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PREFACE

The proposal for a joint meeting of the French and Brit-
ish Sections of IUSSI was made first at the IX International Congr-
ess of the Union, at Boulder, Colorado. Our French colleagues off-
ered to host this social insect version of the ‘'entente cordiale',
but, as it turned out, the meeting was not far short of a full int-
ernational conference.

We were particularly fortunate that Prof. Bill Gotwald
Jr. was present to give the introductory lecture, in honour of Prof.
J K A van Boven's retirement. Bill's clear and enthusiastic lec-
turing style really set the tone for the meeting. Despite every-
one's reservations about a possible 'language barrier’', it is appar-
ent that both native English and French speakers understand far more
of each other's language than they care to pretend!

The success of any meeting is 90% dependent on careful
organisation. The French Section was lucky to have as an organiser
Johan Billen, whose attention to detail ensured a carefree partici-
pation by all. We all are very grateful to him.

My own feelings, and the opinion of my British colleagues
who participated in the meeting, are that the whole event was a
great success, both at the academic and the social levels. For, as
social biologists, we can have no hesitation in saying that coopera-
tion begins with individual contact. It is my hope that in a few
years' time the British Section can return the invitation to the
French Section to join with us in a meeting, possibly in London.
Perhaps this might be widened to include our German colleagues, so
that we hold a European Congress interpolated between the quartenn-
ial international meetings.

G W ELMES
December 1984
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AVANT-PROPOS

1'Fdition 1984 des réunions annuelles de notre section
ayant, pour une fois, abandonné le soleil brillant du Midi,
a réuni soixante-seize chercheurs au jeune campus universi-
taire de Diepenbeek en Belgique. Sauf malheureusement pour
nos amis espagnols, l'éloignement n'a pas empéché le voyage
vers le Nord. La réunion était marquée par l'ambiance cha-
leureuse et amicale qui est propre a notre société. De plus,
cette familiarité était renforcée a Diepenbeek par la pré-
sence, pour la premiére fois, de nos collégues de la section
britannigque. Le succés de cette rencontre des deux sections
est incontestable, et offre certainement des perspectives
intéressantes !

Le Professeur W.H. Gotwald des Etats-Unis a dédié sa
conférence inaugurale sur les fourmis voyageuses a son ami
J. van Boven. La réunion de Diepenbeek d'ailleurs était gé-
néralement congue comme un hommage & cet éminent collégue,
une semaine avant sa retraite comme Professeur ordinaire a
1'Université de Louvain. l'Assemblée a tenu exprimer cet
hommage en lui conférant le titre de membre d'honneur de la
section francaise. En portant ce titre, le Professeur van
Boven rejoint le célébre fondateur de notre société, le Pro-
fesseur P. Grassé. Sans doute, cette reconnaissance a été
ressentie par tous les participants comme le couronnement
bien mérité d'une carriére scientifique gu'il consacra pen-
dant beaucoup d'années a l'étude taxonomique et biologigque

des fourmis voyageuses africaines.

Johan Billen



Dr. h.c. ERICH WASMANN, S.d.

Erich Wasmann est né le 29 mai 1859 a Méran dans le
Tyrol autrichien. En Septembre 1875 11 entre dans la Province
allemande de la Société de Jésus. Il habite la plupart de sa vie
dans le Limbourg néerlandais 2 Exaten et & Valkenburg. Entre 1899
et 1911 il a résidé i Luxembourg.

La puissance de travail et la persévérance de Wasmann
forcent encore aujourd'hui 1'admiration. Il a décrit 834 formes
nouvelles, dont la plupart (87 pour cent) sont des myrmécophiles
ou termitophiles. Entretemps il a publié 290 contributions a la
connaissance des myrmécophiles et termitophiles, dont le total
atteint le chiffre impressionnant de plus de 7000 pages. Ses
recherches englobent tous les aspects de la biologie allant de la
systématique & 1'éthologie, de la philosophie 3 1'évolution. En
dehors, il a encore écrit 145 articles d'ordre entomologique et
315 communications courtes et comptes rendus. Sans doute on
pourra ranger Wasmann parmi les fondateurs de la myrméco- et
termitophilie.

Parmi les différentes distinctions honorifiques dont

on le gratifia, signalons le titre de docteur honoris causa que °

lui offrit, en 1921, 1l'Université de Fribourg, en Suisse, et le
volume "Wasmann-Festband" que lui dédia la Société allemande de
Zoologie, en 1929, & 1l'occasion de son soixante-dixiéme
anniversaire et auquel collabor&érent plus de trente savants du
monde entier.

A sa mort, le 27 février 1931, & Valkenburg il avait
1égué sa bibliothdque et ses collections A son Ordre. La ville de
Maastricht a acheté le "Museum Wasmannianum” en 1964 et 1'a déposé

au Natuurhistorisch Museum.

Jozef van Boven
Couverture:E.Wasmann i l'dge de 66 ans,photographié en mai 1925



Dr. h.c. ERICH WASMANN, S.Jd.

Erich Wasmann was born on 29 May 1859 at Meran in
Austria, and entered the German Jesuit Society in September 1875.
During most of his life, he lived at Exaten or Valkenburg in the
Dutch province of Limburg, except between 1899 and 1911 when he
resided in Luxembourg.

Wasmann's 1life and scientific work made a profound
impression at the time and still draws admiration from the present
day entomologists. He described 834 new forms, the majority
(87%) of which were myrmecophiles and termitophiles. Moreover,
290 contributions on the study of these insects were published,
representing the impressive total number of over 7,000 pages. His
work dealt with all aspects of biology, ranging from systematics
to ethology and from philosophy to evolution. In addition, there
were 145 gqneral entomological papers and 315 short communications
from his hand. Wasmann without any doubt therefore can be
regarded as one of the founders of myrmecophilous and
termitophilous research.

Among the various honorary degrees and distinctions he
received were a doctorate honoris causa, offered by the University
of Freiburg, Switzerland in 1921, and the "Wasmann-Festband", a
special volume from the German Zoological Society with over 30
contributions from all over the world, dedicated to him in 1929 on
the occasion of his 70th birthday.

Wasmann died on 27 February 1931 in Valkenburg. By
his will, his library and collections were left to the Jesuit
Society. The city of Maastricht bought the "Museum Wasmannianum"

in 1964, where it is placed in the Museum of Natural History.

Jozef van Boven

eover : Evrich Wasmann at the ape of 66, photographed in May
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Actes Coll. Insectes Soc. , 2, 7-16 (1985)

REFLECTIONS ON THE EVOLUTION OF ARMY ANTS
(Hymenoptera, Formicidae)

by
William H. GOTWALD, Jr.

Department of Biology Utica College of Syracuse University
Utica, New York 13502, U.S.A.

Résumé: REflexions sur 1'&volution des fourmis
voyageuses.

D'aprés Wilson (1958), il y aurait parmi les fourmis une
gvolution 3 degrés vers un syndrome adaptif des fourmis voyageuses.
Ce plan &volutif peut 2tre complété par d'autres aspects
du comportement, et par le caractére apomorphe ou plésiomorphe
de ces facteurs chez les différentes espéces. De cette maniére, la
position relative d'espéces dans un continuum &volutif hypothétique
peut &tre analysée. La plupart des fourmis voyageuses peuvant &tre
cetégorisdes dans les groupes suivants, présentéé dans un ordre
progressif de leur &volution: (1) les espdces entierement
hypogé€iques; (2) les espéces quasi-hypogéiques; (3) les especes

quasi—épigéiques; et (4) les especes complitement é%igélques.

Mots~clés: fourmis voyageuses, Ecitoninae, Dorylinae,

L4 » -
ecosystémes tropicaux, comportement, Svolution.

Summary: Wilson (1958) hypothesized a series of steps

through which ants evolve toward the army ant adaptive syndrome.



This scenario can be elaborated upon by includiug other
behavioral characters and by determining whether the behavioral
character states represented in the various species are
plesiomorphic or apomorphic. This was done not to construct a
series of genealogies but rather to analyze the relative position
of species in any hypothesized evolutionary continuum. In this
way species can be identified as relatively ancestral or derived.
Most army ants can be categorized into the following groups.
These groups are arranged from the least derived to the most highly
derived: (1) truly hypogaeic species; (2) quasi-hypogaeic
species; (3) quasi-epigaeic species; and (4) truly epigaeic

species.

Rey-words: army ants, Ecitoninae, Dorulinae, tropical

ecosystems, behavior, evolution.

The true army ants, once regarded as monophyletic, are
now placed in two subfamilies, the New World Ecitoninae, composed
of the genera Cheliomyrmex, Eciton, Labidus, Neivamyrmex, and
Nomamyrmex, and the 0ld World Dorylinae, with its two genera
Aenictus and Dorylus (Smelling, 1981). The genus Dorylus is
further divided into the six subgenera Alaopone, Anomma,
Dichthadia, Dorylus, Rhogmus, and Typhlopone. These true army
ants are therefore distinguished taxonomically from other ant-like
species that do indeed exist but which clearly belong to other
subfamilies (e.g., some ponerine species of the genus Leptogenys).

Army ants are ubiquitous denizens of the world's tropics and



subtropics and are represented by at least 147 species in the New
World (Watkins, 1976) and more than 100 species in the 0ld World
(Gotwald, 1982).

Each army ant colony includes a single reproductive
female or queen, numerous workers, and, on occasion, males. Army
ant queens are dichthadiigymes, i.e., they possess a greatly
enlarged gaster and waist, are blind or nearly so, are permanently
wingless, and have well-developed legs (Wilsom, 1971). The
workers of all army ants, except Aenictus and some species of
Neivamyrmex, are strongly polymorphic. Workers are blind or
pogsess reduced compound eyes. Army ant males have an exceptional
morphology. They have a large cylindrical gaster, modified man—
dibles, and uncommonly developed genitalia. They are winged and
possess well-developed compound eyes and ocelli (Gotwald, 1982).
Males appear occasionaliy in colonies as a part of sexual broods
* and function essentially as "flying sperm dispensers” (Wilsom,
1971).

The impact of these ants on tropical ecosystems,
vis~a-vis their effect on prey populations, can only be con-—
jectured but must be considerable. Certainly prey biomass taken
by individual colonies on a daily basis must be impressively large
and the number of army ant colonies per given unit of area
substantial. Leroux (1977) calculated that there were 3.16
colonies of the surface-active (epigaeic) army ant Dorylus
(Anomma) nigricans per 10 hectares of forest and 0.79 colonies

per 10 hectares of savamna in the Guinea Savanna of Ivory Coast,
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and Franks (1982) estimated there to be 3.5 colonies of Eciton
burchelli (also an epigaeic species) per square kilometer on Barro
Colorado Island, Panama. These figures are, of course, deceptively
low, since they do mot include the more numerous colonies of the
many cryptic, subterranean (hypogaeic) species.

The true army ants are also of special interest because
they have coevolved with a menagerie of myrmecophilous colony
guests and "camp followers" whose ecological and behavioral inter-
actions are likely to be as complex as any yet investigated
(Gotwald, 1982). Consider the fact that some New World species
are followed by birds that feed on the arthropods flushed by the
foraging ants (Willis, 1966, 1967) and by ithomiine butterflies
that feed on the nitrogenous wastes and/or feces of these birds
(Ray and Andrews, 1980). . .

Two features characterize army ants behaviorly: (1)
they are group predators, meaning that they group raid .and retrieve
prey; and (2) they are nomadic, i.e., they periodically move from
one nesting site to another, thus changing their trophophoric
fields. It is the inextricable combination of these two behaviors
that distinguish army ants, including such ponerines as Leptogenys
purpurea and Megaponera foetens, from other ants (Gotwald, 1982).

Two foraging patterns (with graduations between the two)
exist among the army ants: column raiding and swarm raiding
(Schneirla, 1971). These patterns are species specific. A column

raid consists of single base column of workers leading from the

mest to the foraging area where the base column subdivides into

numerous branches. Each of these branches terminates in small
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groups of foraging workers. In a swarm raid, however, the base

column divides into a series of anastomosing branches that fuse
to form a single, advancing mass or swarm of workers. The trails
formed by the raiding workers are both physical and chemical
entities. Army ants can be either trophic specialists or
generalists, but in each case, the workers carry the prey in their
mandibles, slung beneath their bodies (Gotwald, 1982).

Theoretically, all army ants live in temporary nests and
emigrate at least on occasion. Schneirla (1971) categorized army
ants as belonging to either group A or group B depending on the
regularity with which the various species moved. In group A he
placed those species that exhibit a well defined cycle of alter—
nating nomadic and statary phases (termed phasic here) that are
conditioned by brood stimulative factors. In group B he placed
species that conducted emigrations as single events separated by
.intervals'of nonnomadic behavior of varying length (nonphasic).

The army ant adaptive syndrome is clearly successful in
tropical ecosystems. Army ants are conspicuous.elements of the
ant fauna of most tropical forests and savannas; army ant behavior
has arisen convergently as many as seven times (Wilson, 1958);
and army ant behavior permits these ants to forage more efficiently
and to expand their diet to include large arthropods and other
social insects (i.e., dietary items normally not available to
solitary foragers).

Because army ants are absent from the fossil record, their

origins can only be inferred indirectly be examining their
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geographic distribution patterns relative to past geologic events,
especially continental drift. In such a study, Gotwald (1979)
concluded that, if the true army ants arose in tropical habitats
not earlier than the late Cretaceous or early Tertiary and if the
apterous condition of the queens appeared early in the acquisition
of army ant traits, the army ants as traditionally constituted
(i.e., as a single subfamily) are triphyletic. He conjectured
that the evidence suggests that these ants arose convergently on
three separate occasions in three separate locations; Aenictus in
Laurasia, Dorylue in Africa, and the Ecitoninae in South America.
Wilson (1958) hypothesized a series of steps through
which ants evolve toward the army ant adaptive syndrome: (1) group
predation initially permits specialized feeding on social insects;
(2) the concurrent evolution of nomadism pérmits colonies to shift
trophophoric fields; (3) diet may be .expanded to include a variety
of arthropods, giving rise to general predation; and (4) large
colony size becomes a possibility. This scenario suggests that
the essential behavioral characteristics that typify army -ants
can be polarized, i.e., the behavioral character states represented
in the various species can be identified as ancestral (plesiomor-
phic) or derived (apomorphic). This was done for the present
paper, not to construct a series of geneologies (based on shared
apomorphies) but rather to assemble various combinations of
character states that might be found in mature. Each constellation
of character states can be placed on 2 continuum beginning with

least derived and ending with most derived. Species in nature can
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then be placed on this continuum by matching their behavioral

characteristics to an appropriate hypothetical array of character
states. To do so, however, does not imply evolutionary relation-
ship, but rather demonstrates the degree to which any one species
may be derived from an ancestral condition. In polarizing these
characteristics, outgroup comparisons were made with the
Cerapachyini, because it is possible that Eciton and denictus
arose separately from cerapachyine ancestors (Brown, 1975).

Most army ants can be categorized into the following
groups. These groups are arranged from the least derived to the
most highly derived. It must be noted that some species fall
outside the groups, because of slightly different arrays of
character states.

1. Truly hypogaeic species: These nest, forage, and

emigrate hypogaeically; they are column raiders,

reproductively nonphasic, specialized predators of
social insects, generally form small colonies, and have
monomorphic workers. Examples: Some species of

Aenictus.

2. Quasi-hypogaeic species: These are similar to the

truly hypogaeic species except that they may occasionally

forage and emigrate epigaeically. Example: Aenictus
asantet.

3. Quasi-epigaeic species: These nest hypogaeically

but forage and emigrate epigaeically; they are swarm

raiders, reproductively nonphasic, general predators,

form large colonies, and have polymorphic workers (with
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a size-correlated division of labor). Example:
Dorylus (Anomma) nigricans.

4. Truly epigaeic species: These nest, forage, and
emigrate epigaeically; they are swarm raiders,
reproductively phasic, oligophagic or are general
predators, form large colonies, and have polymorphic

workers. Example: Eeiton burchelli.
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COMPARATIVE ULTRASTRUCTURE OF THE POISON: AND DUFQUR GLANDS
IN' OLD AND. NEW. WORLD ARMY ANTS
(Hymenoptera, Formicidae)

by
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Limburgs. Universitair Centrum, Dept. SBM, B-3610 Diepenbeek
{Belgium)
and
Laboratorium voor Systematiek en Ecologie, Naamsestraat 59, B~3D00 Leuven (Belgium)

Summary: The ultrastructure of the poison and Dufour
glands has been investigated in five African army ant species
(Anomma, Dorylus) as well as in the New World species Zciton
burchelli. The poison gland secretory cells in workers of both
groups are characterized by a very well developed granular
endoplasmic reticulum, according to the proteinaceous nature of
the poison. The Dufour gland epithelium in the Dorylinae has a
conspicuous crenellate appearance at its apical side and shows
numerous basal invaginations. The Ecitoninae, on the other hand,
have a very uniform epithelium without such invaginations, but are
characterized by numerous foldings of the lateral cell membranes.
These clear differences in the Dufour gland morphology between Old
and New World army ants are .in agreement with the assumed
diphyletic origin of both groups.

