque quatre
petits miles, dans l'autre un seul.

Origine des deux formes de sexués

On trouve dans certains nids, et parfois en proportion
trés importante, des ailés 2 ailes anormalement courtes. Quoique
de moitié moins longues que chez les ailés normaux , les ailes
de ces individus sont habituellement bien formées, les nervures
nettes, la ligne de déhiscence bien marquée. La pigmentation
est sensiblement équivalente a celle des ailés normaux. Mais
par leurs mensurations, ils sont similaires aux petits sexués
fonctionnels que nous venons de rencontrer.

Chez WNasutitermes, les imagos sont normalement dérivés
du cinquiéme stade nymphal. Chez ¥.princers, c'est indiscutablement
ie cas pour les ailés normaux, & ailes longues. En mettant en
paralléle les mensurations des nymphes des deux derniers stades,
des ailés des deux formes, et des sexués {onctionnels, nous
pouvons inférer que les ailés & ailes courtes dérivent de nymphes
du quatriéme stade ayant subi une mue imaginale anticipée. Cette
hypothése est corroborée par le fait que dans les colonies gqui
contiennent une forte proportion de jeunes ailés 2 ailes courtes
on trouve de nombreuses nymphes du gquatriéme stade préparant
la mue imaginale: l'aile plissée de 1'imago apparait par transpa-
rence & l'intérieur de son fourreau.

Conditions d'apparition des sexués

Des expériences ont été réalisées sur des nids
orphelins: un gros morceau de nid, ne contenant pas de <race
de cellule royale ni de sexués fonctionnels, fut recueilli dans
un sac en plastique et placé au pied d'un arbre dans le voisinage
du laporatoire. Des nymphes #&gées et des ailés normaux é&taient
présents. Les termites eurent 8t fait de percer le sac et de
former des colonnes d'exploration, puis
d'émigration, et de se réinstaller dans un morceau de Dois mortT
a4 proximité. Ouvert deux mois plus tard, le nid réinstallé abricait
4 femelles fortement physogastres et & méles, tous de la pe-
tite forme. Des paquets d'oeufs était présents. Deux autres
nids, rendus orphelins, ont été <traités de la méme fagon. Un
mois plus tard, les deux nids, aquoique partiellement envanis
par les fourmis, avaient cependant formé des sexués de remplacement:
34 femelles qui présentaient un début de physogastrie, dont
8 petites, pour l'un, et deux femelles déja nettement physogastres,
une petite et une grande, pour l'autre. Les deux nids contenaient
de nombreux males désailés.

Deux élevages ont été réalisés dans de grands aquariums,




Des morceaux de nids, contenant des nymphes =2t des ailds, ainsi
que des morceaux de bois mort ont été déposés sur un fond de
sable humide. Les termites quittadrent rapidement les f{ragments
de nid pour s'installer dans les morceaux de bois. Ouvert un
mois plus tard,les deux. élevages abritaient 4 femelles 2 Ll'abdomen
légérement dilaté. L'un contenait 3 méles, l'autre 4. Ici encore,
las deux formes de sexuds 3taient représentées.

CONCLUSIONS

Sur 8 sociétés monogynes, 7 contenaient de gZrands
sexués, certainement dérivés d'ailés normaux. Il s'agit probablzament
de sexués qui ont fondé une colonie aprés sssaimage. La présence
dans un nid d'une seule petite {emelle, fortement physogastre,
peut s'expliquer de deux maniéres:

-I1 s'agirait d'un sexué de remplacement. Ceci est tout 3 fait
plausible: si un nid peut renfermer trois reines de remplacement,
sourguoi pas une seule?

~I1 s'agirait d'une rfondatrice, dérivée d'un essaimant 3 ailes
courtes. En laboratoire, les sexués i ailes courtes sont capables
de former des tandems et d'antamer la fondation d'une société.
Toutefois, ils paraissent totalement incapables de voler, ce
qui va i l'encontre de cette hypothése.

Mous avons vu que des ailds pouvaient devenir des
reproducteurs fonctionnels au sein de Llesur colonie d'origine.
Z'2st le mode de formation de socidtés polygynes le misux documenté.
Chez Y. princeps, grands et petiits sexués peuvent y prendre parc.
3eaucoup de petits sexués sont des pseudimagos, mais d'zautres
sont parfaitement pigmentés 2t leurs ailes ont 2té brisées le
long de la ligne de déhiscence. Ces sexués peuvent se différencier
en remplacement ou =n suppléance de reproducteurs défaillants.
Ils pourraient 3galsment assurer la reproduction aprés migration
dans un bourgeon de la colonis mére, dans la cas de sociétés
solycaliques. La Tondation de colonies 2sn commun par 9lusieurs
couples d'essaimants, ou l'adoption d'ailés =2ssaimants par des
colonies existantes, 1e peuvent 3tre axclues, dien Jue rien
ne plaide 2n faveur de ces hypothéses.

La relation s2ntre la ohysogastris 2t L2 nombre
de famelles geut donner liszu i Zeux interprétactions:

-La physogastries des reines dJe remplacement se développe d'auctant
Moins rapidement qu’'=2ll2s sont plus nomoreuses 2 se diffsrencizr,
32 cause de la compétition intarindividuelle. Ceci sembls avoir
3té l2 cas dans les =xpériances 3sur aids orphelins: 2n un mnéme
laps de temps, nous obtenons dans une socidté 2 Ia2mellss nectament
shysogastres, dans Ll'zucre 324 famelles i l'abdomen LlLégérement
dilaca.