. Key-words: poison gland, Dufour gland, morphology, ul-
trastructure, Dorylinae, Ecitoninae, Formicidae.

Resumé: Ultrastructure comparative de 1la glande a
poison et 1la glande de Dufour chez les Fourmis dorylines et
ecitonines (Hymenoptera, Formicidae)

L'ultrastructure de la glande 4 poison et la glande de
Dufour a é&té examinée chez cing espéces dorylines africaines
(Anomma, Dorylus) ainsi que chez Eeiton burchell? provenant
d' Amérique Centrale. Les cellules sécrétrices de la glande A
poison chez les ouvridres des deux groupes sont pourvues d'un
ergastoplasme trés é&laboré, ce qui est conforme 34 la nature
proteineuse du venin. L'épithélium de la glande de Dufour chez
les espaces dorylines montre un aspect trés crénelé dans sa région
apicale et contient de nombreuses invaginations basales. La
glande des Ecitoninae, au contraire, montre un épithélium d'une
hauteur trés uniforme sans de telles invaginations, mais elle est

(*) : research assistant of the Belgian National Fund for Scientific
Research
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caractérisée par des membranes intercellulaires latérales trés
sinueuses. Ces différences trés nettes entre les glandes de
Dufour des Dorylinae et des Ecitoninae sont en accord avec
1'origine diphylétique supposée des deux groupes.

Mots-clés: glande & poison, glande de Dufour, morpho-
logie, ultrastructure, Dorylinae, Ecitoninae, Formicidae.

INTRODUCT ION

Due to their obvious behaviour of mass raiding and
their extremely large colonies, army ants often form a spectacular
and impressive appearance in tropical forests of both the 0ld and
New World. The African members of the 01d World Dorylinae
undoubtedly beat the record size that insect communities can
reach. Although their nests are monogynous, numbers of over 20
million workers were recorded for Anomma wilverthi (RAIGNIER and
VAN BOVEN, 1955). The colonies of the New World Ecitoninae, in
contrast, seem relatively small but still attain numbers of nearly
a million individuals.

Most of our actual knowledge on army ants refers to
behavioural and taxonomic studies (RAIGNIER and VAN BOVEN, 1955;
RETTENMEYER, 1963; SCHNEIRLA, 1971; GOTWALD, 1982). Morphological
research in these insects hitherto is very limited. A general
anatomical description of the female castes in Eeiton burchelli
and E. hamatum was given by WHELDEN (1962). while in the latter
species the poison apparatus sclerites (HERMANN and BLUM, 1967)
was the subject of a morphological and histological study.
Although the poison apparatus associated poison gland and Dufour's
gland are known to play a major role in pheromonal communication
in other ant subfamilies, neither their chemical secretion nor
their morphological appearance have been investigated in army
ants.

We here report on the morphology and ultrastructure of
the poison and Dufour gland in Eeiton burchelli, Dorylus affinis
and four Anomma species.

MATERIAL AND ‘METHODS

Workers of Anomma kohli Gerstaecker, A. nigricans
Illiger and Dorylus affinis Shuckard were collected in Kigali
(Ruanda), A. molestum (Mayr) in Nairobi (Kenya), A. wilverthi near
Kizu (Zaire) and Eeiton burchelli in Arima Valley (Trinidad).

Either abdominal halves or dissected Dufour glands
were fixed in 2% cold glutaraldehyde buffered with 0.05 M sodium
cacodylate and 0.15 M saccharose (pH 7.3). Postfixation was
carried out in 2% osmiumtetroxide in the same buffer. Dehydration
in an aceton series preceded embedding in Araldite. Semi-thin
sections were stained with methylene blue and thionin and were
used for light microscopy. Thin sections were cut with a Reichert
Ultracut microtome, double stained with uranyl acetate and lead
citrate and examined in a Philips EM 400 electron microscope.



RESULTS

The general anatomical appearance of both the poison
gland and Dufour gland is very similar in doryline and ecitonine
army ants and corresponds to that in most other ant subfamilies.
The poison gland is formed by two long and slender secretory
filaments that open in a relatively large reservoir sac. From
this a narrow duct makes its way and enters the sting base
dorsally to the duct from Dufour's gland. The Dufour gland is an
elongate sac, the wall of which consists of a monolayered
epithelium.

1. Poison gland ultrastructure

The poison gland secretory cells form the
approximately 15 um thick outer wall of the free filaments. The
inner lining surrounding the central lumen is formed by a thin
layer of duct cells with narrow cuticular ductules (internal
diameter 0.3 - 0.4 um), that form the link with the intracellular
end apparatus of the secretory cells. In this region, the thick
epicuticle becomes gradually narrower and fenestrated. It is
accompanied by a fibrillar endocuticular layer surrounded by a
sheath of microvilli (Fig. 1). The cytoplasm of the secretory
cells 1is characterized by a very well developed granular
endqplasmic reticulum, many free ribosomes and fairly abundant
small mitochondria. Tracheoles and nerve fibres (Fig. 2) are
often Seen to penetrate between the secretory cells.

The poison gland reservoir consists of a very thin
epithelial wall, covered with a cuticular layer that can reach a
thickness of up to 7 um in Anomma.

2. Dufour gland ultrastructure

Unlike the poison gland, the Dufour gland morphology
in doryline and ecitonine ants is distinetly different.

The 5 0Old World Dorylinae investigated all show a
crenellate Dufour gland epithelium with a thickness of 10 tot 20
um. Subsequent crenel tops are situated at 5 to 10 um intervals
and as a rule correspond to the apical region of the intercellular
junctions (Figs. 3 and 6). Due to the much folded lateral cell
membranes - particularly in the apical cell region - and the clear
basal invaginations, the Dufour gland cells have a very capricious
shape (Fig. 5). The slightly lobate nuclei are found in the lower
half of the cells. The cytoplasm contains a well developed smooth
endoplasmic reticulum, though less obvious compared with that in
other ant subfamilies because of the numerous membrane foldings
and the occurrence of multilamellar inclusions. Numerous slender
and small mitochondria are randomly distributed in the cytoplasm.
A relatively weak muscle layer as well as a few tracheoles and
nerve fibres surround the gland.

19
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Fig. 1. Poison gland secretory cell in Eciton burchelli showing
the junction between the intracellular end apparaitus and the
duct cell. (x 24,750)

Fig. 2. Poison gland in Anomma molestum with extracellular duct
and nerve fibre penetrating between the secretory cells.
(x 13,500)

Fig. 3. Dufour gland epithelium in Anomma nigricams. (x 3,600)
Fig. 4. Dufour gland epithelium in Eciton burchelli. (x 8,000)

ct = cuticle, EA = end apparatus, ed = extracellular duct, MF =
muscle fibres, N = nucleus, Nf = nerve fibre, RER = granular en-
doplasmic reticulum.
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Fig. 5. Theoretical model of a
Dufour gland cell in doryline
army ants, conveniently drawm
for a four—-cormer-cell. The
intercellular Junctions cor—
respond with crenel tops, re-
sulting in a mlticellular
origin for each crenel.

The New World Eetton burchelli, on the other hand,
displays a Dufour -gland epithelium with a very constant thickness
between 7 and 10 um. The elongate nuclei are located in the upper
half of the epithelium. Some scattered mitochondria and numerous
small vacuoles are found along with smooth endoplasmic reticulum.
The basal epithelium half 1is characterized by the overwhelming
number of lateral cell membrane foldings (Figs. 4 and 6). The
basal cell membrane is tightly appressed to the thin basement
membrane. The gland is surrounded by a muscle layer, some nerve
fibres and tracheoles.

DISCUSSION

The poison and Dufour glands in ants generally are
involved in the alarm-defence system or in the production of trail
pheromones. Although their function in the army ants has been
hardly investigated, it seems most likely they serve a similar
role in this group.

As in other ant subfamilies, the poison gland in
Ecitoninae is reported to contain a proteinaceous venom (BLUM &
HERMANN, 1978). In accordance with this is the very well
developed granular endoplasmic reticulum we find in the secretory
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Fig. 6. Schematical comparison between the Dufour gland epithelium
in the Dorylinae and Ecitoninae.



cells of Eeiton as well as these of the doryline species. A
similar ultrastructural organization, including the appearance of
the end apparatus, has been described for the poison gland in
wasps (KANWAR & KANWAR, 1975) and honeybees (OWEN & BRIDGES,
1976). Moreover, the very thick cuticular lining of the reservoir
may be considered as an individual protection of the ant against
its own powerful poison contents.

The Dufour gland ultrastructure, on the other hand,
shows a well developed smooth endoplasmic reticulum in addition to
numerous multilamellar inclusions. The latter perhaps may be
considered as secretion bodies for a hydrocarbon-like fluid
(HEFETZ & ORION, 1982). The presence of the smooth endoplasmic
reticulum can be related to an eventual hydrocarbon metabolism.
Although as yet, no chemical analyses have been made on the army
ant Dufour gland, we may tentatively propose from our preliminary
chemical investigations on Anomma nigricans they are involved in
hydrocarbon production. In contrast with species from other
subfamilies, however, we find here a complex mixture of high
molecular weight compounds in the Cqg to Cp5 range, with a very
small total quantity of less than 100 ng per worker.

The morphological variation between the doryline and
ecitonine Dufour gland as reported here, clearly illustrates the
taxonomic difference of both groups. It moreover supplies
additional evidence for their diphyletic origin in addition to
obvious characters such as the blind and more or less stingless
condition of Dorylinae in comparison with the powerful stinging
and sighted Ecitoninae.

According to GOTWALD (1979), army ants even have to be
acnsidered as a triphyletic group, with the Ecitoninae occurring
in the New World, and the 0ld World species being separated in the
mainly African Dorylini and the mainly Indo-Australian Aenictini.
Data on the Adenictus Dufour gland morphology so far are restricted
to a brief report on the West African A. asantei that shows
epithelial cells of varying height, “causing the surface of the
lumen to appear irregular" (CAMPIONE et al., 1983). Whether this
particular arrangement is to be compared with the crenellate
condition of the doryline Dufour gland or not, shall need more
careful and perhaps ultrastructural research on Aenietus. Research
in that direction therefore is planned and hopefully will shed
more light on the relationships between the fascinating army ant
species.
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PHYLOGENESE ET ORGANISATIONS SOCIALES CHEZ LES BLATTES
(Dyctioptera: Blattaria)

par
Pierrer DELEPORTE

L.A. 373 - C.N.R.S.
Station Biologique- F-35380 PAIMPONT

Résumé: On confronte les différents types d'organi-
sation sociale connus chez les hlattes avec les relations phylé-
tiques et avec les niches écologiques des différentes espéces. On
discute 1'utilisation de 1'organisation sociale comme critére tax—
onomique dans 1'étude des relations blattes-—termites.

Mots-clés: Blattidae, Isoptera, organisation socia—
le, niche écologique, phylogénése.

Summary: Phyletic relationships and social:
organizations: ini.cockroaches.

Main categories of social organization presently kno-
wn in cockroaches are described, and compared : with phyletic re—
lationships of the species, and with ecological niches of the spe-
cies. It appears that the differences. in social organization are
not well related to phyletic lineages, and that some of them seem
to be related to ecological niches. The case of the "primitive
cockroach" Cryptocercus punctulatus is discussed. We believe that
the "familial-territorial" organization of this species shows
more.likely parallel evolution with termites, than phyletic rela—
tedness making Cryptocercus a. "primitive termite".

Key-words: Blattidae, Isoptera, social. organization,
ecological niche, phyletic relations.

Mc. KITTRICK (1964) propose un arbre phylétique de la
plupart des blattes actuelles, qui prend en compte de multiples
critéres de classification : anatomie de 1'appareil reproducteur,
structure et mode de dépdt de 1'oothéque, structure du tube diges-—
tif (fig.1 ; nous avons placé entre parenthéses les terminologies
qui ne correspondent pas i des. lignées monophylétiques).

Si 1'on observe cette classification du point de vue
du mode de pose d'oothéque, on distingue 2 lignées principales:
-les Blattoidea, qui ne présentent pas d'évolution vers 1'ovovi-
viparité ; 1'oothéque est portée verticalement et déposée rapide—
ment ; -les Blaberoidea, qui présentent ume telle évolution :
chez les Polyphagidae, Anaplectinae et Plectopterinae, 1'oothéque
est portée verticalement. Chez>les autres Blattellidae,il y a ro-=
tation de 1'oothéque a L'horizontale aprés son émission. On trouve
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chez les Blattellinae tous les intermédiaires entre le port exter-
ne avec dépot précoce et l'incubation interne. Blattella germanicc
porte 1'oothéque jusqu'ad 1'éclosion des larves, et ROTH (1982)
vient de décrire la premiére Blattellinae & incubation interne
avec Simploce bimaculata. Chez les Blaberidae, il y a toujours
rotation de 1'ooth&que et incubation interne, avec plus ou moins
d'échanges d'eau et de sels minéraux entre la femelle et les em-
bryons ; on parle méwe de fausse viviparité pour Diploptera puncta-
ta, ol les embryons recoivent beaucoup d'éléments nutritifs de la
part de la femelle.

Cette phylogénese est confirmée par des études portant
par exemple sur les tubes de Malpighi (LEFEUVRE, 1969) ou sur les
glandes exocrines (BROSSUT. 1980).

Si on superpose & cette classification les types d'or-
ganisation sociale connus chez les blattes (ROTH et al., 1960 ;
SCHAL et al., 1984 pour les principales revues), on obtient une
répartition "en mosalque" qui ne correspond pas aux grandes li-
gnées phylétiques (fig.1).

Nous avons distingué quatre types d'organisation socia-
le, ou tout au moins d'organisation de la distribution spatiale
des animaux pour les espéces les moins étudiées :

- la dispersion : ol 1'on n'observe que des regroupe-
wents épisodiques, autour de sources ponctuelles de nourriture par
exemple ;

- le grégarisme : ol 1l'on voit des regroupements de
larves et d'adultes, mais avec des relations hiérarchiques faibles
et instables, et pas de territorialité nette ;

- 1l'organisation "territoriale~hiérarchique", avec
des relations hiérarchiques fortes et stables, qui peuvent laisser
place a la territorialité de certains miles dominants dans les con-
ditions de faible densité de la population ;

- la "famille territoriale" : rassemblement d'un couple
avec sa progéniture, dans une zone défendue par le mile, avec des
contacts prolongés entre les adultes et les larves.

La figure montre bien que différents types d'organisa-
tion sociale peuvent exister dans chacune des grandes lignées phy-
létiques.

Nous avons choisi trois exemples pour illustrer les
phénoménes de divergence et de convergence de 1'organisation so-
ciale chez les blattes.

a - Chez les Polyphaginae , une blatte des déserts
chauds, Arenivaga investigata, est trés bien adaptée & la chaleur
et & la dessication. Elle s'enfouit pendant le jour, et remonte
la nuit en surface du sable pour exploiter la litiére des buissons
dans les horizons superficiels. Elle présente une distribution
dispersée.

Une espéce des déserts trés voisine, Arenivaga apacha,
ne présente pas d'adaptation physiologique particuliéere ; elle
colonise des terriers de rongeurs oll régne en permanence au moins
90% d'humidité relative. On y trouve des rassemblements de larves



et d'adultes, dans certaines zones du terrier, prés des réserves
de nourriture. Ce mode de vie contraste avec la dispersion de 1'es-
péce précédente.

b - Un second exemple est fourni par certaines Epilam-—
prinae adaptées i la vie aquatique. Celles qui colonisent les ré-
ceptacles de plantes épiphytes en foré@t tropicale présentent des
colonies de larves, qui s'enfoncent sous l'eau pour échapper i la
prédation. On sait peu de choses des relations sociales, mais cet-
te distribution trds agrégative contraste avec la dispersion des
espéces voisines qui vivent dans les cours d'eau.

(Nous ne détaillerons pas ici les exemples de grégaris-
me plus ou moins complexe que manifestent la plupart des espéces
domestiques et cavernicoles, ou les larves de Panchlorinae commen-
sales de coléoptéres Passalides. Signalons simplement que des es-
péces grégaires, qui ne présentent pas de structure familiale,
montrent cependant des phéromones et substances attractives, émises
par des glandes exocrines ou contenues dans les féces ; la copro-
phagie est parfois fréquente dans les groupes, et il peut exister
des formes de stygmergie liées 2 la modification du milieu par le
groupe) .

¢ - On trouve le cas le plus remarquable d'évolution
paralléle chez Cryptocercus punctulatus et Panesthia australis :
ces deux espéces sont respectivement parmi les plus primitives et
les plus évoluées du point de vue du mode de reproduction. Elles
présentent une organisation du type "familial-territorial. Elles
sont xylophages, et creusent des galeries dans le bois mort. Elles
hébergent une flore symbionte cellulolytique constituée de bacté-
ries, ainsi que, chez Cryptocercus, de flagellés semblables 2
ceux des termites.