-A mesure que les reines deviennent de plus 2n plus physogastres,
laur nompre se rdduit par mortalitéd natureile ou compétizion.
Ceci =xpliquerait la mauvaise corrélation 2ntre la dimension
des nids =2t le volume des reines. A t2rme, une société pourrait
an arriver 3 ne plus contenir qu'une seules reine de remplacement,
de l'une su l'autre forme {(monogynis secondairs). Les ieux hypothe-
ses =2nvisagdes ne s'excluent pas aécessairement. Un compromis
2st <out i f2i% possidle 2ntre lss deux tendances.
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Enfin, <terminons par une remarque importante: des
nids, apparemment bien portants et pourvus de reproducteurs
fonctionnels, renferment en quantité treés importante des ailés
dérivés de nymphes du quatriéme stade, bien pigmentés, a ailes
courtes mais parfaitement constituées. La fonction et les conditions
d'apparition de ces ailés restent & élucider.

Remerciements: (e travail a $té réalisé grice & un crédit du Fonds de ia Recherche
Fondamentale Collective (F.R.F.C.), n® 2000582.
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EVOLUTION COMPAREE DES TAUX DE L'HORMONE JUVENILE ET DES
ECDYSTEROIDES CIRCULANTS CHEZ LES PRENYMPHES REINES ET OUVRIERES
DE DEUX ESPECES DE BOURDONS (BOMBUS HYPNORUM, BOMBUS TERRESTRIS).

par

A. STRAMBI, C. STRAMBI, P.-F. ROSELER*, I. ROSELER*.
CNRS=INP 5, 8P 71, £-13277-Maerseilla - zedex 3 (France)
«Zool. Iasc. [I, Rdnctgenring 10, O 37 Wirzburg (RFA).

Résumé: A l'aide de dosages radioimmunologigques,
nous avons 3tudié les taux des ecdysteroides 2t de la JH circulants
au cours de la oprénymphose de deux espécses de 3ourdons. Les
variations temporelles et quantitatives des concentrations sont
discutées an rapport avec la biologie des =spéces =2t la détermina-
tion des castes.

Mots—clés: dosages radiotmmunologigues, szcdystaroides,
hormone juvénile, 3ombus.

Summary: Fluctuations of juvenile hormone and ecdy-
steroids titres in workers and queens prepupae of two: species
of Bombus (B. hypnorum, 3.terrestris)

The titres of juvenile normone III and of Zcdysteroids
were measured throughout prepupal development of 3ombus zarrestr<s
and 3ombus hypnorwm. The orecision of the radioimmuno. assays
allowed us =©o determine rthe levels of both hormones rfrom a single
animal hnaemolympn sample. The concentrations of ooth hormones
show a clear geak, =he +timing of which vary according to the
caste. Concentrations and cime sequences are discussed in relation
©o species biology and caste specificity.

- Key-words: radiotmmunoassays, 2cdysteroids, juvenile
normone, prevupag , 30mMous.

INTRCDUCTION

Chez lss abeilles sociales, !a {ormation des castes
ast lide 3 des modulations hormonales. Des taux 3levés d'Hormones
juvéniles (JH) pendant las derniers stades Larvaires semblant
3tre impliqués dans le développement des reines (DE WILDE 2t

BEETSMA , 1982). L'zpplication de JH peut induire la diffsrencia-
“ion dans l2 sens reine <zhez las abeillas [ASENCOT =t LIMSKY
1976; GOEWIZ =2t 3EETSMA, 1375; COPISN =2t al., 1979), lLes Melipones
(YELTHUIS =2t YELTHUIS-XLUPPEL, 197%) =2t les 3ourdons (38SELZR,
1375, 1977). Ze derniar zauteur a mis 2n 3vidence <Zeux Tnécanismes
de diffirenciation des zastes:

oppement des larves

lhez 3ombus Aupnorum, le  déve
ta juantité de nourriture

vers l'une ou l'aufre cascte 2st induit par

regue durant l2 dernier stade larvaire. In peut penser Jue la
orise de aourriture 2ntraine la production de JH. L'application
de JH 2 des larves du dernisr stade 2t a8me des prénymohes 3igées
de moins de 24 hneures =ntraine laur dévelioppement dans l2 sens
reine. Chez Jombpus servesctrisc'ast sendant la oremisr stade
larvaire gu'a lisu la iéterminacion des zastes. La diffirenciation
dans le sens osuvri2re ne neut plus 3tre modiri zar la juantizé
de nourriture, ai par Ll'application de JH. Le Ziéveloppement

o




240

dans le sens reine peut 8tre influencé vers 1la voie ouvriére
par la présence d'une reine +trés dominante dans la société,
et ce, jusque pendant le dernier stade larvaire.

Il est intéressant de <connaitre l'influence des
ecdysteroides et des JH, les deux grandes familles d'hormones
du développement chez les insectes, sur la détermination des
castes. Dans un premier temps, on peut rechercher des corrélations
temporelles entre les variations des hormones circulantes et
certains aspects du développement. Chez les Hyménoptéres sociaux,
de telles recherches ont 4té faites chez 1'Abeille (CQPIJN et al.,
1979 ; WIRTZ, 1973; LENSKY et al., 1978; REMBOLD, 1976; REMBOLD
et HAGENGUTH, 1980) et, en ce qui concerne les seuls ecdysteroldes
chez deux espéces de Fourmis SUZZONI et al., 1980, 1983). Les

résultats de ces investigations montrent que les reines ont
des taux de JH plus élevés au dernier stade larvairei mais les
courbes obtenues par les différents auteurs ont des profils
malaisément comparables probablement & cause des différences
dans 1les méthodes (Galleria test, dosage radioimmunologique,
dosage physico-chimique), dans les échantillons (hémolymphe
ou broyats %totaux) ou méme dans l'unité a laquelle les taux
d'hormones sont rapportés: (poids, volume ou dien nombre d‘animaux).
Des différences entre castes ont été également montrées qui
concernent ies escdystéroides. Déja a l'aide du test biologique
Galleria, RUSELER,(1977) avait <trouvé un taux de JH plus élevé
dans les prénymphes de reines de Bombus hypnorwn, tandis que chez
Bombus terrestris il observait, au contraire, un taux trés légére-
ment plus élevé chez les prénymphes ouvriéres.