Les travaux récents de SEELINGER (1983) montrent que
les Cryptocercus punctulatus d'Amérique du Nord ne sont pas simple-
ment "grégaires” comme on 1l'avait cru dans un premier temps. Les
couples d'adultes sont isolés, avec leurs jeunes larves, dans des
galeries familiales défendues par le mile contre les intrusions de
congénéres. Les oothéques sont déposées dans la galerie, mais com-
me les animaux sont trés stables, les larves se trouvent facilement
en contact avec les adultes aprés 1'éclosion ; elles sont attirées
par la femelle, et la flore symbiotique est transmise par trophal-
laxie proctodéale, comme chez les termites.

Les Panesthia d'Australie, qui présentent superficielle-
ment une convergence morphologique avec Cryptocercus, montrent éga-
lement une distribution familiale dans des galeries. Les miles ré-
sidents agressent les mdles étrangers. Les larves restent i proxi-
mité de la femelle aprés la naissance. Chez cette espéce, on n'a
pas de preuves d'une véritable trophallaxie, mais la flore symbi-
onte de bactéries doit 13 aussi &tre transmise aux larves d'une
maniére plus ou moins directe.

Les modéles d'organisation sociale chez les blattes
illustrent donc, 2 notre avis, ce que WILSON (1971) appelait le
caractére "éclectique et convergent'de l'organisation sociale chez

29
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les arthropodes pré-sociaux. Les types d'organisation sociale se
superposent mal aux lignées phylétiques, mais semblent plutdt
correspondre dans certains de leurs aspects 2 la niche écolcgique
des espéces. On peut grossiérement retenir la tendance au grégaris-—
me, liée 3 1'occupation d'un milieu plus ou moins clos présentant
des ressources abondantes, et le cas de la famille territoriale,
1ié a la niche de xylophage occupant des galeries et dépendant
d'une flore symbionte.

Nous allons maintenant discuter l'utilisation des re-
lations sociales dans l'étude des relations phylétiques et de 1'é-
volution de la socialité chez les blattes et les termites.

L'origine possible de la socialité chez les termites
recoit un éclairage nouveau avec les récents travaux sur Crypto-
cercus . HAMILTON (1972), sur la base de l'interprétation du com-
portement de Cryptocercus et de l'ensemble des blattes comme sim—
plement "grégaires'", avait émis 1'hypothése selon laquelle les
sociétés de termites dériveraient de colonies polygymes de blattes
xylophages. L'organisation en réalité familiale-territoriale de
Cryptocercus (SEELINGER et al., op.cit.) tend 3 affaiblir cette hy-
pothése et i donner plus de crédit i une évolution basée sur 1'as-
sociation du couple avec sa descendance ; ceci si 1l'on admet que
des blattes actuelles peuvent nous montrer des types d'organisati-
on sociale voisins de celui de l'ancigtre des termites.

A notre avis, la convergence entre Panesthia, Crypto-
cercus et les termites laisse supposer l'importance du régime xylo-

phage et de la nécessité de transmettre la flore symbionte dans

le développement de ces relations sociales : le confinement dans
une galerie faciliterait ces relations, en favorisant les contacts
prolongés entre les parents et leur descendance. Il nous semble re-
marquable, i ce sujet, que les Cryptocercus, qui sont ovipares et
n'apportent pas de soins prolongés i leurs oeufs, peuvent rencon—
trer leurs propres larves du simple fait de ce confinement dans

la galerie.

Par ailleurs, SEELINGER reprend une hypothése formulée
par HENNIG (1969), selon laquelle(Cryptocercus pourrait &tre non
pas une blatte, mais un isoptére primitif, d'un point de vue cla-
diste. Il avance des arguments basés sur les ressemblances anato-
miques ou sur la parenté de la flore symbionte, et il y ajoute des
considérations sur 1'organisation sociale pour étayer cette hypo-
theése.,

A notre avis, les arguments d'ordre anatomique ne sont
pas convaincants : d'aprés les données actuelles, Cryptocercus ne
partage avec Mastotermes darwiniensis et d'autres termites que des
caractéres archaiques (Mc. KITTRICK, 1964).

Pour ce qui est de la flore symbionte, il s'agit de
considérer qu'elle serait héritée, par filiation, d'un ancétre
commun propre a Cryptocercus et aux termites. Nous avons examiné
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la revue des espéces de flagellés symbiontes réalisée par YAMIN
(1979) : l'analyse détaillée wontre qu'il n'y a pas de parenté
particuliére entre la flore de Cryptocercus et celle des termites
comme Mastotermes ou Zootermopsis, pourtant réputés les plus pro-
ches de Cryptocercus sur le plan anatomique. Il faut citer les
hypothéses alternatives concernant la parenté de la flore symbion-
te : 1'hypothese GRASSE-NOIROT (1959) suppose un ancétre conmun a
toutes les blattes actuelles et aux termites, hébergeant des fla-
gellés symbiontes ; il est alors nécessaire que toutes les blattes
a2 1'exception des Cryptocercidae aient perdu ces flagellés au cours
de 1'évolution. Une troisiéme hypothése suppose des passages de la
flore symbionte entre différentes espéces de blattes et de termites
au cours de 1l'évolution (cf. les expériences de transfert de flore
symbionte entre Cryptocercus et le termite Zootermopsis : CLEVELAND,
1934). Les deux derniéres hypothéses offrent 1'avantage de ne pas
entrer en contradiction avec les données de 1'anatomie comparée.

Il reste les arguments tirés de 1'organisation sociale,
¢'est-2-dire essentiellement la ressewblance entre 1'organisation
familiale-territoriale de Cryptocercus et la phase de fondation
d'une colonie de termites. Mais 1'exewple d'évolution paralléle
de la structure familiale chez Cryptocercus et Panesthic rend cet
argument peu convaincant, surtout s'il s'agit de 1'opposer aux
données de 1'anatomie comparée.

A notre avis, dans 1'état actuel des connaissances,
Cryptocercus doit 8tre considérée comme une Blattaria, qui présen-
te sur le plan de l'organisation sociale des éléments de conver-
gence avec Panesthia et les termites, convergences pouvant &tre
liées 2 1'occupation d'une niche écologique voisine.

Ces exemples d'évolution paralléle montrent simplement
que des insectes dits "pré-sociaux" ont pu développer, de facon in-
dépendante, des éléments d'organisation sociale dont on retrouve
des formes semblables chez les insectes & sociétés plus évoluées.
Ces éléments sont alors intégrés dans un fonctionnement global plus
complexe.

En conclusion, notre propos n'est pas de nier 1'intérét
d'une confrontation entre 1'organisation sociale et la phylogénése,
mais de souligner la nécessité de faire un bon usage de la conver-
gence et de la notion de comportement social évolué (LE MASNE,1983).
Nous pensons que 1'exemple des blattes montre, aprés d'autres, que
1'organisation sociale n'est pas un bon critére taxonomique lorsqu’
il s'agit de définir les grandes lignées phylétiques. Cependant,
1'étude cowparée des organisations sociales peut nous éclairer sur
jes voies évolutives qu'ont pu suivre les especes pour aboutir aux
types d'organisation sociale actuels, et ceci de différentes manié-
res

- par l'étude des convergences, en tant que répétitions
d'expériences évolutives naturelles, en liaison avec 1'adaptation
au milieu ;

- par 1'étude des gradations éventuelles entre les com-
portements d'espeéces que l'on sait par ailleurs &tre phylogénéti~-
quement proches ;



- ou par l'analyse de la plasticité du comportement so-—
cial d'une méme espéce en tant que réponse adaptative aux varia-
tions des populations et de leur environnement.
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Résumé : Etudiée au M.E.B. la face adorale du labre
(épipharynx) montre un ensemble complexe de différenciations cuti-
culaires. Dix groupes de sensilles contrdlent la qualité et 1'in-
gestion des aliments. De nombreuses et diverses aspérités augmen-
tent 1l'efficacité du labre dans le transport des aliments; ces
aspérités varient d'un groupe de termites a l'autre :

(1) le genre primitif Mastotermes présente 2 rangées longitudina-
les de tubercules arrondis qui s'allongent en crétes vers l'avant
du labre. Le reste de l'épipharynx porte des écailles foliacées
ou épineuses. (2) Kalotermitidae et Termopsidae ont perdu les
rangées de tubercules. (3) Les Hodotermitidae ont conservé les
tubercules et différent don: nettement des Termopsidae.

(4) Rhinotermitidae et Termitidae conservent également les tuber-
cules mais montrent en outre un sillon caractéristique vers l'a-
vant de l'épipharynx. (5) Chez les Rhinotermitidae le sillon est
en arc de cercle et couvert d'écailles imbriquées. (6) Les Termi-
tidae Macrotermitinae ont un épipharynx (et spécialement un sil-
lon) trés semblable & celui des Rhinotermitidae. (7) Les autres
Termitidae (Nasutitermitinae, Apicotermitinae et Termitinae) sont
trés semblables entre eux mais différent des Macrotermitinae :
ils montrent 2 sillons antérieurs gauche et droit séparés, non
couverts d'édcailles, mais contenant de grandes écailles en créte.

Les Hodotermitidae doivent €tre considérés comme une
famille distincte des Termopsidae. Les Macrotermitinae mérite-
raient d'étre élevés au rang de famille.

Mots-clés : Termites, Isoptera, phylogenése, systéma-
tique, taxonomie, labre, épipharynx, microscopie électronique 4
balayage.

Summary : Contribution of the epipharynx micromorpho-
logy to the phylogeny of termites.

Observed with cthe S.E.M., the adoral side of the
labrum (epipharynx) shows a complex pattern of cuticular struc-
tures. Ten groups of sensillae control the quality and the move-
ments of the food. Numerous and diverse cuticular projections make
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the labrum more effective in moving the food. The shape and the
distribution of these projections vary from one group of termites
to the other. (1) The primitive Mastotermes shows 2 longitudinal
rows of rounded tubercles, becoming more elongate (crest-like
scales) near the front of the labrum. Other, leaf-like or spine-
shaped scales cover the remaining area. (2) Kalotermitidae and
Termopsidae (s.s.) have lost the tubercles. (3) Hodotermitidae
maintain the tubercles and are thus distinctly different from
Termopsidae. (4) Rhinotermitidae and Termitidae also maintain the
tubercles but show a new characteristic groove near the front of
the epipharynx. (5) In Rhinotermitidae the groove is arched and
covered with imbricated scales. (6) In Termitidae Macrotermitinae
the epipharynx (and especially the groove) looks very much like
that of Rhinotermitidae. (7) The other Termitidae (Nasutitermiti-
nae, Apicotermitinae and Termitinae) are much alike but differ
from Macrotermitinae; they show 2 separate grooves (left and
right) containing a few very large cres-like scales but lacking a
scale covering.

Hodotermitidae must be considered as a separate family
from Termopsidae. Macrotermitinae should deserve a family rank.

Key-words : Termites, Isoptera, phylogeny, systema-
tics, taxonomy, epipharynx, labrwm, scanning electron microscopy.

INTRODUCTION

HOLMGREN (1911, 1912) a jeté les bases de la systéma-
tique phylogénétique moderne des termites en utilisant comme cri-
tere de classification un ensemble de caractéres morphologiques
externes des diverses castes. Parmi les caractéres importants fi-
gure la denticulation des mandibules de l'ouvrier et de 1'imago.
Il reconnait 4 ensembles systématiques (Mastotermitidae, Proter-
mitidae, Mesotermitidae et Metatermitidae) qu'il divise en un cer-
tain nombre de sous—-familles (ou de "séries") dont la plupart cor-
respondent encore a des taxa des classifications récentes.

Depuis les travaux de HOLMGREN, une exploitation plus
compléte des mémes critéres et une appréciation différente de
leurs poids respectifs a conduit & divers remaniements successifs
de la phylogenése supposée des termites.

Les Protermitidae de HOLMGREN ont fa%t place a plu-
sieurs familles distinctes. Ce sont, selon GRASSE (1949), les
Kalotermitidae, les Termopsidae (Termopsinae, Stolotermitinae et
Poroterwitinae) et les Hodotermitidae (Hodotermes, Microhodotermes
et Anacanthotermes). Selon EMERSON (1955) les Termopsidae et les
Hodotermitidae (sensu GRASSE) appartiennent & une seule famille,
les Hodotermitidae Snyder, avec 4 sous-familles (Termopsinae,
Stolotermitinae, Porotermitinae et Hodotermitinae). Dans la suite
de cet article nous suivrons la nomenclature de GRASSE.

Les Mesotermitidae de HOLMGREN correspondent aujourd'
hui 2 la famille des Rhinotermitidae, subdivisée en 7 sous—famil-
les (Coptotermitinae, Heterotermitinae, Psammotermitinae, Termi-
togetoninae, Stylotermitinae, Prorhinotermitinae et Rhinotermiti-
nae) (QUENNEDEY et DELIGNE, 1975) et & celle des Serritermitidae



(EMERSON 1965 p 17).

Les Metatermitidae de HOLMGREN correspondent aujourd'
hui 4 la famille des Termicidae, subdivisée en 4 sous—familles
(SANDS 1972) : Macrotermitinae, Apicotermitinae, Termitinae et
Nasutitermitinae.

Les progrés les plus récents de la systématique des
rermites ont été accomplis grdce a 1'étude comparée de caracteres
anatomiques. En particulier, la structure et les productions cuti-
culaires du tube digestif des ouvriers se sont révélées d'un grand
intérét pour l'étude des Termitidae. Elles ont notammentlpermis la
définition de la sous-famille des Apicotermitinae (GRASSE et
NOIROT 1954) et la révision du complexe des genres africains dé-
pourvus de soldat (SANDS 1972).

Etant donné le grand intérd@t phylogénétique de cer-
tains organes de L'ouvrier associés 2 1'alimentation (mandibules,
tube digestif), nous avons entrepris l'étude comparée de la struc—
ture et des productions cuticulaires d'un autre de ces organes
la face adorale du labre ou épipharynx. Nous présentons ici les
premiers résultats de cette étude.

MATERIEL ET METHODE

Nous avons examiné en microscopie photonique les ou-
vriers de 70 espeéces appartenant i une soixantaine de genres et
représentant les principales familles, sous-familles et lignées de
termites. Pour cette observation les spécimens ont été fixés dans
le liquide alcoolique de Bouin. Le labre de ! 3 4 ouvriers de cha-
que espéce a été disséqué, éventuellement coloré au carmin boraci-
que, déshydraté puis inclus in toto entre lame et lamelle dans le
baume de Canada; la face adorale (épipharynx) est tournée vers la
lamelle.

Une vingtaine des espéces étudiées, appartenmant i 18
genres différents ont été également préparées pour la microscopie
électronique i balayage. Pour chacune de ces espéces 2 ouvriers
ont été déshydratés par passage 3 la bombe & point critique. Leur
labre a ensuite été disséqué, collé par la face aborale sur un
porte-objet, métallisé par évaporation d'or puis observé au micro—
scope ISI DS 130.

Dans la liste suivante des genres étudiés, les genres
marqués d'une astérisque ont été examinés au M.E.B.
Mastotermitidae : Mastotermes *

Kalotermitidae : Kalotermes *, Neotermes*, Cryptotermes®, Glypto-
termes, Postelectrotermes
Termopsidae
Termopsinae : Zootermopsis *
Stolotermitinae : Stolotermes*
Porotermitinae : Porotermes
Hodotermitidae : Anacanthotermes*, Microhodotermes
Rhinotermitidae
Psammotermitinae : Psammotermes*
Heterotermitinae : Reticulitermes*, Heterotermes
Coptotermitinae : Coptotermes*
Rhinotermitinae : Schedorhinotermes*

37
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Termitidae

Macrotermitinae : Pseudacanthotermes*, Acanthotermes, Proter—
mes, Macrotermes, Bellicocitermes, Odontotermes*, Micro-
termes, Ancistrotermes.

Apicotermitinae (1) : Eburnitermes, Labidotermes, Allognatho-
termes, Jugositermes, Rostrotermes* .

Apicotermitinae (2) : Anoplotermes, Speculitermes.

Termitinae (1) : Thoracotermes, Crenetermes, Ophiotermes,
Furculitermes, Cubitermes*, Noditermes, Proboscitermes,
Basidentitermes, Orthotermes, Amitermes, Cephalotermes,
Microcerotermes.

Termitinae (2) : Termes, Tuberculitermes, Cavitermes, Neoca—
pritermes, Pericapritermes*

Nasutitermitinae (1) : Syntermes*, Procornitermes, Corniter-
mes, Rhynchotermes, Nasutitermes*, Constrictotermes,
Leptomyxotermes.,

Nasutitermitinae (2) : Labiotermes, Armitermes, Eutermellus,
Subulitermes, Postsubulitermes, Verrucositermes.