Pour améliorer notre compréhension des interactions
entre déterminisme des castes et activité hormonale, nous avons
mesuré les taux de JH et d'ecdysteroldes irculants pendant
le développement prénymphal ({(c'est a dire depuis le filage du
cocon jusqu'd la mue nymphale) des deux castes femelles des
deux espéces de Bourdons précitées Des méthodes radioimmunologiques
ont été employées pour déterminer les JH (STRAMBI et al., 1981)
et les ecdystéroides (DE REGGI et al., 1975) & partir d'un
méme échantillon d'hémolymphe provenant d'une seule prénymphe.

MATERIEL ET METHODES

Jourdons: Chague colonie est élevée 3 opartir d'une reine et maintenue en cage
4 289.30° C. Un contrdle du couvain est effsctué au meins &4 fois par jour pour
noter les larves qui commence 3 filer, les cocons sont marqués individuellement
par des points oe couleur.

Hémoivmphe: flle est coilectée et son volume mesuré dans un capillaire de verre
aores  incision aqu vaisseau dorsal et immédiatement congelée.l'némolymone de
orénymphes proches qe lz mue nymphale contenant du matériel cellulaire provenant
de l'hystolyse aes tissus est d'abord centrifugée 3 0° C ot 5000 RPM.

fxtraction: A chaque échantillon d'hémolymone soit environ 30 & 150 pl suivant
la taille aes larves on ajoute envirom trois fois son volume de aéthanol. Aprés
sonication, le mélange 2st lavé trois fois par de l'hexane. Aprés chague centrifuga-
tion, !'épiphase nexane est transférée dans un tube de verre. L'hypoohase Methanol-
eay iavée trois fols 3 l'hexane sst transférée dans un tupe d'Eppendorf et &vaporée.
fords reprise par du tampon citrate O,i M (pH 6,1) et ajout d'un dérivé marqué
3 1'125 I, les échantillons sont incubés contredes anticorps anti-ecdysone suivant



la aéthodede de Reggi et al{ !975). Les axtraits hexane sont %traités par la séthode
de Strambi 2t al. (1981). Aprds dvaporation sous azota, 2t reprise sar du dioxane
sulfurique, les ichantillons sont incubés 3 40°C pendant 16h. de fagon i transformer
la JH en sa forme diol par rupture du groupement epoxy. Les diols sant repris
par Llthexane. Les phases hexane sont lavées par une solution de soude (0,01 ¥}
st dégosées sur une plague de chromatograghie 2n couche aince. La olaque ast
déveloooée par un nélange hexane/dioxane (7/3) les Dbandes corresoondant 3 la
aigration des diols sont $ludes par de ltacétone. Cacte derniére, Jiluée 31 l'sau,
ast lyoohilisée. Le lyoohilisat 2st repris au campon citrate 0,01 M, dont une
aliquots additionnée de dérivé marqué 3 1'[25 [ sera incuoée avec des anticoras
anti-JH. Aprés que le dosage ait 3té affectué, les restes de chague 3ichantillon
des ‘tampon contznant encore de la JH-diol ont 4té lavés 3 l'hexane at Gtous las
axtraits d'une agme 2spéce ont ité nélangés, déssécnés puis repris oar un aélange
acetonitrile/eau (1/1) avant d'3tre analysés par HPLC sur colonne Merck 3P 13
(25 cm/0,4 ca, taille des oarvicuies Swa} avec un gradient linéaire de CHICN/H20
(de 45% 3 33% 2n 30 an) suivi par une ourge de CHICN (1 al/an pendant 10 an). Nous a-
vans collecté une Fraction par ainute soit au %total 40 fractions par 3chancillon
{un é4chantillon pour chaque 2spéce} qui ant 3$té soumises chacune 3 un dosage
radioimmunologique.

RESULTATS

Bombus terrestris: (Jig. 1 =2t 2) Le stade prénymphal =2st :zhez
les ouvrisres plus cour*t d'anviron 3 heures que chez les reines.
Scdystéroides: dans les deux castes le saux des acdystéroides
circulants est bas au moment du filage du cocon. Chez lss ouvridres,
les taux s'accroissent aprés 10 heures et attsignent un ic
34 40 heures. Chez las reines, la montde de la courbe ne commence
guére que vers 20 3 30 heures, le pic i lisu aprés 50 heures.
Dans les deux castes, les ftaux d4d'2cdystéroides retombent abruptament
2t sont trés bas au moment de la mue aymphale.

JH: Les variations dans les taux de JH sont rds paralléles
32 celles des Zcdystéroides . Chez les ouvriidres, le Zaux commence
s'édlever pendant les 10 premiéres neures =t attsint un maximum
40 neures. Dans l'hémolympne des reines, la montde =st retardée
t la2 pic n'a lisu gue vers 350 i 70 heures. Les valsurs des
pics sont trés voisines chez les ouvriéres 2t las reines.

e o

Sombus hypnorum: {(Fig., 3 =2t &) Le stade oprénymohal =2st Jlius
dans l'a2spéce gorécédenta, mais on  Trouve 3gaiament
une durée de dévelioppement 2lus loague chez L2s oJrénymphes de
reines que chez l2s prénympnes 4'ouvrisres.

Zcdystéroides: <Chez l2s ouvridres L2 =zaux des =cdystéroldes
circulants s'3lave  significactivement vers la7eme  heure jour
culminer 3 30 heures. Thez l2s reines de cet 3ge las 2cdystéroides
sont 2ncors 2n Juantité <r2s faible, la2ur caux ne commence 2
3'dlever que vers 40 hneures L2 pic dois Stre localisé vers la
50 2me heuze.

JH: C'2st dés aprés le filage du cocon que lss taux de JH commencent
32 s'dlever dans l2s deux castes. La variaoilitéd des nesures
individuell2s 2st plus zgrande jue chez Jeombus serrestr<s 2C 2ous in-
tardit d'attribuer 3 un 3ge précis la pic de JH des ouvridres. Sar
sontre, chez Las reines, l2 gic 28T assez Jien localisé aprés
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5CG heures; il est plus tardif et atteint des valeurs supérieures
4 ce que l'on a pu mesurer chez les ouvriéres.

JH et ecdystéroides décroissent a la fin du stade
dans les deux castes.
Caractérisation de la JH de Bombus.

La séparation par HPLC des diols suivie d'une analyse
radioimmunologique de toutes les fractions, la comparaison des
chromatogrammes ainsi obtenus au chromatogramme témoin ou l'on
met en évidence les temps de rétention des diols tritiés des
JH I, II et III, permettent de caractériser les produits immunoré-
actifs des deux espéces. La figure S montre clairement que les
seuls produits immunoréactifs détectés comigrent avec le diol
de la JH III (C16). (fig.5).

S
itw Cu Cn Cy
T ]
z o1 M JH diols
1
P
4 ™
44
1.4 Bombus
. terrestris
2 14
3
HEW
s —— ! _
i oy
$4
4
14 Bombus
B hypnorum
s {1
£
& 1.4
S g |
s 10 18 ] ) » % w0

traction number
tgure 5: Séparation par HPLC des JE de .'hémoluymphe de Bombus

)

terrestris e: de Sombus ~ypnorum. Comparaison avec aes
marqueurs :iritiés chromatograpniés dans les mémes
conditions.

Nous n'avons pas détecté d'immunoréactivité dans
les fractions comigrant avec les diols de JH de poids moluculaire
plus élevé C:r7, Cl18). Le mélange préalable des échantillons
provenant pour chaque espéce, des deux castes et prélevés tout
au long du stade permet d'affirmer, puisqu'on ne trouve qu'un
seul dérivé, qu'aucune différence qualitative n'existe entre
les castes ni dans le décours temporel.

Les prénymphes des deux espéces de 3cmpus étudiées ici
ne contiennent donc gue de la JH III <ant chez 1les reines
que chez les ouvriéres.



DISCUSSION

REMBOLD et HAGENGUTH (1980) par une méthode physico-
chimique trouvent la JH III tout au long du. développement de
1'Abeille. En 1978, LENSKY =t al.affirmaient la présence simultanée
des JH I 2t III, leur dosage chez les prénymphes rendait compte
de 3 fois plus de JH III que de JH I chez les reines, de 4 fois
plus de JH I que de JH III chez les ouvriéres. Chez les autres
Apidae que sont les Bourdons, nous n'avons déceld que de !la
JH III. Les taux de JH et d'=zcdystéroides montrent un pic trés
net au cours du stade prénymphal des deux castes chez les deux
aspéces. Les hormones circulantes disparaissent vers la fin
du stade. De tels pics arécédant la mue nymphale on &té décrits
chez les Lépidoptéres (LAGUEUX et al.,l1976; VARJAS =t al., 1976;
HSIAQ =t HSIAQ, 1977; MAUCHAMP et al., 1980), chez Ll'abeille
(REMBOLD et HAGENGUTH, 1980) o0 la décroissance des taux avant
la mue nymphals n'a pas 2té clairement montrée. La signification
fonctionnelle de ces 2ics n'est pas connue.

Dans le deux 2spéces de 3ourdons, il axiste des
différences dans les variations temporelles des taux de JH =t
d'ecdystéroides. Les taux de JH commencent 32 augmenter plus
8t que les taux d'ecdystéroides tandis que l2 pic de JH se
situe quelques heures plus ¢tard que le pic d'=cdystéroides.
Dans les deux =2spéces, l2s deux hormones varisnt suivant un
schéma trés voisin, 22 qui indique une coordination tr#s orécise
antre les hormones dans l2 développement de la prénymphe.

Odn ne geut pas comparer ce phénoméne avec ce qu'il
advient chez Ll'Abeille car, pendant tout le stade orénymphal,
seuls3 schantillons ont 3té dosés pour les deux castes par REMBOLD
2t HAGENGUTH (1980) =2t un seul point par caste par LINSKY =2t
al. (1978). Chez las Lépidoptéres, l'augmentaticn jes z2cdystéroides
orécéde la retombée des JH. Mais on ne connait risn sur des
concentrations hormonales critiques capables 4'induire des diffé-
rences dans le développement, pas plus qu'on ne sait si ls phénoméne
important 2st le pic ou l'accroissement qui l2 précéde.