RESULTATS

La face épipharyngienne du labre des ouvriers montre
un ensemble complexe d'aspérités cuticulaires non innervées a
fonctions mécaniques, qui augmentent l'efficacité du labre dans le
transport des aliments & 1'intérieur de la cavité orale. Ces aspé-
rités consistent principalement en épines sétiformes, parfois treés
longues, en écailles plates, trapues & modérément allongées et en
tubercules. Entre ces productions cuticulaires sont également ré-
partis des groupes de sensilles. On peut distinguer (& gauche et a
droite) un groupe de cBnes sensoriels antérieurs, un groupe d'é-
cailles et un groupe de petites soies sensorielles latérales et
enfin 2 groupes de cOnes sensoriels postérieurs. La structure et
la répartition précises de ces sensilles ne seront pas examinées
ici.

L'épipharynx du soldat porte toujours des aspérités
mécaniques beaucoup moins développées et moins nombreuses que ce-
lui de 1l'ouvrier. Il est parfois entierement glabre.

Distribution générale-Mastotermitidae— La distribu-
tion générale des différenciations cuticulaires de 1'épipharynx
de 1'ouvrier peut &tre présentée sur la base du genre Mastotermes.
On distingue plusieurs zones concentriques (centrale, latérales,
marginale) (fig. 1).

La zone centrale est large et arrondie. Vers le centre
et 1'avant elle est quasi glabre. Sur les cdtés et vers l'arriere
elle porte une '"chevelure" de milliers d'épines dont la taille va
croissant vers l'arriére de l'épipharynx. Par leur distribution et
leur orientation ces épines forment un systéme complexe, asymétri-
que par rapport au plan sagittal du labre.

Les zones latérales gauche et droite consistent en
deux bandes longitudinales étroites occupées chacune par une cen-
taine de tubercules saillants et espacés. Vers l'avant, les bandes
latérales se rétrécissent et se recourbent vers le plan sagittal;
elles sont prolongées et réunies par un étroit sillon en arc de
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Fig. 1 — Ouvrier de Mastovermes darwiniensis : représenta-
tion schématique des principales zones de 1'épi-
pharynx. 1. Zone centrale. 2. Bandes latérales.

3. Zone marginale (3E. région exterme, 3A. région

apicale). Les divers types de différenciations cu-—
ticulaires ne sont que suggérés : ni leur Fforme ni
leur nombre ne sont sxactement figurés.

Echelle : 200 um.

cercle qui longe le bord antérieur de l'épipharynx. Les bandes
latérales et le sillon antérieur dessinent ensemble un fer a
cheval. Le sillon antérieur contient quelques écailles en forme
de créte.

La zone marginale borde l'épipharynx a l'extérieur
des bandes latérales et 4 l'avant du sillon antérieur. Sur les
cBtés (région exterme) elle ne porte que de trés faibles aspéri-
tés. A l'avant (région apicale) elle forme la lévre antérieure du
sillon arqué et le borde de plusieurs rangées d'écailles.

Autres familles — Les aspérités mécaniques sont tou-
jours trés semblables au sein d'un méme genre et sont relativement

homogeénes au sein d'un m8me groupe systématique. Des différences
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plus ou moins nettes peuvent séparer les familles ou les sous-—
familles. Nous ne signalerons ici que les caractéristiques les
plus marquantes des différents taxa, par référence a la wmorpholo-
gie de base décrite ci-dessus. Sauf mention contraire la région
apicale porte un revétement continu formé par des épines et par
de nombreuses écailles.

Kalotermitidae — Les bandes latérales sont larges,
occupant ensemble une aire égale & celle de la région centrale.
Elles portent plusieurs centaines de petites écailles mousses peu
espacées qui diminuent progressivement de taille vers 1'extérieur
et se poursuivent insensiblement par les écailles de la région ex-
terne : on n'y distingue pas de rangées de tubercules nettement
différenciés.

Termopsidae (Hodotermitidae exclus) - Les bandes laté-
rales sont trés larges couvrant ensemble une aire supérieure a
celle de la zone centrale. Elles portent une couverture continue
et dense formée de plus d'un millier de petites écailles mousses.

Hodotermitidae - Les bandes latérales sont étroites et
portent une centaine de tubercules surmontés d‘'une pointe mousse.
Ces tubercules sont espacés et nettement distincts des différen-
ciations cuticulaires avoisinantes.

Rhinotermitidae - Les bandes latérales sont étroites
et portent des rangées de tubercules bien différenciés. Elles sont
réunies & l'avant par un sillon en arc de cercle extr@mement net
et bien marqué. Ce sillon contient des tubercules peu proéminents
mais éiirés en créte. Il est recouvert en grande partie par un
toit formé d'un ensemble continu d'écailles imbriquées, implantées
dans la région apicale et couchées vers 1l'arriere.

Macrotermitinae — Dans ce groupe systématique les ban-
des latérales sont également étroites et pourvues de tubercules
bien différenciés. Le sillon antérieur est trés marqué, continu et
densément recouvert par des écailles lancéolées. Dans le sillon
wéme,les tubercules en créte tendent a se réduire ou & disparaltre

Nasutitermitinae, Apicotermitinae et Termitinae - Dans
ces 3 sous-familles les bandes latérales sont étroites et portent
des tubercules bien différenciés. Les sillons gauche et droit sont
bien marqués mais séparés 1l'un de 1'autre. Ils sont en effet paral-
lales ou méme divergents vers l'avant. Aux abords méme des sil-
lons la zone marginale est glabre, mais le sillon lui-méme con-—
tient de grandes écailles en créte. Entre les sillons la région
apicale médiane est lisse et glabre.

DISCUSSION ET CONCLUSIONS

Mastotermes présente des caractéres épipharyngiens qui
le rapprochent plus des Rhinotermitidae et des Termitidae que des
autres "termites inférieurs". Les Kalotermitidae et surtout les
Termopsidae présentent des bandes latérales plus larges et recou-
vertes d'une écaillure plus simple. Les Hodotermitidae (sensu
GRASSE) qui présentent, comme Mastotermes, des bandes latérales
étroites et tuberculées sont donc nettement différents des Termop-
sidae. Cette constatacion apporte un argument supplémentaire a la



proposition de GRASSE (1949) de considérer les Hodotermitidae
comme une famille distincte des Termopsidae.

Les Rhinotermitidae et les Termitidae posséedent en
commun l'existence de bandes tuberculées étroites et de sillons
antérieurs trés marqués. Toutefois la structure du sillon et celle
des différenciations voisines différent nettement entre ces 2 fa-
milles. Aux sillomns convergents, couverts d'écailles et a la ré-
gion apicale écailleuse des Rhinotermitidae s'opposent, chez les
Termitidae (Macrotermitinae exceptés), des sillons paralleles, non
ou peu couverts d'écailles (contenant eux-mémes de grandes écail-
les en cré@te) et une zone apicale glabre.

Pour ces caractéres les Macrotermitinae sont plus pro-
ches des Rhinotermitidae que des Termitidae.

Sur la base de ces faits et en tenant compte des au-
tres caractéres des familles et sous—familles nous considérons que
les 5 groupes suivants sont issus de facon indépendante des popu-~
lations ancestrales de termites : (1) Mastotermitidae, (2) Kalo-
termitidae, (3) Termopsidae, (4) Hodotermitidae, (5) Rhinotermi-
tidae + Macrotermitinae + autres Termitidae. Cette proposition
étend une hypothése formulée par EMERSON (1975 p 26) mais non
exploitée par cet auteur. Il nous parait trop spéculatif de pro-
poser des affinités plus précises entre certains de ces groupes.

En ce qui concerne les Macrotermitinae, les faits ob-
servés plaident pour l'élévation de cette sous-famille au rang de
famille. Une allusion i cette possibilité a déja été faite par
GRASSE et NOIROT (1954 p 364). Nous nous proposons d'examiner en-—
core d'autres genres pour nous assurer plus complétement du bien-
fondé de cette proposition. Nous publierons ailleurs l'ensemble
des résultats accompagnés des documents micrographiques sur les-—
quels nos études sont basées. A cette occasion nous ferons de
facon formelle les propositions taxonomiques éventuelles décou-
lant de nos conclusions.
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Résumé : Le gésier des Termites frangais qui mangent du bois dur :
Kalotermes flavicollis, Reticulitermes santonensis, R. lucifugus a une armature chiti-
neuse typique avec dents et pulvilli importants. Chez Syntermes grandis, termite
fourrageur et Cornitermes pugnax, mangeur de bois plus ou moins altéré, le gésier
a des piéces bien développées mais les dents manquent et les pulvilli sont moins
développés. Chez Thoracotermes sp., termite humivore, I'armature du gésier est
faible et seulement les pulvilli sont présents. Ce travail montre les relations entre les
structures du gésier et le régime alimentaire.

Motsclés : Termites, Kalotermes, Reticulitermes, Nasutitermes,
Syntermes, Cornitermes, Thoracotermes, gésier, régime alimentaire.

Summary : The gizzard of french Termites which eat hard wood :
Kalotermes flavicollis, Reticulitermes santonensis, R. lucifugus has a typical chitinous
armature with teeth and important pulvilli. In foraging Termite, Syntermes grandis
and in Cornitermes pugnax, which eats wood more or less altered, the gizzard has
well developped pieces but the teeth are missing and the pulvilli are comparatively
less developped. In humivore termite, Thoracotermes sp., the gizzard armature is
weak and only small pulvilli are present. This work shows the relation between
gizzard structures and food.

Key-words : Termites, Kalotermes, Reticulitermes, Nasutitermes,
Syntermes, Cornitermes, Thoracotermes, gizzard, structures and food.

Le gésier des espéces frangaises de Termites Kalotermes flavicollis,
Reticulitermes santonensis, Reticulitermes lucifugus a été décrit dans une précé-
dente publication (1) d’aprés les données de la Microscopie électronique a balayage.
Cet organe présente chez tous les Isoptéres une grande uniformité de structure (2).
Il est constitué d’un cercle de 48 piéces formant six séries répétitives de quatre types
d’éléments présentant 'altermance I, IV, III, IV, II, IV, III, IV. Les éléments IV
forment des lames minces, frangées de digitations, bordant les autres piéces chiti-
nisées (piéces principales) en forme de plaques subrectangulaires (éléments I et II)
ou de languettes (I1I). Aux éléments I et II sont associés des processus odontiformes
et des renflements ovoides, peu consistants, ou pulvilli. Bien que cette organisation
de base persiste généralement, de notables variations s’observent dans les divers
groupes de Termites. Le gésier des espéces frangaises de Termites, qui se nourrissent
de bois fortement ligneux, parfaitement sain parfois (3), comprend un ensemble de
piéces I, II, III bien individualisées dont certaines (éléments [ et II) portent des
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processus saillants odontiformes ainsi que des pulvilli trés développés, notamment
sur les éléments | et qui oblitérent largement la lumiére de 'organe. Les processus
odontiformes forment des dents typiques chez le Termite mangeur de bois trés dur,
Kalotermes flavicollis. Les pulvilli sont trés développés. notamment sur les éléments
I chez les 3 espéces frangaises. Le gésier des ouvriers et soldats d’un Nasutitermes
lignivore du Congo posséde }'armature typique rencontrée chez les Termites fran-
cais. La forme des divers éléments (I, I1, IIl, ]V) est comparable, les pulvilli des €l¢-
ments I sont également bien développés. Cependant, les processus odontiformes
sont absents ou peu perceptibles. Autre espéce étudiée, Syntermes grandis, termite
fourrageur de Guyane. posséde un gésier dont 'armature bien chitinisée présente
une organisation typique. Cependant, 1'aspect des piéces I et Il s’uniformise, les
dents sont totalement absentes et les pulvilli ont une importance moindre. Un gésier
typique mais avec des pulvilli régressés s’observe également chez Cornitermes pugnax
de Guyane récolté sur bois légérement dégradé. Chez le Termite humivore Thoraco-
termes sp. du Congo, la régression du gésier s’accentue ; I’armature cuticulaire 2
pratiquement disparu, seule subsiste une couronne de pulvilli peu développés. Ces
premiéres observations en MEB mettent en lumiére les relations entre les structures
digestives et les régimes alimentaires des Termites.
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Résumé : Des mesures de proportions biométriques sur le corps
la téte et les antennes ont contribué & préciser la systémati-

que et l'évolution de 44 Messor sur les 72 espéces connues, et

de 2 Cratomyrmex sur les 5 espéces décrites, toutes africaines.
Les Messor proviennent des steppes & l'Ouest de l'Himalaya et
8 espéces de cette région, données par le Professeur ARNOLDI,

a Moscou, furent mesurées. Aprés elles, ce sont les Messor du
YovenOrient et du Sahara qui se montrent les plus primitifs.
Les formes les plus évoluées se trouvent dans l'Atlas maghré-
bin, chaine dont proviennent les 4 espéces les plus banales en
Europe occidentale. La plupart des Messor sont silicicoles,
mais le seul originaire d'Europe (Alpes calcaires) est M. rufi-
tarsis, qui a son optimum dans les argiles et les tufs, sou-
vent en foréts. Il est curieux que ses graines ne germent pas

dans ces terrains, pouvant retenir beaucoup d'eau.

Summary : Biometrical proportions of head, body and antennae
have contributed to systematics and evolution of 44 species

of Messor and 2 of Cratomyrmex. The Messor proceeds from cen-

tral Asia (western steppes of Himalaya) and 8 species of that
region, given by Professor ARNOLDI of Moscow, have been mea-
sured. After them, the forms of Middle-Orient and Sahara are
the most primitive. The most evoluated are in the maghrebin

Atlas, from which come the Messor common in western Europe.
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The majority of Messor are silicicolous, but the only species

originating from Europe (M. rufitarsis), probably born in cal-
careous Alps has its optimum in clays and tufs : it is curious
that its seeds do not germinate in such grounds, retaining

often much water.

1°) Introduction, matériel étudié

Les Messor, fourmis de la fable, peuvent en régions séches
accumuler des hectolitres de graines dans leurs terriers. Une
enguéte du gouvernement de l'Algérie (1936) prouve gque prés du
tiers des Céréales et Légumineuses des cultures passent dans
leurs nids, au moins sur les Hauts Plateaux.

La systématique des Messor reste délicate, car les espéces sont

nombreuses (72 déja décrites), trés voisines les unes des
autres, et leurs sexués sont rares dans les collections : fe-
melles connues seulement pour le tiers des espéces, et miles
pour le cingquiéme. Cela tient & ce que les graines ne sont a-
bondantes qu'éd la fin de 1'été, pour nourrir les grosses larves
de sexués, et ceux-~ci essaiment surtout en Octobre, mois ot
peu d'entomologistes récoltent.

Notre étude sera limitée & l'Ancien monde, car les Messor n'
existent pas en Amérique, ol les trois genres moissonneurs en
sont assez distincts.

Les types les plus primitifs étant d'Asie centrale, ce travail
n'aurait pu &tre achevé sans l'aide des myrmécologues soviéti-
ques, dont nous avons bénéficié lors de deux Congrés & Moscou
(1966 et 1968). La, le Professeur XK.V. ARNOLDI m'a montré sa
vaste collection de Fourmis, puis en échange d'espéces saha-
riennes, m'a donné 8 espéces asiatiques, notamment le petit

M. lamellicornis, jaune d'or, rareté du désert de Karakorum,

qui semble, de loin, la forme la plus primitive dans mes me-
sures.
De Pologne, B. PISARSKI m'a envoyé deux autres Messor d'Asie

Centrale, mais n'a pu me donner le trés archaique M. aphaeno-
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gasteroides, trouvé par lui en Afghanistan (Jardins de Pagmen).
Son ouvriére pourrait étre un Aphaenogaster, mais la grosse rei-
ne est un Messor, car les Aphaenogaster ont tous des femelles
gréles et maigres. Rappelons & ce propos que les Aphaenogaster
récoltent parfois des fleurs : habitude constante pour A. gemel-
la Roger, accumulant des fleurs variées, et occasionnelle pour
A. senilis, de Catalogne, qui amasse souvent des pétales de
Cistes. Ces coutumes florivores ont sans doute passé a4 la ré-
colte des graines, en tous cas les Messor faisaient autrefois
partie du genre Aphaenogaster, ol FINZI les plagait encore en
1930.

Aprés les steppes asiatiques, c'est l'Atlas nord-africain qui

est le plus riche en Messor. 11 espéces ont été mesurées, dont

3 décrites par nous.
Le Moyen-Orient posséde 3 formes spéciales, dont M. sultanus,

commun & Chypre et au Liban et M. rufotestaceus, le plus petit

des Messor, rareté de Syrie et du Sahara, un des plus prihitifs
a divers égards. '
Enfin, les Messor ne sont pas les seules fourmis moissonneuses
occidentales : ils appartiennent & la tribu des Pheidolini, mais
celle des Myrmicini contient les 5 Cratomyrmex, de toute l'Afri-
que. C. arenarius (Fab.) est commun en Algérie steppique, ou

ses nids peuvent atteindre 50 métres de long. J'ai constaté

dans les oasis que cette grosse Fourmi accumule des noyaux de
dattes coupés en deux, ce qui est & l'éloge de ses vigoureuses
mandibules !.

Grdce au Professeur GHABBOUR, du Caire, j'ai regu 150 ouvriéres

du Cratomyrmex niloticus (Sant.), récoltées par des &tudiants

prés d'Alexandrie. Biométriquement, il différe trés peu de C.
arenarius.

Donc, sur 2 Cratomyrmex et 44 Messor, nous avons mesuré le

corps, la téte et les antennes. La massue antennaire de 4 ar-
ticles varie pas mal selon les espéces, et est toujours plus

longue chez les formes d'Asie Gntrale. On va étudier d'abord
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1'évolution biométrique chez les reines et les femelles, puis
l'évolution écologique, en fonction des terrains et des végé-

taux.

2°) Evolution céphalique et biogéographigque (fig. 1).

Nous avons calculé le volume céphalique, qui peut atteindre
72 mm3 pour les deux Cratomyrmex et seulement 3 & 4 mm3 pour
les plus petits Messor. On a calculé aussi la surface d'une
mandibule, assez triangulaire, en la rapportant au volume de
la téte. Ce dernier étant proportionnel au volume des muscles
masticateurs, ce rapport donne une idée de la force exercée
sur les mandibules. Il varie de 25 & 37 en Asie Centrale, at-

teignant au Maghreb plus de 40 chez Cratomyrmex arenarius

rien d'étonnant dés lors & ce qu'il puisse couper des noyaux
de dattes...

Les géants des moissonneuses sont les Messor de l'ancien "grou-
pe céphalotes" d'Emery. Ils mesurent 15 & 23 mm, tandis qu'au-
cun autre Messor ne dépasse 13 mm et surtout leur téte est
sphérique, et non carrée, avec yeux et antennes trés grands.
Je propose de créer pour eux un autre genre : Sphaeromessor,
localisé avec deux espéces (cephalotes Em. et plinii Sant.)
dans le Rift d'Afrique orientale, ou je les ai en vain cher-
chés durant un voyage au Kenya.

La figure 1 donne les moyennes (taille et surface céphaligue
dorsale) pour les principales régions habitées. Elle met aussi

en place Aphaenogaster gibbosa, voisin des asiatigues évolués,

pour montrer que sa surface céphalique est aussi grande gque
celle de certains Messor de méme taille. On voit combien les
deux espéces du Moyen-Orient et les trois du Sahara s'écartent
des autres par leur téte bien plus petite. 4 espéces de Fran-
ce viennent d'Afrique du Nord, mais leurs tétes sont moins di-
latées que celles des 5 autres formes de 1l'Atlas.

M. semirufus André est le principal Messor de Corse, ou barba-

ra est rare. Il a dii €tre amené autrefois depuis la Gréce, ou
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Figure I : Schéma bdiométrique des moyennes de Messor =n 3
régions. Les astatiques primitifs (4 cspéces mesurdes),
et las asiatiques Sdvolués (6) aont tous des steppes i
1'Ougst de l'Himalaya, sauf M. himalayanus, de cette mon—
tagne méme. Les nombres d'zspéces mesurdes sont indiqués
pour chaque région. Remarquer la fortz Svolution des
Messor de l'Atlas maghrébin.
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il abonde. PISARSKI et moi l'ont pris dans deux nids volumineux
en face du Parthénon.

Une section spéciale devrait &tre crée pour le curieux M. post-

petiolatus Sant. des cbGtes atlantiques chaudes, connu de Moga-

dor (Maroc sud) et du SEnégal. La seule espéce largement tropi-
cale africaine est M. galla Em. trés voisin de barbara par ses

proportions, et comme ce dernier, commun dans les cultures.

3°) Evolution des femelles

17 espéces ont pu étre mesurées, dont 14 étaient ailées et
3 étaient des reines fécondes. Il semble n'y avoir généralement
qu'une reine par nid, au plus deux ou trois, tandis que la
plupart des Myrmicinae ont des reines nombreuses (5 & 20 par
société).
Le volume du gastre a été calculé. Il varie de 55 mm3 (E:
structor) & 306 chez la reine de M. aegyptiaca Em., commun en
Tunisie et dans les oasis algériennes. les Messor les élus com~
muns (aussi sans doute les plus féconds) n'ont pas en général
de gastre femelle plus gros :
Son volume moyen pour 4 espéces trés banales : 196 mm3;
Son volume moyen pour 7 formes assez communes : 176 mm3;
Son volume moyen pour 6 espéces plutdt rares (comme M. bernar-
di de 1l'Atlas, M. semoni des régions cotiéres algériennes, ﬂf
denticulatus d'Asie) : 182 mm3.
Donc pratiquement, pas de relation entre le gastre femelle et
le succés de l'espéce dans la concurrence vitale, gui doit

étre surtout 4G & l'adaptativité au milieu, facteur écologique.

Les milieux optima vont é&tre indiqués plus loin.

4°) Evolution des organes sensoriels (fig. 2)

Le graphigue porte, en abscisse, le nombre de facettes de
1'ceil chez une ¥ major, en ordonnée, pour 1l'antenne, le rap-
port de surface massue/funicule gré&le. L'importance de la mas-
sue (publications citées dans la bibliographie) doit étre ca-

pitale dans la concurrence, les Messor trés communs ayant des
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massues relativement grandes, et toutes les formes rares ou
localisées de petites massues.

Pour l'antenne, M. maroccana (Em.) se place le plus haut. Or,
c'est une fourmi dominante, mais localisée, trés commune dans
son domaine, gui est la zone cbétiére du Maroc, surtout prés de

Rabat et de Kenitra. M. antennatus, Insecte jaune d'or du haut

Atlas, est peut &tre aussi dominant dans sa région. Mais il y
a exception & la régle des massues pour M. barbara, trés com-
mun, et surtout M. capitatus qui ne domine nulle part mais est
trés répandu. M. himalayanus est peut-&tre dominant dans les
monts Altai mais on n'en sait rien.

Quant & l'oeil, il ne dépasse nettement 500 facettes que dans
le "groupe" cephalotes, mais ce sont aussi les géants du genre.

Il est relativement petit (40 & 230 facettes) chez les formes

de haute montagne, comme himalayanus, berbericus et bernardi,

mais avec exception pour M, antennatus de l'Atlas marocain.
Notons qu'en haute altitude 1l'intensité solaire est 3 ou 4
fois plus grande qu'en plaine : un oeil plus petit peut suffi-
re. Mais l'oeil est moins intéressant que l'antenne : les
Fourmis s'en servent bien moins, et il varie beaucoup selon

les races géographiques.

5°) Evolution écologique (Tableau I)

Nous avons compté les plantes dans des carrés de 100 m2
et déterminé les roches, cela dans 1100 stations du Sud de la
France, 220 du Maghreb arrosé et 105 au Sahara. Voici les
résultats les plus nets : Le seul Messor certainement halophi-
le est M. grandinida (Santschi), gui, en Algérie, n'existe que
sur terrains salés : sur le "Rocher de Sel" de Djelfa, qui est
un bloc de gypse, et surtout & Berrouaghia (100 km au sud 4’
Alger), et prés du barrage du Chélif (sud oranais), ou le sol
contient beaucoup de chlorures et sulfates. L&, il a de vastes
et nombreuses fourmiliéres. Cette écologie est inattendue, car

aprés les pluies, les sels retiennent de l'eauv et le terrain
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reste longtemps humide, chose nuisible 4 la conservation des
graines. M. grandinida est le seul des 23 Messor nord-afri-
cains avantagé par les terrains salés. La Fourmi la plus halo-
phile au Sahara est Acantholepis frauenfeldi Mayr., que nous
avons trouvée abondante sous les épaisses couches de-sels
triasiques (sulfates et carbonates) du Fezzdn (sud libyen)
lors de la mission frangaise de 1944.

Grace a 270 stations sur calcaires et 410 sur roches siliceu-
ses, on peut établir un rapport "Ca/Si" qui varie de 0,1
(Messor barbara) & 23,5 (le calcicole extréme Aphaenogaster
gibbosa) . Les calcicoles moyens, comme M. rufitarsis ont Ca/Si
entre 2 et 7. Mais rufitarsis abonde aussi dans argiles et
tufs, terrains retenant de l'eau : on se demande comment les
graines de ce Messor ne germent pas dans des milieux aussi
humides. Cependant, rappelons ici les belles observations du
zoologiste Franz DOFLEIN, faites en 1917, quand il était mobi-
lisé en Macédoine.

Avant d'y introduire des graines, les Messor tapissent leur
terrier d'une sécrétion anale blanchédtre, trés imperméable.
Elle ne résiste toutefois pas & des pluies torrentielles : a
Préjus, j'ai vu les M. barbara sortir leurs provisions puis
les faire sécher au soleil. Leurs graines étaient déja dépe-
cées, et c'est une poussiére brundtre qui séchait.

Les Messor amassent toutes sortes de graines, méme de plantes
toxiques pour nous : Ombelliféres et Aristoloches. Quand ils
ont le choix, ils préférent les Légumineuses. Au Sahara, M.
foreli ne récolte guére que sur ces plantes, et peut grimper
sur les arbres (chose rare dans les ggiigf) pour cueillir des
graines ou des gousses d'Acacias épineux. A Saint Raphaél et
4 Rabat (1970), M. barbara a été vu trainant des épais épis

entiers de Trifolium stellatum, tréfle ol il est difficile de

prendre les graines une 3 une, & cause de ses calices épineux.

Finalement, les Messor sont, en majorité, moins spécialisés

écologiquement que les autres Fourmis : beaucoup habitent des



terrains variés, tandis que, par exemple, les Cataglyphis et

les Aphaenogaster ont des préférences strictes.

Tableau I : Ecoiogie de !3 moissonneuses communes

Ca/Si est le rapport entre la moyenne de l'espéce (% des nids) sur calcaires,
et sa moyenne sur roches silicieuses. n/b : rapport entre la moyenne en lLieux
sans arbres et la moyenne en foréts. L: nombre optimum de plantes ligneuses
basses [(Genérs, Cistes, Bruyéres etc ...} sur lOO'm2 dans les stations de l'es-
péce. B : optimum d'herbacées sur 100 mz. % nu : % du terrain, sur 100 mz, dé-
pourvu de plantes, dans les meilleures stations de 1'espéce.

Ca/si n/b L. B. % nu.
g:ﬁg‘izu:e’(‘hb : 0.1 0.4 oe 280 40 3
!
Messor
berbericus Bermard 3.5 0.1 28 1130 58
T
Messor
striativentric André 0.9 4.0 | 200 700 20 s
Messor
structor Latreille 0.6 12,0 150 | 800 15 %
1
| |
e i (Fab.) 5,7 0,28 220 165 30 %
. : ;
Messor i -
barbara Latreille 0.1 754 40 i 760 5t
! i
1 {
Messox ! 0,6 a,8 | 187 | 500 40 s
capitatus (Fab.) ! ’ ' | ! :
: '
' {
:ﬁiﬁr(mueine) | 0,75 | 1.3 | 47 | 1000 [ 30 =
! | ;
Messor - 26 , 50
sanctus Forel 0,2 30,9 22 0 %
t |
Messor ' | l
T 0.5 40,0 ¢ 7= 250 60 %
grandinida (Sant.) lieux salés | | i
i )
Messor -
maroccana (Emery) 0.2 0,5 0 ! 500 12 % !
¥ i
Messor | | i
mediorubra Forel ' 0.6 5,0 | 7| 600 | 308 |
rores | |
. ] | 1 i
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ON THE EVOLUTION OF SOCIAL BEHAVIOUR AND NEST DESIGN

par Michael HANSELL

Department of Zoology University of Glasgow
Glasgow, G12 800 Scotland, U.K.

Titre: Les matériaux employés dans la construction des guépiers de
Stenogastrinae (Vespidae) et les effets de ces matfriaux sur
1'4volution du comportement social et sur la structure des nids.

Resume: L'organisation sociale des Stenogastrinae
démontre une certaine uniformité, cependant, la structure des nids
dans la sous-famille est tres varife. Le niveaux modeste de
l'organisation sociale démontrée par ces gufpes peut etre du au
manqgue des matfriaux necessaires pour la construction de grands
nids. Polistinae et Vespinae construisent des rayons suspendus
d'une tige fine faite de papier dur et fibreux. Cette structure de
rayons suspendus a evolué apparamment & cause de la prédation par
les fourmis, mais la ol les circomstances ont, par la suite,
favorisé une evolution sociale plus développée, les matériaux
convenaient deja a la construction de nids plus grands. Dans la
construction des nids de Stenogastrinae les cellules sont attachfes
directement au substrat, ce qui provient probablement de la
mauvaise qualite du papier ol de la lourdeur de la boue dont il
s'agit dans leur construction. De tels matériaux ne conveniennent
pas non plus & la construction de nids plus grands, tels qu'il
faudrait pour abriter des colonies sociales plus &volubes.

Mots~-cles: Stenogastrinae, matériaux des nids, evolution
social

Summary: The social organisation of the Stenogastrinae
is rather uniform while the design of their nests is very varied.
The modest level of social organisation shown by them may be the
result of a failure to evolve a building material suitable for
constructing large nests. Polistinae and Vespinae build combs
suspended from a fine stalk of tough, fibrous paper. This design
apparently evolved as a response to ant predation but, where
circumstances then favoured further social evolution, the nest
material was already suitable for building large structures. The
nests of Stenogastrinae are built with the cells attached directly
to the substrate, probably the result of the poor quality paper or
heavy mud from which they are built; such materials are also
unsuitable for the construction of larger nests to house advanced
social colonies.

Key-words: Stenogastrinae, nest material, social
evolution.
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INTRODUCTION

The lives of many species of Hymenoptera is dependent
upon the construction of a prepared nest, initially to protect the
brood but, in the more social species, the whole colony. It
follows from this that living in large colonies must depend upon an
ability to build large nests.

Among the Hymenoptera, only the bees and vespoid wasps
provide both solitary and highly social species, plus a full range
of intermediates. These also provide at least circumstantial
support for the notion that either evolutionary changes in the
choice of building material or in nest architecture have
significantly contributed towards social evolution (Hansell, 1984
a, b). Among the vespoid wasps it seems that the evolution of
chewed up vegetation (paper) nests rather than mud nests or
burrows has facilitated the construction of large nests and so
contributed to the evolution of advanced social behaviour.

This argument is based upon two assumptions. Firstly
that construction with paper is energetically more efficient than
burrowing or mud building thereby allowing a greater direction of
energy towards reproduction in females. This would enhance the
probability of overlap of generations, which is an important step
towards social living . Secondly that paper is structurally more
suitable for the building of large nests, thereby facilitating
evolution towards advanced eusociality. These assumptions, though
plausible, lack detailed evidence to support them. There is an
additional complication. Stenogastrinae in spite of having many
species which build nests of mascerated vegetation fragments, never
the less have a very modest level of social development when com—
pared with the Polistinae and Vespinae, rarely exceeding seven
adult females per nest. The Stenogastrinae therefore appear at
first glance to contradict the theory that paper has had a
significant influence upon vespine social evolution; however, a
superficial glance at stenogastrine paper suggests that it is very
fragile compared with that of the Polistinae and Vespinae. So the
economic advantages of paper nests may have aided in the evolution
of social life of this vespoid subfamily but that unsuitability of
stenogastrine paper for building large nests may have inhibited
further social evolution (Hansell 1984 a, b). The research
reported here is a first step in trying to confirm features of the
nest building of the Stenogastrinae which support this theory.

METHODS AND RESULTS
Tensile strength of materials

Pieces of cell wall 6 - 8mm long by 4 - 5mm wide were cut
from a nest with microscissors. The cells chosen were larval cells
with no evidence of previocusly having contained pupae; this was to
ensure that their inner walls were free from any larval silk or



secretion produced by larvae prior to pupation. The long axis of
the piece was parallel to the long axis of the cell. One of the
short ends of the piece was then pressed gently into a drop of
rapid drying Araldite placed on a rectangle of 35mm camera film
which was slightly wider than the piece of nest. The other end of
the piece of nest was attached in the same way to another piece of
£ilm. The test piece of nest material was inspected
microscopically to ensure that it was not cracked nor had any
threads of Araldite lying across it. If accepted, the piece was
then suspended vertically from a hook passed through a hole in one
of the pieces of film. Another hook was then passed through a hole
in the lower piece of f£ilm. The upper hook hung by a fine wire
from a transducer linked to a pen recorder whose deflection
measured the tension on the test piece. The lower hook was was
connected by a fine wire to a vertically positioned micro-
manipulator by means of which increasing tension could be applied
until the piece of nest material failed (Fig.l).