De nos résultats, on peut conciure que l'accroissement
du taux de JH pourrait dans un premier temps activer le2 zénome
tandis gue las 2cdystéroides antraineraient la cranscription
ju programme induit par la JH zomme cela 2 3té srovosé par LRISHNA-
{UMARAN (1980). Dans L2 développement morphogénécigue on gense
que la JH svimuls 1'2xpression des génes larvaires; dans 1l'optigue
de la différenciation des <castes, la JH induirait la physio-
logie reproductrice 2t l= comportament de re2ine comme l'a montré
ROSELER (1977) pour Zempus rypnorwm Des difldrences spéciliques des
castes axistant oour l2s deux hormones. TChez L2s ouvridres,
les taux des deux Hhormones commencent 3 augmenter slus =3t Jue
chez les reines 2t ls pic se situe vers la2 milis2u du stade srénym-
ohal, tandis que chez les reines il a lisu =nviron f&rente neurses
olus tard soit vers les 2/3 ou La2s 3/4 de Lla durde du stade.
Jette diffirence reflits sans doutes un Jrogramme tamporsel spéci
ies castes =2t li2 3 laur d4diffirenciation. Les zaux mnaximum
dsux normones sont Iu méme ordre de randeur chez las rein
2t l2s ouvridres de 3ombus Serrestris. Shez Jombus rypmoruwmie dic
JH =2st plus 3la2vé zhez les reines que chez las Juvrisdres,
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qui avait été montré grice & un test biologique par ROSELER
(1977). Celz pourrait &tre rapproché du fait que des prénymphes
de Zombus hypnorwn engagéeS dans la différenciation en ouvriéres
peuvent §tre orientées vers la caste reine par 1l'application
de JH (ROSELER, 1976,1977).

Références

ASENCOT M., LENSKY Y., 1976.- The effect of sugar and juvenile
hormone on the differentiation of the female honeybee
larvae (Apis meliifera) <o queens. Life Sci., 18, €93-
700.

COPIJN G.M. , BEETSMA J.,WwIRTZ P., 1979.- Queen differentiation
and mortality after application of different juvenile
hormone analogues to worker larvae of the honeybee(Apis
mellifera L.) Proc. Kon. Ned. Akad. Wet., C 82, 29-42.

DE REGGI .M.L.,HIRN .M.H., DELAAGE .M.A., 197S.- Radioimmunoassay
of ecdysone: an application <to Drosophila larvae
and pupae. 3iochem. Biophys. Res. Comm., 66, 1307-1315.

DE WILDE J., BEETSMA J., 1982.~ The physiology: of caste development
in social insects.Adv. Insec: Physiol ., 16, 167-247.

GOEWIE E.A., BEETSMA J., 1976.- InductTion of caste differentiation
in the honeybee (Apis mellifera L.) after topicalap-
plication of JH III. Proc. Kon. Ned. Akad. Wet., C 79,
466469,

HSIAO T.H., HSIAO C., 1977.- Simultaneous determination of molting
and juvenile hormone titers of the greater waxmoth.J. Iz
sect physiol ., 23, 89-93.

*ISHNAKUMARAN A., 1980.- Reprogramming in insect epidermal
cells .Role of hormones. Int. Conf. on Regulation of in-
sect Development and behaviour. Karpacz Poland., 451~
a62.

LAGUEUX M., PERRON J., HOFFMANN J.A., 1976.- Ecdysone metabolism
and endogenous moulting hormone titre during larval-
pupai development in Choristoneura Ffumiferana. 4. In—
sect Physiol.22, 57-62.

LENSKY Y., 3AEHR J.C., And PORCHERON P., 1978.- Dosages radioimmuno-
logiques des ecdysones et des hormones juvéniles
au cours du développement post-emoryonnaire chez
ies cuvridres et les reines d'abeille (dpis meilificak.
var.Ligustica ).C.R. Acad. Sei. Paris, 287, 821-824.



MAUCHAMP B., LAFONT R., PENNETIER J.L., DOUMAS J., 1980.- Detection
and quantification of the juvenile hormone I during
the post-embryonic development of P1izrtis brassicae
L. Int. Conf. on Requlation of Insact development and
8ehaviour, Karpacz, Poland, 199-206.

REMBOLD H., 1376.- The role of determinator in caste formation
in the honeybee. In: "DPhase and zastz determination in
insects". Ed. M. LUSCHER, Oxford., 21-34.

REMBOLD d., HAGENGUTH H., 1980.- Modulation of hormone pools
during postembryonic development of the {emale
noneybee castes. [nt. Cony. on regulation in Insect de-
velopment and 8ehaviour. Xarpacz,Poland  427-440.

R0SELER P.7.,1976.- Juvenile hormone and gueen rearing in 3umble-
bees. In:" Phase and caste determination in Insects".
ad. M. LUSCHER, Oxford, S$3-81.

ROSELER ?.F., l977.- EZndocrine control of polymorphism. in bumblebees
Proc. dth Int. Congr. IUSSI, Wageningen, 22-23.

STRAMBI C., STRAMBI A., DE REGGI M.L., HIRN M.H., DELAAGE M¥.A.,
1381.- Radioimmunoassay of Insect juvenile hormones

and of *heir diol derivatives. Zur. J. 3tochem., 118,
401-406.

., DPASSERA L., S3TRAMBI aA., 1280.- Z=cdysteroid =ictre
and casta determination in the ant, 2heidole paliiduia
(Nyl.) (Hym. Form.). Izperientia ., 36, 1228-1229.