Twelve pieces of Eustenogaster calyptodoma nest material
from six separate nests and 12 pieces of Polistes exclamans nest
material taken from four nests were tested to destruction. The
break was always sudden and clean across the material. After
destruction of the piece, one of the broken surfaces was examined
under a dissecting microscope and its lenth and thickness measured
to the nearest 0.01"™M™, From these measurements, the cross

sectional area of the piece was calculated. 2The median breaking

stress for E. cal oma was 13.05 gm/mm“, and for Polistes
exclamans 69.24 gm7‘mm§, D = 0.0006 for two tails in a2 Mann Whitney

U test.

SEM of nest materials

Scanning electron micrographs taken from E. calyptodoma

and P. exclamans nest material (Fig.l) show that the material of
the stenogastrine species is composed of shattered plant cell
fragments, possibly from rotted wood, while that of the polistine
species is typically composed of largely intact elongate woody stem
cells,

Cell weight plotted against internal cell volume

The volumes of larval cells of six wasp species was
calculated by filling fully developed larval cells with mercury
and then calculating the cell volume by dividing by the SG of
mercury. The weights of the material required to build a single
cell were obtained by cutting out of the nest the same cells as
those the volumes of which had been measured. Each cell was then
carefully trimmed to ensure that it did not contain any projecting
parts that were not wholly its own or shared with a cell neighbour.
This material was dried in a desiccator for 24 hours and then
weighed. Using larval cells which did not previously contain pupae
ensured that no pieces of meconium or cocoon material were present.
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Cells from the nests of each of the six following species
were removed, dried and weighed: The stenogastrine species,
Parischnogaster mellyi (five cells from four nests},
Holischnogaster gracilipes (five cells from four nests),

Eustenogaster calyptodoma (five cells from four nests) and

Liostenogaster flavolineata ({(six cells from four nests); the
polistine wasp Polistes excalmans (five cells from two nests), and
the vespine species Dolichovespula sylvestris (five cells from one
nest). Fig. 2 shows the weights of these cells plotted against
their internal volume. :

Figure 1: SEM of the nest material of a) E. calyptodoma
and b) P. exclamans at the same magnification.
(Each black bar = 100 pm)A

Figure 1: Micrographe de matériaux utilisés dans une
cellule de nid de a) E.calyptodoma and b) P.
exclamans au méme grossissement. (chaquee
trait noir = 100 pm)

Treating the paper building stenogastrinae (P. mellyi, H.
gracilipes and E. calyptodoma) as one group, and the Polistinae and
Vespinae as another, an analysis of covariance showed a highly
significant difference in the slopes of the lines of the two groups
(F = 20.84, P <0.001). The points for L. flavolineata cells are
not shown in Fig.2 because, being of mud, they are not appropriate
to either of the two groups shown, but the mean volume of the six
L. flavolineata mud cells was 0.3014 ml (i.e. comparable in size to
those of E. calyptodoma) but their mean cell weight was a massive
522.2 mg.
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Figure 2: The regression line of the weight of nest cells
against their volume for three stenogastrine
species, Parischnogaster mellyi (Par),
Holischnogaster gracilipes (H) and E.
calyptodoma (E), and for two species, one
polistine and one vespine, Polistes exclamans
(Pol), and Dolichovespula sylvestris (D)

Figure 2: La ligne régressive transcant le poids des
cellules de nids comparé 3 leur volume dans le
cas de trois espaces de Stenogastrinae
Parischnogaster mellyi (Par), Holischnogaster

racilipes (H) and E. calyptodoma (E), et de

deux espéces, l'une Polistinae l'autre
Vespinae, Polistes excalmans (Pol) and
Dolichovespula sylvestris (D)

DISCUSSION

The results shown here demonstrate that the nest material
of a paper-building stenogastrine wasp species is significantly
weaker than that of a polistine species. The basis of this differ-
ence in strength can be appreciated from the electron microscope
examination of the cells. The material of P. exclamans was intact
woody fibres while that of E. calyptodoma was of smaller crumblike
fragments of vegetation. Under the light microscope it can be seen
that in the cells of P. exclamans, the orientation of the plant
fibres is predominantly around the circumference of the cell.
This suggests that, had the stress been applied in the direction of
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difference in breaking stress between material of the two species
would have been even greater.

The ability of a polistine species to rasp plant cells
from apparently sound woody stems suggests that the mandibles of
Polistinae are well developed relative to their overall size when
compared with those of Stenogastrinae. Some Stenogastrinae do
certainly take very tiny prey items. Metischnogaster (Stenogaster)
cilipennis are known to take minute flying insects from the webs of
spiders (Pagden, 1962) but generally it is rather difficult to
determine the nature of stenogastrine prey, since prey capture is
only rarely observed and the arthropod prey are brought to the nest
in a finely fragmented form.

Differences in the strength of materials between
stenogastrinae and polistinae may also be affected by the amount
and quality of the salivary matrix contributed by the wasps as they
masticate the material. The nest material of P.exclamans certainly
appears to have more matrix in it than that of E.calyptodoma. In
some polistinae, the salivary secretion undoubtedly performs the
major structural role in parts of the nest. Vecht (1972) describes
the nest of Ropalidia opifex as having an envelope which is trans-
lucent and “polythene-like", apparently composed entirely or almost
entirely of salivary secretion. A very similar type of nest
envelope is reported for Pseudochartergus fuscatus (Jeanne,. 1976).
In Mischocyttarus drewseni the initial comb hangs on a long petiole
made of vegetation pulp but, as the comb grows, the petiole is
strengthened by the addition of concentric layers of oral secretion
alone. Vegetation nests in the stenogastrine genera Bustenogaster,
Holischnogaster, Metischnogaster and Parischnogaster on the other
hand all seem to have nest material with little matrix in it
(personal observations), nor is there a single stenogastrine
species capable of building a nest on a petiole constructed of nest
material., Many of them are attached to fine supports, but these are
always of plant stems, rootlets or, as sometimes in
Metischnogaster, a strand of horse hair fungus (Marasmius) (Pagden,
1962).

The advantage to polistine wasps in being able to build
their own nest petiole must be in having a greater choice of nest
sites while maintaining their protection against predation from
ants. The results presented here tend to confirm the theory that
the absence of constructed petioles in the nests of Stenogastrinae
is a consequence of their inability to produce a strong enough nest
material. It is also consistant with the more speculative argument
that the Polistinae and Vespinae, having evolved a tough nest
material to enable them to construct a petiole, were then in
posession of a material suitable for the construction of large
nests. They were consequently enabled to progress towards larger
colonies with greater social differentiation where selection
pressures favoured it. The Stenogastrinae, by contrast, were
prevented from further social evolution by the mechanical
limitations of their nest material.



The proposal that paper building was an incentive to the
evolution of sociality compared with mud building, appears to be
contradicted by Liostenogaster flavolineata, which is at least as
social as any other known stenogastrine while building a massive
comb of mud. A possible explanation for this lies in the type and
level of predation to which it is exposed. The chief of
Stenogastrinae predators appear to be hornets (Vespula spp.)
(Hansell, 1982). One effect of this onslaught by a visually
hunting predator has been the evolution of less dectable nest
forms. This is seen in the elongate stick designs of
Parischnogaster striatula, P. alternata and of the two
Metischnogaster species (Pagden, 1962). The nests of
Liostenogaster flavolineata are combs with maximal cell wall
sharing, apparenty making no concessions to concealment from
Vespula, but a three year study on them shows that Vespula leave
them completely alone (Samuel unpublished). It seems that the
massive nature of the mud structure makes them an uneconomic target
for hornet predators. The mud comb is therefore an alternative
response to hornet predation; however, the cost is an expensive
nest material which is still unsuited to the building of large
nests, so progress towards greater sociality is still not possible.
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ADAPTATIONS MORPHOLOGIQUES A LA RECOLTE DU NECTAR CHEZ LES BOURDONS.
INCIDENCES SUR L‘ACTIVITE DE BUTINAGE.
(Hymenoptera, Apidae, Bombinae)

par
A. POUVREAU

Laboratoire de Neurobiclogie de 1'Insecte
Station de Recherches sur 1'Abeille et les Insectes Sociaux
F-91440 BURES SUR YVETTE

RESUME. L'estimation des différences de ressources est souvent
effectuée en utilisant des caract@res morphologiques qui sont sup~
posés refléter des différences dans 1'exploitation des ressources.
Les indicateurs les plus couramment utilis&s sont les dimensions
des pi&ces buccales, qui sont généralement mises en relation avec
la nature et la quantité de nourriture prélevée.

La fonction du proboscis &tant d'aspirer le nectar, 1'é-
tude de 1'exploitation des ressources alimentaires chez les Bour-
dons peut &tre effectufe par 1'examen de la longueur du proboscis
et de la profondeur du tube de la corolle des fleurs visitées.

Aprés avoir rappelé la structure et le fonctionnement
du proboscis, la longueur de cet organe a été mesurée chez un cer-
tain nouwbre d'espéces de Bourdons.

Les rapports morphologiques entre 1'insecte et la plante
ont fait l'objet d'une analyse, en insistant notamment sur les
longueurs relatives du proboscis de certaines espéces de Bourdons
et les profondeurs de la corolle chez deux variétés de tréfle vio-

let.

MOTS-CLES : Bourdons. Partage des ressources. Pollinisation.

Longueur du proboscis. Butinage.

SUMMARY : Morphological adaptations to nectar collecting in Bumble-
bees. Consequences on foraging activity.
For the different species of sympatric Bumble-bee, co-

existence in the same ecological niche depends on the availability
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of common resources of trophic or chorologic nature.

Bumble-bees reduce the interspecific competition because
of distinct preferences and more of less precise specialisatioms,
according to the species. Differences in resources are often esti-
mated by use of morphological characteristics which are assumed to
reflect differences in resource partitioning.

The most commonly used indicator is the size of the tro-
phic apparatus, which is generally related to the nature and quan-
tity of food taken. The function of the proboscis being to suck
nectar, food resource utilisation among Bumble-bees can be analysed
on the basis of proboscis length and the depth of the corolla tubes
of the visited flowers. The structure and the mechanisms of the
proboscis are briefly recalled here. Then the proboscis length is
shown for several species of Bumble-bee.

The morphological relations between the insect and the
plant are analysed, using the relative proboscis length of some
species of Bumble~bee and the corolla tube depth of two varieties

of red clover, whose pollination is mainly effected by Bumble-bees.

KEY-WORDS : Bumble-bees. Resource partitioning. Pollination. Pro-

boscis length, Foraging.

I ~ INTRODUCTION.

Pour les différentes espéces de Bourdons sympatriques,
la cohabitation dans un méme biotope dépend, en partie, des res-
sources communes de nature trophique.

L'évaluation du partage des ressources entre les espéces
peut &tre effectude en utilisant des caractéres morphologiques ou
écologiques. Les indicateurs morphologiques les plus couramment
utilisés sont les dimensions des piéces buccales, qui sont géné-
ralement mises en relation avec la nature et la quantit& de nour-
riture prélevée.

La fonction du proboscis &tant d'aspirer le nectar des
fleurs, 1'étude de l'exploitation des ressources alimentaires

chez les Bourdons peut &tre entreprise par 1l'examen de la lon-
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gueur du proboscis et de la profondeur du tube de la corolle des
fleurs visitées.

Auparavant, il convient de faire un bref rappel de la
structure et du fonctionnement de 1'appareil buccal chez ces Insec—

tes.

II - STRUCTURE DU PROBOSCIS.

Le proboscis -~ ou complexe labio-maxillaire -, dont le

Bourdon au repos replie l'extrémité au-dessous de la téte (Fig.l),

CARDO

LORUM

PREMENTUM

GALEA

PALPE LABIAL

GLOSSE

Fig. | - PROBOSCIS REPLIE : vue LaTERALE.

dans l'arche occipitale, se compose des maxilles, disposées laté-
ralement, et du labium, en position médiane, lesquels se subdivi-
sent encore en différents appendices. L'ensemble de ces pidces
constitue une trompe lécheuse-suceuse, tube 3 travers lequel les
liquides alimentaires peuvent &tre aspirés jusqu'a la bouche, sous
1'action de la pompe cibariale.

L'appareil buccal des Bourdonms présente des ressemblan-
ces trds &troites sur le plan structural avec celui de l'Abeille
domestique, d&crit en dé&tail par SNODGRASS (1956), et qui nous

sert de terme de cowparaisom.



68

Toutefois, un certain nombre d'appendices se présentent
différemment chez les 2 genres.

Les Bombus se distinguent du genre Apis par la présence,
sur le bord postérieur du stipe, de soies (= peigne) plus abon-
dantes et plus longues, par une lacinia sclérotisée et velue -
alors qu'elle est membraneuse et glabre chez 1'Abeille - et par ume
structure différente au niveau de 1'extrémité distale du cardo.
Chez les Bombus, il existe une créte transversale fortement sclé-
rotisée dans la partie oli le cardo se divise en 2 apophyses
(Fig.2).

APIS M BOMBUS  SP.

CARDO

STIPES

LACINIA

GALEA

Fig. 2 —~ MAXILLE : VUE EXTERNE.

III - FONCTIONNEMENT DU PROBOSCIS.

Au repos, le proboscis est replié sous la téte, en 3 sec-
tions, selon un dispositif em forme de Z. La partie basale, compre-
nant les cardos, le lorum et le mentum, est dirigée postérieure-
ment, et s'articule sur la téte au moyen des condyles cardinaux.

La section médiane, constitue des stipes et du prémentum, est
repliée antérieurement au-dessous des cardos. La partie distale

(glosse, paraglosses, palpes labiaux et galeas) prend appui sur
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les stipes et le prémentum et se trouve dirigée vers le cou
(Fig. 1).

La protraction du proboscis se produit sous l'action de
muscles protracteurs et de l'articulation des cardos. En exten-
sion, la section distale du proboscis se déploie antérieurement,
en alignement avec les stipes et le prémentum.

A l'intérieur du tube constitué aux parties dorsale et
latérales par les lobes externes des maxilles, et 3 la partie ven-
trale par les palpes labiaux, se meut la langue, ou glosse, pro-
tractile. Par rapprochement de ses 2 bords qui se rejoignent sur
la face ventrale, la glosse constitue un tube clos, permettant la
circulation des liquides alimentaires. Une tige, creusée d'un sil-
lon, parcourt, dans toute sa longueur, la paroi dorsale de ce tube
et en assure la rigidité (Fig.3). A sa partie terminale. la glosse
forme une minuscule "cuiller", le labelle, munie d'organes senso-

riels.

CANAL

ALIMENTAIRE
GALEZA.

GLOSSE.

c

anNac PALPES
SALIVAIRE LAgiaUX.

Fig. 3 —PR080SCiS : SECTiON MEDIANE

En suivant les mouvements de 1'appareil buccal d'un
Bourdon se nourrissant sur une goutte de sirop, om peut consta-
ter que la langue est plongée dans la nourriture liquide, et ani-
mée d'un vif mouvement de '"va-et-vient". Pendant cette phase d'a-
limentation, les maxilles, le prémentum et les palpes labiaux

restent relativement immobiles.
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Le liquide sucré monte le long du canal, aspiré 2 l'ai-
de de la pompe cibariale, pour pénétrer dans le pharynx.

Selon SNODGRASS, chez Apis mellifera, le pharynx fait
dans ce cas office de pompe : les muscles qui entourent le pha-
rynx le distendent et le contractent tour 3 tour. Quand le pﬁa-
rynx est distendu, le canal que forme le proboscis ayant son ex-
trémité plongée dans le liquide, celui-ci est fortement aspiré ;
si la bouche est fermée par la pression de 1'épipharynx contre la
plaque pharyngienne, et qu'en m@me temps le pharynx soit contrac-

té, le liguide est alors chassé dans 1'oesophage.

IV - LONGUEUR FONCTIONNELLE DE LA LANGUE (Fig. 4).

Lorsque 1'on considé&re la pollinisation des plantes, 1'un
des critéres les plus importants dans 1'exploitation florale est
1'accessibilité au nectar et/ou au pollen, sans lesquels les
fleurs ne seraient pas visit&es. Ces visites dépendent, 3 leur
tour, de caract@res structuraux, compcortementaux et ph&nologiques
des insectes pollinisateurs. Il est &vident que la longueur du
proboscis constitue 1'E&lément le plus important pour accéder au
nectar dans la fleur.

Certaines mesures de la longueur du proboscis prennent
en compte la longueur effective de l'organe et celle de la ré-
gion antérieure de la t&te. On peut alors se demander si ces
mesures correspondent 2 la longueur fonctionnelle du proboscis.

Lorsque le proboscis est en extension, la base du pré-
mentum se situe au niveau de la base des mandibules (Fig. 4 B).
La profondeur & laquelle un Bourdon peut explorer la corolle d'un
type de fleur devrait &tre déterminée, en premier lieu, par les
longueurs relatives du prémentum et de la glosse.

Des observations directes montrent qu'un Bourdon pro-
tracte son prémentum seulement lorsque le nectar est hors de por-
tée. Au repos, le prémentum se trouve dans la fosse proboscidiale,
et son extrémité distale est situ@e entre la base des mandibules.
Du fait de 1'immobilité relative du prémentum pendant les mouve-

ments de "va-et-vient" de la glosse, la longueur de celle-ci pour-
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rait, dans certains cas, constituer la longueur fonctionnelle du

proboscis.

Fig. 4 : A = Proboscis de Bombus sp. (G. = glosse ; Pm. = Postmen-

tum ; Prm. = préuentum).

B = Téte d'ouvridre de Bombus terrestris L., montrant

les pi&ces buccales en protraction.

Cependant, il apparait plus judicieux de prendre aussi
en cowpte la longueur du préwentum, la longueur de 1'ensemble in-
diquant plus précisément la profondeur susceptible d'&tre explo-
rée par un Bourdon (Fig. % A).

Sur le plan méthodologique, la mesure du prémentum ne
présente aucune difficulté, aprés extraction du labium. Par contre,
la mesure précise de la glosse s'avére plus délicate, selon que
celle—ci est déployée ou repliée au moment de la mort de 1'insecte.

Nous avons effectué un certain nombre de mesures de la
longueur du proboscis chez les 2 sexes et les 2 castes de diffé-
rentes espéces de Bourdons (Tabl. I), provenant de colonies &le-

vées au laboratoire.
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V - INCIDENCES SUR L'ACTIVITE DE BUTINAGE.

Un certain nombre de travaux ont &tabli des relations en-
tre la longueur du proboscis et la profondeur du tube de la corol-
le des fleurs visité@es par les Bourdons.

La longueur du proboscis est d'un int&rét majeur pour la
pollinisation, en particulier pour la visite des fleurs 3 corolle
tubulaire. Nous avons pris comme mod&le le comportement de butina-
ge des Bourdons sur les fleurs de Tréfle violet (Trifoliwn praten~

se) (Fig. 5).

COROLLE

PROBOSCIS

CALICE

NECTAR
OVAIRE
Fig. 5
~LEUR D&
TREFLE
LONGUEUA
(e cours)
OE La —_
COROLLE

NECTAR

FLEURON
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La longueur du proboscis des différentes espéces de Bour-
dons fait de certaines d'entre elles des agents pollinisateurs

particuliérement adaptés aux fleurs de Légumineuses, et notamment

=
a

3 celles du Tr&fle. Celui-ci poss&de des fleurs corolle en tube

-

oil le nectar est sécrété 3 la base de la goutti&re staminale.

La profondeur de la corolle pour les variétés diploides

de Tréfle violet varie de 7,9 & 11,9 mm., et pour les variétés

tétraploides de 8,0 3 12,6 mm. La figure 6 montre la relation

Fig. 6 - Comparaison entre la longueur de la langue d'Apoides
pollinisateurs et la profondeur de la corolle de fleurs
de Trifolium pratense (4 n et 2 mn).
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entre la longueur du proboscis de quelques Apides et la profon-
deur de la corolle de fleurs de Tr&fle diploide et tétraploide.
Il ressort de 1'examen de cette figure que seuls les Bourdons
peuvent atteindre le nectar des fleurs de Tréfle diploide, mais
le prélévement du nectar dans les fleurs de variétés tétraploides

n'est possible que par les espéces de Bourdons a proboscis lomg.



Il existe &galement une relation, comme le montre la figu-
re 7, entre la longueur du proboscis de différentes espéces de
Bourdons et la vitesse de butinage, c'est-i-dire le nombre de

fleurs visitées par minute.

NOMBRE DE FLEURS
viSITEES

LONGUEUR )
PAR MiN.
ou

. HORTORUM
PROBOSCIS

(en MM.)
15 4 + 30
SYLVARUNM
PASCUORUM
10 o -« 20
TERRESTR(S
5 + 10

) . . N .
Fig. 7 -~ CORRELATION LONGUEUR 0OU PROBOSCIS”-

N . .
“NOMBRE DE FLEURS VISITE’E.S PAR MINY

VI - CONCLUSIONS.

La longueur du proboscis des Bourdons détermine en partie
le choix et 1'exploitation des espdces florales en fonction de la
profondeur de la corolle - c'est~3—dire 1'accessibilité du nectar-
ainsi que leur vitesse de butinage.

Cependant, la relation directe : "3 corolle peu profonde,

proboscis court ; i corolle profonde, proboscis long', &tablie
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par la plupart des auteurs ne semble pas se vérifier dans tous
les cas.

Indépendamment de la longeur du proboscis, il apparafit
que certaines espéces de Bourdons se chevauchent plus ou moins
largement dans leurs visites aux fleurs possidant des tubes co-
rollins de profondeurs différentes.

Il est &vident que des différences dans la longueur du
proboscis entrainent des différences dans l'utilisation des res-
sources et donnent un avantage aux espéces 3 proboscis long.

Celles-ci tirent profit de cet avantage morphologique en
Etant capables de visiter positivement un spectre de fleurs plus
important que les espéces 3 proboscis court. Mais si 1'om expri-
me cette relation en termes de vitesse de butinage, les Bourdons
& proboscis court sont plus efficaces sur les fleurs & corolle
peu profonde, tandis que les espZces 3@ proboscis long butinent

plus rapidement sur les fleurs & corolle profonde.
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THE POSTPHARYNGEAL GLAND OF WORKERS OF SOLENOPSIS GEMINATA
(Hymenoptera : Formicidae)

par
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2 Limburgs Universitair Centrum, Dept. SBM, B-3610 Diepenbeek
and Laboratorium voor Systematiek en Ecologie,
Naamsestraat 59, 8-3000 Leuven.

Summary: The postpharyngeal gland of Solenopsis
geminata workers consists of four hypertrophied 1lobes which
completely f£ill the upper part of the head cavity. The gland is
lined with a monolayered epithelium, showing numerous hasal
invaginations and a distinct microvillar border at its apical
side.

It contains a hydrocarbon oil of complex composition
but heneicosane, tricosane and tricosene (linear Cpy and Cp3
hydrocarbons) are the major constituents. These same substances
are found in different proportions, in the Dufour gland.

No explanation for the enlarged gland in this species
has been discovered.

Key-words: postpharyngeal gland, Solenopsis geminata
morphology, hydrocarbons.

Résumé: La glande postpharyngienne des ouvriéres de
Solenopsis geminata (Hymenoptera: Formicidae).

La glande postpharyngienne de Solenopsis geminata
contient quatre lobes hypertrophiées qui occupent presque toute la
partie frontale de la t&te. Sa paroi est formée par un épithélium
simple, pourvu de nombreuses invaginations basales ainsi que de
microvillosités apicales.

La glande contient une huile d' nydrocarbures de
composition complexe, avec le heneicosane, le tricosane et le
tricoséne (chaines linéaires Cp; et Cp3) étant les éléments
principaux. Ces mémes substances sont également présentes dans la
glande de Dufour, mais dans des proportions différentes.

Jusqu'd présent, il nous manque 1'explication de
1' agrandissement de la glande dans cette expéce.

Mots-clés: glande postpharyngienne, Solenopsis gemina-
ta, morphologie, hydrocarbures.

2 pesearch assistant of the Belgian National Fund for Scientifie
Research
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INTRODUCTION

The postpharyngeal gland in ants has always been
described as glove-shaped structures consisting of 20 to 25
finger-like projections (BAUSENWEIN, 196C; FORBES & McFARLANE,
1961; EMMERT, 1968; KURSCHNER, 1971; FEBVAY & KERMARREC, 1981).
The gland, which occurs in both workers, females and males, is a
unique structure that is only found in the family Formicidae. Its
function most probably is related to digestive processes since it
is known to show a specific absorption of the lipid compounds from
the ingested food. This digestive function is most probably
related to social life, as folliows from the inter-individual
transfer of radio-labelled compounds (NAARMANN, 1963 ;
DELAGE-DARCHEN, 1976). Other suggestions have included
involvement in larval feeding, digestion of 1lipids, a cephalic
caecum, colony organization, caste determination, queen and brood
tending and age polyethism. Some knowledge of the morphology and
chemical contents of the gland might help to choose between these
alternatives. The material is usually described as a yellow oil.
The few chemical analyses that have been made are reviewed by
ATTYGALLE and MORGAN (1984).

In seeking to study the mandibular glands of
Solenopsie geminata  (Fabr.) 1804, we discovered that the
postpharyngeal glands, filled with a hydrocarbon oil, almost fill
the upper part of the head capsule of workers of this species.
Our chemiczl and morphological studies of the gland are described
here.

MATERIAL AND METHODS

& colony of Solenopsie geminatc collected at Gealle,
Sri Lanka was maintained in the laboratory, in a nest of moist
earth.

Preparation of sections

The heads of a few workers were cut off, keeping a
reasonably large opening at the hind part to alliow penetration of
the fixative and other preparation solutions. The heads were
fixed in a2 cold 2% solution of glutaraldehyde in 0.05 M sodium
cacodylate and 0.15 M saccharose. After postfixation in 2% osmium
tetroxide in the same buffer, dehydration in aceton and
bloec-staining in 2% uranyl acetate occurred. Serial semi-thin
sections stained with methylene Dblue were used for a
microreconstruction according to GAUNT (1971), while thin sections
were used for ultrastructural observation in & Philips EM 400
electron microscope.

Chemical sample preparation

Ants were killed by momentary immersion in liguid
nitrogen. Individual heads were sealed in glass tubes (35 mm x



1.3 mm), or the postpharyngeal glands were excised in water, oy
breaking the cuticle and withdrawing the yellow mass over the
brain with tweezers.

Gas chromatography

Individual neads or dissected glands were Injected by
the solid sampling method (MORGAN and WADHAMS, 1972) onto a 1.5 m
x 4 mm glass column filled with 594 SE-30 silicane on Chromosorb
N-AW-HMDS. The oven temperature was programmed from 147 to 260°C
at 3°C/min., Pieces of cuticle, mandibular gland, and other part.s
of the head and thorax were examined for comparison.
Quantification was made by comparison with a solution of
nexadecane in hexane (770 ng/ul) as an external standard.

Mass Spectrometry

The mass spectra of the three major hydrocarbons were
obtained by a GC-MS system using the same GC column conditions.
The mass spectra of authentic heneicosane, tricosane and (Z)-9-
tricosene were taken under the same conditions for comparison.

Double bond position of tricosene

The tricosene peak from gas chromatography was trapped
in a cooled metal U-tube, and converted into two isomeric methoxy-
derivatives by the methoxy-mercuration-demercuration procedure
(ABLEY et al., 1970).

Configuration of 9-tricosene

The tricosene peak trapped from the gas chromatography
of two heads of S. geminagta workers was chromatographed on a 10%
AgNO3-silica gel TLC plate, developed in 14 diethyl ether in light
petroleum, and compared with authentic (Z)-9~tricosene and 2a
mixture of (Z)- and (E)-9-nonadecene after spraying with 10% 4380y
and heating to 120°C for 10 min.

RESULTS AND DISCUSSION

The postpharyngeal gland in Solenopsis geminata is
composed of 4 large lobes instead of the normal finger-like
appearance in other ant species. Two of them overlie the brain in
a more or less horizontal position (1 and 4 in Fig. 1), while the
other two have a rather vertical position reaching from the
dorsally occurring pharynx to the ventral ridge of the integument
(2 and 3 in Fig. 1).
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Fig. 1. Cross section through the head of a S. geminata worker,
showing the large postpharyngeal oland lobes (1 tc L), a = an-
tenna ; ce = compound eye ; M = muscle fibres ; tr = tracheolar
sac.

The gland wall is formed by a monolayered epithelium
consisting of type-1 cells according to the classification of
NOIROT and QUENNEDEY (1974). The rounded nuclei are found in the
centre of the cells, while the cytoplasm is characterized by
numerous mitochondria (Fig. 2). Multivesicular and multilamellar
inclusions also are fairly obvious, and probably form part of the
cellular 1lysosome system. An apical microvillar border is
observed, while the basal cell membrane forms very distinct
invaginations that penetrate into the basal quarter of the cell.
The epithelium is lined with a cuticular layer, that is composed
of an electron-dense outer epicuticle and a fibrillar endocuticle.
According to ZYLBERBERG et al. £1979), this cuticular structure of
the pcstpharyngeal gland spithelium constitutes & lipophilic layer
thus enabling transport of metabolics through is. This transport



function moreover is suggested by the occurrence of the well
developed basal invaginations along with the apical microvillar
layer. The direction of this transport, however, remains an
unsolved question (DELAGE-DARCHEN, 1976).

Fig. 2. Half-schematical drawing of the postpharyngeal gland wall

cuticle ; L = lysosomal ele-

bi = basal invaginations ; ct
mierovilli ; N = nucleus.

ments ; M = mitochondria ; mv

Examination of the postpharyngeal glands by gas
chromatography revealed that the major contents were hydrocarbons.
A typical gas chromatogram from the gland of a single individual
is given in Fig. 3. Three components represent 85% of the total
volatile material. These were identified by mass spectrometry as
heneicosane (M* 296, CpqHyy), tricosene (M* 322, Cp3Hye) and
tricosane (M* 324, Cp3Hyg). Insufficient material was available
for complete mass spectra of the other compenents. The amounts of
material and percentage composition are summarized in Table I.
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Fig. 3. A gas chromatogram of the postpharuyngeal gland of a single
worker of Solenopsis geminata. The chromatographic conditions
were a 1.5 x 4 mm column of 5% SE-30 on Chromosorb W, tempera-
ture programmed from 147° to 260°C et 3°C/min. The attenuation
was changed at 22 min from 500 to 1000. The peak numbers refer
to table I.

Mass spectrometry of the mixture of methoxy-
derivatives obtained by methoxy-mercuration-demercuration showed
the tricosene to be 9-tricosene and argentation-TLC showed this to
be the (Z) isomer. The mejor component of the gland therefore,
representing 50% of the total, is (Z)-9-tricosene.

The only previous chemical examination of
postpharyngeal glands was that of queens of Solenopsis invieta
(THOMPSON et al.; 1981). Hydrocarbons were reported as the major
component (63%), together with triglycerids (32%) and some free
fatty acids. The hydrocarbons were all methyl-branched, namely
13-methylheptacosane, 3-methylheptacosane, 13,15-dimethyl-~
heptacosane and 3,9-dimethylheptacosane. There were no peaks
evident in the Cpp to Cp3 region. THOMPSON et al. (1981) reported
that workers of £. inviete clustered around a sample of the
hydrocarbons from the queen postpharyngeal gland, however, in 2
similar test with S. geminata worker glands, we observed no
response from congener workers.

This study has shed more light on the structure and
contents of postpharyngeal glands and has drawn attention to the
large size of this gland in S. geminate which shoula help in
deciding the function of the gland, though for the present, this
function remains uncertain.



Table I : Composition of the volatile chemicals in the
postpharyngeal gland of Solenopsis geminata.
Noa Compound Mean Compositionb ‘ Mean %
by weight | by weight
(ng/ant ¥ S.D.) i ¥ s.p.
1 (Heneicosene ?) 62 * 29 ? 0.7 0.3
2 Heneicosane 2215 * 356 ‘ 23.2 £ 2.2
3 - | 81 ts6 ! 0.8 £ 0.4
4  (Docosene ?) l 162 X 111 1.7 £ 0.9
5 Docosane ' 94 * 21 1 1.1 £ 0.5
6 (Z)-9-tricosene 4672 * S04 ; 49.9 % 4.1
7 Tricosane 1057 ¢ 89 I 1.4 £ 0.6
8 - . 64 * 24 | 0.7 0.2
9 - l 155 & 45 1.6 £ 0.4
10 - 202 X u8 2.2 0.5
1 - 132 * 22 1.5 £ 0.3
12 - 79 £35 1.0 £ 0.3
13 - 70 27 0.8 £ 0.2
14 - 315 £ 57 3.4 £0.8
Total 9356 X 980 100
a numbers refer to the peaks of Figure 3.
b numbers of replicates = 10
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ULTRASTRUCTURE DE LA GLANDE DE PAVAN CHEZ DOLICHODERUS QUADRI-
PUNCTATUS (L.) (Hymenoptera, Formicidae)

by
Johan BILLEN *

Limburgs Universitair Centrum, SBM, B-3610 Diepenbeek (Belgique)
et
Lab. Systematiek en Ecologie Kuleuven, Naamsestraat 59, B-3000
Leuven (Belgique)

Résumé: La glande de Pavan est composée d'un sac
médioventral entre les sternites VI en VII, déja décrit par Pavan
11 y a presque 30 ans, et un épithélium épaissi sous le septidme
sternite.