ZZONI

u)
<,
¥

SUZZONI J.P., PASSERA L., STRAMBI A., 1283.- Zvolution or 2cdys-
steroids during caste diffesrentiation in the ant ?lagio-
lep1s pygmaea. Phystol. Zntomol., 8, 33-96.

TARJAS L., 2AGUIA 2., DE WILDE J., 1976.- Juvenils hormone zitres
in penul<imate and last instar larvae of 2<er<s iSrassi-
caz and 3arathra drasstcae in relation o the arffact
of juvenoid application.Iizper<antia 32, 249-251.

JELTHUIS H4.45.¥., YELTHUIS-KLUPPELL 7.4., 1373.- Caste di ntiaticn
in a stinglass See ‘leitovona fuadriiasciata Lep. inlflu-
2nced by juvenils zormone application. Zroe. Yon. Jed.
dkad. ¥er. C 78, 31-34.

NIRTZ 2., 1373.-~ Jiffarentiation in <he 2oneybee larvae. Yeded. Land
Souwhogeschool, Wageningen, 73-75.

247



248



INDEX DES AUTEURS

Abraham 19-20-21-22
Aktac S8

Amante 30

Anderson 3

isencot 205-239
Ataya 24

B8alazuc 142-1644
Jarbault 185
Jarbero 171
Jaroni- Urbani 38
Jathelier 234
darthes 171
Jausawein 122
Jazire-denazet 123
Jeams 123
Jeck 122
Jeecsma 205-239
Jernard 151-175-176
Jernstain 35
3ibikoff L&2
3ier 223
Jigley 30
3illen 38~121
3lum L1-12-13
3och 203
Jodenheimer 183
Jodot 183
Jonavita-Cougourdan 27-28
dandroit 172
3ossart 135
Jouillon 224
3rian 30-34-37-223
Iridges 123

123
iratners 7
3rown 40-131
drun &3
3uka 39
Juren 10
Juschinger 142-164-195

Catloc 171

Zalaw 132

Cammaer=s 73-74-215
-deulzrsse 131-122

Ceustars 38-151

Chamoagne 31-38-44-11l-11d

Zharnov 134-133

lharain 38

Chauvin 133-195-203
Cherix 13

Cherrett 30-34
Clark 168

Coglitore 73-74-215
Callins 183

Capijn 239-240
Cramer 79

Crewe 10

Crozier 7

Oarchen 3~ 205
Oarlington 183-135
Daumer 45-4§
davidsen 33

De Geytar 32

Dejean 19-40-38
Delage 49
Delage-Qarchen 123-137-205
Oelalande 49
Delbecque 206
Qeleurance 35
Oeligne 184

Delye 167

Jenebourg 19-31-84-113-114-11§
De Aeggi 240

Devaux 163

Oe ‘roey 70

Je Wilde 239
Olussky 133
Donisthorpe 142-195
Qubuc 57

Ju Merle L71-172
Juouy 38

Eidmann 131-132-{37
Zaersan '35

Iamert 122-123

Irrard 47

Zspadaler 14(-142-144-173
Zvans 138

Zvesnam 73

20way 79
ennan 30
ischer 132

ars 223
larcher 3-11-{2-16=-i5
turi 207

...,..,A
0w w
3
a
®
5

TR I R e 1]

249

Farel 38-68-155-157
Fournier 205
Francoeur l4&

free 3

Fresneau 43-75-37-38-110

Gadgil 185
Gautier- Hion 356
Gencry 162-163-189
Gerret 93

Glancay 30

Goewie 239

jolley 162-168-169
3dsswald 176-234
3rassé 183-23s

Hagenguth 205-207-240-245
182

damilton 95-36

Haskins 46

demaling 10

demstedt 123

ill 234

Hglldobler 3-24-4§-35-212

Holt 161-152

Horel 105

dJorrtsmann 151-162-163

douscon 186

dsiag 243

Huber 3

dugues 134

Jaissan 70-30
sander 33-49
ouiiza 10§

Caisar 234
<alsnaven 133
(anixa 19
(augevitz 70
{2raarrac 79

Carr 3

¢nerer 229

{raffz 105

{reps 135
{risnnikumaran 243

122

Liacnaua 107-110
_3queux 243



Lavigne 163

Lebrun 138

Le Masne 80

Le Moli 80

Lenoir 26-45-80

Lensky 6-203-204-205-239
240-245

Lepage 181-183-184-185

Le Roux A. 20

Le Roux G. 20

Leuthold 6-183

Lindauer 58

Lofgren 10

Lorber lé&

Luguet 172

Liscner 8

Mac Arthur 185
Mac Farland 186
Maiato 80
Mallet 79

Mann 68
Maschwitz 108
Masens 36
Mathot 234
Mauchamp 245
Mazet 171
Maynard-Smith 182
Menozzi 137
Mercier 211
Meudec 20-37-58-80-~84
Micnener 7
Killer 169
Mirenda 58-65
Méglicn 24
Morel 27-28-2%
Moss 185
Munlenberg 108

Nicolis 118

Noirot 183-1B84-185-186-234
Nsudi 38

Nutting 183

Oster 1BZ-183-184
Otto 86
Juen 122

Pardi 8-95

Parro 115

Passera 87-88-108-218-220-223

Passetti 80

Pasteels 15-21-31-113~114
184-233

Pearson 177

ferna 38

Perrins 185

Pery 141

Petersen 169

Petersen-3raun 223

Peusens 121

Pianka 185

Piccioli 98

Pisarski 153

Plateaux 3-133-138-14i-191
195-198

2lateaux-Quenu 225

Pratte 83

®rigogine 113

Quennedy 123

Raigner 45-46-152
Réaumur 3

Rembold 205-207-240-245
Rissing 35

Robinson 80-34

Roger 153-169

Roisin 233

Roseler I. 239

Roseler 9,7, 238-245-246
Rosengren 162

Ruttner 8

Rutz 207

Sakagami 8

Schmidt 123
Schoener 184
Seurat 132

Shearer 203

Sibly 184

Siebert 183-185
Siegel 22-235
Silva 8

Slapezski 204
Smeeton 58-91
Sokolowski l4&
Solignac 193

Staar 7

Stearns ]85

Stein 123
Stoewesand 142-14a
Stradling 182
Strambi A. 206-235
Strambi C. 239-240
Stumper 68

Sudd 45-46

Suzzonl 216-240

Swain 70

Thorne 234

Tinaut Ranera 177
Topoff 65

Towsend 182-184
Trezel 105
Tropmair 80
Tshinkel 80
Tulloch 123
furilazzi 98

V¥an Boven 152

Van frausum 161

Varjas 245

velthuis 10-239

Velthuis-Kluppel 239

Verhaegne 31-32-113-11¢4
116

Vinson 80

¥asn 80

Weber 68-108

Weir 20-88-91
Wellenstein 157
West-tberhard 8-83-94-95

96-99-102
Wheeler 55-68-70-131-132
138
Wiegert 169
Willer 14

Wilson 6~7-46-65-108-113
151-152-182-183
184-185-212

Wirtz 205-240

Wisniewski lik

Zylbernerg 123

250



INDEX ESPECES-MOTS-CLES

Abdomen 142

Acantholepis 157-159

A. Frauenfeldi 157-158-159

Acides 203

Acromyrmex 79

A. octopinosus 79-30-34

A. hystrix 30-34

Acracoelia 131-137

Activité individuelle 19-37

13

- de récolte 225

Activation sélective 107

Age 37-205

Agrégacion 73

Agressivitéd 73-98

Alcanes 203

Alcaols 203

Alimentacion 105

Anoama 152-150

Anoplotermes 234

Apnaenogastar 157

A. syoterranea 133

Aois 3-205-240-245

A, aellifica 3-203

i.a. adansoni 3

l.a. caoensis 5-3

i.a. ligustica 3

Aoprovisionnement 37

iraignées 10S

Atopogyne 137

Atta 79-i23

1. zsohalocras 30-34

ittines 79

AtTractivitd des larves 79

3iomasse 157

Jois aort 191

3iatope 131

3omous 7-239

3. aypnorua 239

3. zzrrestris 239

amponocys +§-47-133-137

. apdominaiis 37-39

. 1echioos [22-i29

. zsruentatus 138
tataraiis 122-123
Ligniperza 3

. Sanex 3j7-43

C
-
”
c

C. socius &5
C. sp. §7-39
C. sylvacicus (58
C. thoracicuslS7
C. vagus 27
Castas 3-37
Cataglyphis 151-152-153-155
159
C. adenensislS3
C. albicans 151-153-156-15%
157
bicalor 153-157-158-159
Sombycina 151-153-133
sursor 153
ammae 153
naloohila 153
. lucasi 153
nodus 122-126-i28
tlules secrétrices 123
- rayales 205
Cepnalocermes rectangularis
185

o0
PR

O OO O

& .

Climac 171
Caalescance 143
Caelotes 105
. terrastris [0S
Cahésion sociale 39
Calooopsis 152
Calonies aixtes 37

- arpnelines 3-73-233
Compétition :zroohique 70
Comporzament agressii 3-27
Zonsommatian 137
jantacts antannairss 36-39
Crematogastar !31-132-137
. 3uper=i 137
rijal v. luctesa .37
scucellaris 131-133-137
raissance 131
solzarmes 30-234
. fungifaper 335

Co o Ca s €1 a

Qac=ylurina 207

Jéfdcacion 134

Jéménagement 13-37
Jensizd sopulatian i3l
Jants 139

Jérzrainisme tasctas 203-210

251

Oiagramme séquentiel 11
Oigestion 140-184
Oigynie 225
Diois 172
Diplorhoptrum sygmaeus
133
Oispersion de jaunes 10S
Distance phylogénétique
57
Distridbucion de nourri-
ture 57-186
Oolichoderus 152
Jomestiques 39
Jominance 938
Josages radiciamunole-
jiques 205-239

Ecdystiroides 239
Zchantillonnage 161
Zzlairement 131
Scalogis 171-131
Scratamma 197-110
. ruidum 107-i08-110
aigration 37-226
Zohestia 113
Zpigastroschisis (43
Zpirmyrma 142
Zquesimessar (57
iguiliorz2 démogranhique
191

oo

rqatoplasae 123
soecas vaisines 131
ssaimage 191
thograome 38
Ivoiution 197
Iuylaeus zalzzacus 22%
Ixolotcacian u nilia

Vo s m

lau
43-37

Ixglaracion 21-33

a

snaation 35-131-237

ardt {31

armica 49-30-33-36~30
La2-144=-131-152

133-139-223

7. zunicularia 122-i2§

S, Fusca 122-129-:i3@

*. jagates 138




. polyctena 88-161
. pratensis 122-12%
. rufa 80-155
. rufibarbis 52
. sanguinea 88-124
Fformicinae §7-68-123-141
Fourmis champignonistes 79
- d'Argentine 153
- du oharaon 223
- scissonneuses 167
Fourrageuses 87-107

oM oM

o

Gelée royale 205
Gésier 139
Glanaes ¢'Arnhart 204
- labiales 205
- propnaryngiennes 123

Halictinae 225

Halictus ligatus 229

H. maculatus 229

Harpagoxenus sublaevis 143-148
Hélicométrie 143

Hémolymphe 205-240
Hétéromorpnose 143

Hibernation 2190

Hiérarchie 99-216-225

Hormone juvénile 205-239

Idiosyncrasie 19
imprégnation §9
lnactivité 19-88
Inspection tactile 79
Inversion gastrale lb&
Interactions sociales 68
Iridomyrmex 157-159

{. humilis 153-158

Kalotermes 139-140
K. flavigollis 8-13%-185

Larves 79

L. 2 expansions latérales 131

Lasioglossum 7

Lasius 153-136-171-172

L. alienus 156-171-174-i75
176-177

flavus 1i-12s

f. nearticus 124

L. fuliginosus 12&

L. niger 45-80-171-172-174

175-176-177
Leptogenys-ocellifera 108
Leotothoracini 141-]4i

Leptothorax 115-1641-142-151
152-171-191

grouvellei 171-172-173

kraussei 144-148

Raurum 142-146

myscorum 143-1644

niger 171-172-173-174

nigriceps 143-148

nyianderi 14i-142-143-144
148-155-191

L. parvulus 142-143-148-191

tudbero~interruptus 142

L. tristis 143

L. unifasciatus 117-142-143

146-148
Lever du soleil 191

[ il Sl el ol ol

Machaeronyrma 153

Macrotermes §

M. michaelseni 183-185

Manipulation parentale 3

Marquage territoire 39

Melipona 205

Mémoire 39-73

Mésoclimat 191

Messor 49-50-31-32-35-56

151-156-167-169

M. parbara 135i-152-167-168

M. capitatus 152

M. sanctus 167-168

M. structor 40-50-52-56

Microscopie 3 balayage 139

Modéles mathématiques 23-31

113-181

Monocomous 153

Monogynie 5-215-22%

Monomorium chobauti 157

%. salomonis 156-158

M. subopacum 157-158

Mont Ventoux 171

Moronologie 123

Mycothorax 143-ibb

Myrmecocystus 45

Myreica 45-73-84-88-31
156-222

M. ruora 19-20-45-73-75
80-87-88-91

Myrmicinae 141

Nasutitermes 223

N. zorniger 185

N. princeps 233
Neivamyrmex nigrescens 38
Neoponera 87

Odeur ge ia colonie 70-79
- de la nourriture 107
- de ltespiece 79
- des larves 79
- des reines 73
Ogontomacnus 39-40-45
0. troglodytes 45-48
Oecoonylla 46
0. longineda &5
Oeufs 219
Ombrage 191
Ontogenese 27
Oophagie 94
Optimisation 181
Orientation 39
Ovaires 387
Oxygyne 137

Pachychondyla 37
P. apicalis 45-88
P, obscuricornis 88-38-91
Paracapritermes 234
Perception ae la pente 41
Pericapritermes 236
Pheidole 142-152-156
219
P. palliaula 152-155-219
Phéromone rovaie 3
Philopatrie 99
Phylogénie §3
Physogastrie 233
Plagiolepis 171-211
P. pygmaea 67-122-171
177-212
P. schmitzi 177
f. vindoponensis 172-177
178
Plasticité comporze-
mentaie 107
Pléométrose
Pogonomyrmex
P. badius 168
P. occidentaiis 169
Polisces 7-93-97
P. foegeratus 98
Polygynie 5-33-211-233
Polyéchisme 16-27-67
Polymoronisme 233
- ovarien 87
Pondeuse principale 225
Ponera eduardi 30
Ponerinae 39-40-107
Ponte 5-216
Pourvoveuses 39

3

5

252



Prédacion 39

Prénynphes 239

Privation sociale 27
Productivitd 167
Proventricule 139
Pseudomyrmex Ferrugineag7-459
Pseudomyrmicinae 57-68
Pulvillus 139

Récolte alimentairs 43

Reconnaissance chimigue 79
- visuelle 79

Recrutement 31-37-107-{13

Aégulation sociale 73

Reines 73-219

Reines vierges 3

Relations sociales 57

Repéres topogracniques %2

Reproduction 181

Reticuliternes 139-140

A. lucifugus 139-140

R. santonensis 1[39-140

Retour au nid 19

Ahycidooanera 44

8les 5

Ayenme circadien 43

Sélaction de sarsntile 3-33

3équences zomportementales 11

Serviformica 132

3euil pondéral discriminaction

sexes 225
Sexués remolacement 233
Saigneuses 37
Sol 71
Soiznopnsis 3
S. invicta 5-10-30
Stzope 167
Survivone 203

Tagpinoma 37-113-152-157-i39
T. 2rraticum J1-37-38-43-30
34wi17-153-136
. siaracnl 133-133-137
axonomia .71
:mnothorax ~sczaens 38
Tampdracure 31
s
a

ratolagie lel
Taraes 234

Tarritairs 107
ta 142

tragynis 225
tramorium +3

W aw

f. caespituam 30-32-113-115-116
Thorax 142

Toilettage 63

Transport de couvain 21-39
Trigona 205

Trophallaxie 27-69

Tube digestif 140

Ultrastructure 123

Valeur sélective 185
‘Yégétation 171

Yie greégaire 105
Yitesse déplacement (51

253