L'ultrastructure du sac montre un épithélium trés
mince (1 A 2 um) conforme & sa fonction de réservoir, tandis que
1'épithélium épaissi (20 & 30 um) peut &tre considéré comme la
partie sécrétrice de 1la glande. On y trouve un réticulum
endoplasmique lisse trés étendu, des mitochondries assez
nombreuses, des microvillosités apicales et une cuticule pourvue
de pores.

Mots-clés: glande de Pavan, Dolichoderus quadripuncta-—
tus, morphologie, ultrastructure.

. Summary : Ultrastructure of Pavan's gland in the ant
Dolichoderus quadriipunctatus (L.) (Hymenoptera, Formicidae)

The Pavan gland, that is known only to occur in the
Dolichoderinae, consists of a medioventral sac between the 6th and
7th abdominal sternites, as was first described by Pavan nearly 30
years ago, as well as a thickened, glandular epithelium on the
anterior margin of the Tth sternite.

The sac is lined with a very thin epithelium (1 to 2
uym) and acts as the gland's reservoir. The cytoplasm of its cells
hardly contains any organelles apart from a few free ribosomes and
vacuoles. A relatively thick cuticular layer forms the internal
lining of the reservoir sac.

The glandular epithelium has a thickness of 20 to 30
um and can be considered as the secretory part of the gland. The
columnar epithelial cells are characterized by a well developed
smooth endoplasmic reticulum and Golgi apparatus, numerous
mitochondria, and the basal position of the rounded nuclei.

(*): aspirant du F.N.R.S. belge
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The apical cell membrane forms an extensive
microvillar region, while the cuticle shows many pore canals
through which the secretion will pass on its way to the reservoir.
The precise mechanism of this transport from the glandular
epithelium towards the reservoir sac, however, remains unknown.

Key-words: Pavar's gland, Dolichoderus quadripunctatus,
morphology, ultrastructure.

gy

INTRODUCTION

La glande de Pavan, telle qu'elle a été décrite dans
la littérature (PAVAN, 1955; PAVAN & RONCHETTI, 1955 : ""organo
ventrale") n'est formée que d'un sac médioventral entre les
sternites VI en VII. Elle semble une néoformation dans 1la
sous-famille des Dolichoderinae, ol son activité principale se
situe dans la production des phéromones de piste.

La connaissance morphologique de cette structure est
restée limitée jusqu'2 présent aux données anatomiques générales
de 1955. L'épithélium trds mince du sac suggére un métabolisme
peu intense, ce qui nous a incité 2 aborder 1'étude morphologique
approfondie de cette glande de Pavan. Ces recherches chez
Dolichoderus quadripunctatue ont révélé 1'existence d' un
épithélium épaissi sous la partie antérieure du septidme sternite
abdominal, La présence d'un tel épithélium glandulaire est en
rapport avec les descriptions récentes de DAZZINI VALCURONE &
FANFANI (1982) chez Dolichoderus doriae, Liometopum microcephalum ,
Tapinoma nigerrimur et plusieurs espdces d' Iridomyrmex, qui
possédent également cette structure. Nous tenons & supporter
1'hypothése de FANFANI & DAZZINI VALCURONE (1984) sur 1la
"nouvelle" glande de Pavan comprenant un sac formant le réservoir
(donc la structure décrite par Pavan il y a 30 ans), ainsi qu'une
partie sécrétrice, qui est 1'épithélium glandulaire déerit ici et
dans les travaux de FANFANI & DAZZINI VALCURONE.

Nous exposons dans ce travail 1la morphologie et
1'ultrastructure de cette nouvelle glande de Pavan chez 1'ouvrigre
de D. quadripunctatus.

MATERIEL ET METHODES

Des ouvrigéres de D. guadripunctatus ont été récoltées
dans les environs de Wirzburg (Allemagne Fédérale). Les parties
postérieures de leurs abdomens ont été fixées par le
glutaraldéhyde & 2% dans le tampon cacodylate 0.05M (pH 7,3;
additionné de saccharose 0.15M) et postfixées par le tétroxyde
d'osmium & 2% dans le méme tampon. L'inclusion est faite dans
1'Araldite. Les coupes contrastées par 1'acétate d'uranyle et le
citrate de plomb, sont observées aux microscope électronique
Philips EM400Q.
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RESULTATS

La glande de Pavan est formée d'un sac piriforme entre
les sternites abdominaux VI et VII fonctionnant comme réservoir,
et d'un épithélium glandulaire qui correspond 3 un épaississement
assez large des deux cOtés de la partie antérieure du septidme
sternite (Fig. 1). Le réservoir ainsi que 1'épithélium
glandulaire sont bordés par une cuticule qui se continue dans la
cuticule tégumentaire des sternites.

Epithélium
sécréteur

Fig. 1. Section longitudinale d travers les sternites VI et VII
montrant le réservoir et l'épithélium séeréteur de la glande de
Pavan chez Dolichoderus quadripunctatus.

1. le réservoir

Le réservoir de la glande de Pavan a une longueur de
200 & 400 um, et une largeur d'environ 50 3 80 um. Sa paroi
consiste en un épithélium tr2s mince (1 & 2 um), séparé de la
cuticule par un espace subcuticulaire assez étendu. La cuticule
avec une épaisseur assez constante de 1 um montre de nombreuses
projections vers la lumiére, donnant 1'aspect trds caractéristique
du réservoir (Fig. 1).

Les cellules contiennent des noyaux aplatis et un
cytoplasme qui est pauvre en organites (Fig. 3). Il y a quelques
ribosomes et des vacuoles. Les liaisons intercellulaires sont
trés sinueuses avec des jonctions septées dans leur partie
apicale. Des muscles entourant le réservoir n'ont pas été
observés.,



920

Fig. 2.  Sehéma général des cel-
lules séerétrices de la glande
de Pavan. Notez les microvil-
losités apicales, L'espace
subcuticulaire considérable et
les pores cuticulaires. Le cy-
toplasme est caractérisé par
un réticulum lisse trés étendu
ain8tl que de nombreuses mito-
chondries et des noyaux situés
dans la région basale.

2. 1'épithélium glandulaire

L'épithélium sécréteur de la glande de Pavan apparafit
comme une différenciation des cellules épidermiques, qui y
atteignent une hauteur de 20 a 30 um. Les noyaux arrondis avec un
diam®tre d'environ 3 um se trouvent dans leur partie basale (Fig.
2 et 7). Le cytoplasme contient un réticulum endoplasmique lisse
trés élaboré sous forme de tubules traversant toute la cellule
(Fig. 5 et 6). Des mitochondries plus ou moins arrondies sont
assez nombreuses, de méme que des corps de Golgi (Fig. 5).
Quelques ribosomes libres et des microtubules sont disséminés
dans le cytoplasme. Les liaisons intercellulaires montrent des
jonctions septées dans leur partie apicale peu prononcées, et
surmontées d'un desmosore. La membrane plasmique apicale est
caractérisée par la formation de nombreuses microvillosités



disposées assez irrégulidrement (Fig. 4 et 6). Des canaux axiaux,
qui probablement correspondent 3 des extensions du réticulum
lisse, peuveni 8tre discernés dans les microvillosités (Fig. 6).
Un espace subcuticulaire considérable existe et se continue dans
les pores cuticulaires que 1l'on peut trouver assez fréquemment
(Fig. ).

La région basale de 1'épithélium est entourde de
trachéoles, qui peuvent pénétrer entre les cellules sécerétrices.
La membrane plasmique dans cette région joint la mince basale
conjonctive sans formation notable d' invaginations (Fig. 7).

DISCUSSION

La glande de Pavan constitue la source des phéromones
de piste chez les fourmis dolichodérines (WILSON & PAVAN, 1959 ;
ROBERTSON 2t al., 1980 ; CAVILL et al., 1980). La capacité
sécrétoire &Sventuelle de la paroi épithéliale trds mince du sac
formé entre les sternites VI et VII nous semble pourtant assez
douteuse. Sa fonction tout simplement de réservoir est par
conséquent beaucoup plus acceptable, et d'ailleurs, est conforme 2
la présence d'un épithélium glandulaire bien développé au septiéme
sternite.

L'aspect ultrastructural de cette partie sécrétrice de
la glande indique en effet un tissu bien actif par le
développement considérable du réticulum lisse, les corps de-Golgi
et les nombreuses mitochondries. La différenciation de 1la
membrane plasmique apicale en microvillosités ainsi que les pores
cuticulaires peuvent jouer un r6le prépondérant dans le transport
de la sécrétion de la glande vers 1l'extérieur.

La présence de tels pores dans la cuticule couvrant
les glandes exocrines est plutdt exceptionnelle parmi les fourmis,
ol on a pu l'observer jusqu'd présent seulement dans la glande
tibiale de Crematogaster (BILLEN, 1984). Le mécanisme exact du
transport de la sécrétion de la glande vers le réservoir reste
plus ou moins obscur ; d'aprés FANFANI & DAZZINI VALCURONE (1984),
la disposition spatiale sur le vivant de la partie glandulaire,
plus &levée par rapport au réservoir provoquerait un écoulement
passif de la sécrétion dans la direction requise. Aussi le
mécanisme de décharge par le réservoir pose t-il un probléme en
raison de 1'absence des muscles.

La relation fonctionnelle entre le sac-réservoir et
1'épithélium épaissi est confirmée par leurs propriétés
phéromonales identiques selon des expériences éthologiques
(FANFANI & DAZZINI VALCURONE, 1984). La connaissance de la
composition chimique de 1la glande de Pavan est encore trés
fragmentaire, la seule substance identifide et causant une
réaction éthologique positive é&tant le (2)-9-hexadécénal chez
Iridomyrmex humilis (CAVILL et al., 1979).

Dans quelle mesure la glande de Pavan peut=elle &tre
considérée comme une néoformation chez les Dolichoderinae reste
une question discutable. Une structure compldtement identique et
également responsable dans la production des phéromones de piste
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existe chez 1'espdce assez voisine Aneuretus simoni (MIRADOLI
ZATTI & PAVAN, 1957 ; TRANIELLO & JAYASURIYA, 1981). Cependant,
sauf chez les Dolichoderinae et les Aneuretinae, une structure
sacciforme comme celle décrite par PAVAN & RONCHETTI (1955) n'a
été observée chez aucune fourmi. D' autre part, 1les glandes
sternales, trouvées chez quelques Myrmicines et Ponérines
(HOLLDOBLER & ENGEL, 1978 ; JESSEN et al., 1979) correspondent aux
cellules glandulaires individuelles du type 3 selon NOIROT &
QUENNEDEY (1974) et par conséquent ne peuvent &tre homologuées
avec la glande de Pavan. Un épithélium glandulaire sur le
septidme sternite (mais sans sac-réservoir correspondant) a été
décrit chez Eeiton et Neivamyrmex (Ecitoninae), Novomessor
(Myrmicinae) et Leptogenys (Ponerinae) d'aprés HOLLDOBLER & ENGEL
(1978). Des recherches ultrastructurales supplémentaires peuvent
peut-&tre aider & éclaircir une homologie éventuelle.
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Pig. 3 - 7. Détails ultrastructuraux de la glande de Pavan

3.

Paroi du réservoir montrant 1'épithélium trés mince. (x 14.800)

. Région apicale de l'épithéliwr glandulaire, l'espace subcuticu-

laire et la cuticule pourvue de pores. (x 7.600)

Cytoplasme des cellules séerétrices montrant le réticulum lisse
trés élaboré, des mitochondries et corps de Golgi. (x 24.700)

. Détail de la région des microvillosités. Les fléches indiquent

des canauxr axriaux. (x 19.500)

Région basale de 1'épithélium glandulaire avec pénétration des
trachéoles entre les cellules séerétrices. (x 5.100)

Abréviations : cg = corps de Golgi ; ct = cuticule ; es = espace

subcuticulcire ; M = mitochondries ; mv = microvil~
losités ; N = moyau ; tr = trachéoles.

(échelle : 21 wm)
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MORPHOMETRICS AS A TOOL IN IDENTIFICATION : A CASE STUDY ON A MYRMICA
FROM FRANCE
(Hymenoptera, Formicidae)

par
G.W. ELMES et J.A. THOMAS

Institute of Terrestrial Ecology
Furzebrook Research Station
Wareham, Dorset, BH20 5AS, UK

Résumé: Morphométrie comme méthode dans l'identifica-
tion: un example d'un Myrmica de France,

Des populations de trois espdces de Myrmica ont &té ét-
udiées dans une région de la Haute Savoie francaise, qui est carac-
térisée par la présence de deux espdces du papillon rare Maculinea.
Ltidentification de Myrmica rubra et M. scabrinodis ne posait aucun
probléme, tandis que la troisi®me espdce qui a été considérée comme
M. vandeli Bondroit ne pouvait étre discernée que par ses femelles
et midles. Les ouvridres de cette espdce sont difficiles i séparer
de M. scabrinodis, d'autant plus que les différences entre les
miles de M. vandeli et M. sabuleti sont assez faibles. Les fem-
elles, au contraire, sont faciles & identifier par leur taille beau-
coup plus grande et leur couleur plus foncée par rapport aux fem-
elles de M. scabrinodis. Cette contribution confirme l'identifica-
tion d'une espdce par une étude morphométrique, et nous permet en-
suite de déterminer les ouvridres avec un certitude relative.

Mutes-clés: Formicidae, morphométrie, distinction, Myr-—
mica vandeli, Myrmica scabrinodis.

Summary: Populations of 3 species of Myrmica were exam-
ined at a site in the Haute Savoie region of France; the site is
notable for the presence of 2 species of the rare butterfly genus
Maculinea. M. rubra and M. scabrinodis were easily identified but,
initially, the third species could be separated only by differences
in the gynes and males. The species was assumed to be M. vandeli
Bondroit. The workers of this species are difficult to separate
from M. scabrinodis and the males can easily be mistaken for M. sab-
uleti. Only the queens are readily recognisable, being very similar
to M, scabrinodis, but generally much larger and darker. This paper
shows how an examination of morphometrics confirmed the identifica-
tion of the species and enabled us to determine workers with a known
reliability.
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Key~words: Formicidae, morphometry, discrimination,
Myrmiea vandeli, Murmica scabrinodis.

INTRODUCTION

People who work on the ecology and population biology of
ants often encounter forms that appear to be different from the nor-
mal species. The reasons for considering them to be different are
often a qualitative assortment of observations on behaviour, nest
sites, etc. The scientist is then faced with 2 related but separate
problems: is the form really different, using the accepted morpho-
logical criteria for determining speciation within the genus?; and,
if so, what name should be given to it? The first question is of
primary importance to the field biologist, but the secand becomes
important when he wishes to publish his observations. We were faced
with these problems when working on a site near Yemne, in the Haute
Savoie region of France.

This site was a small marsh at the bottom of old hay-
meadows, and it supported colonies of 2 species of the rare butter-
fly genus Maculinea: M. nausithous Bgstr. and M., teleius Bgstr.
(Thomas 1984). The larvae of these butterflies are parasitic on
colonies of Myrmica ants; we found that each Maculinea had a spec-
ific host, and that Maculinea nausithous used Myrmica rubra L. whilst
Maculinea teleius used Myrmica scabrinodis Nyl. (Thomas 1983). It
was therefore important to estimate the abundance and distribution
of the 2 Myrmica species and to know the average nest population of
each, so that we could estimate the carrying capacity of the site for
the butterfly populations. In some of the nests of "scabrinodis" we
found very large, dark, atypical queens. Subsequently, we began to
notice small behavioural differences between the workers in the nests
of "scabrinodis", and this led us to suspect that we might in fact be
dealing with 2 distinct forms or species. If this was the case, ob~
viously it would have an important bearing on our study of the butt-
erfly populations.

For the first year we had only workers and queens avail-
able, and because Elmes (1978) had already studied queens of the M,
seabrinodis group using morphometrics, we decided to use this app-
roach on these ants. Using the key of Kutter (1977), which is the
best current guide to the identification of Myrmica, we suspected
that the large queens were either Myrmica vandeli Bondroit or some
unknown species. However, we were misled by his descriptions of the
workers and males, and the suggestion that M vandel? might be a par-
asite did not fit our observations of the nest structure or the beh-
aviour of the workers, The following illustrates the morphometric
approach to this problem. In fact, it was more piecemeal than is
suggested here because new material, including males and the types,
were obtained as the study progressed. Here, we start with the det-
ailed examination of the queens, as we did in fact, then examine the
males, which were found clearly to be distinct from M scabrinodis,
and finally we consider the workers, which are the hardest to distin-
guish but which are all that are available in most field studies.



METHODS

Eleven measurements were made on queens and workers, and
10 on males: headwidth, headlength, minimum frons width, scape
length, thorax width, epinotal spine length (females only), petiole
width, post-petiole width, post-petiole height, and the number of
hairs on the petiole; all were measured as indicated by Elmes (1978).
The length of a head bristle was not measured for this study, but the
length of the female scape was included and was ?fasured thusiJ

-
—
|

v

|
Scape length: L :

All measurements were recorded to the nearest 100th of a mm.

Canonical variate analysis was carried out on the groups
of samples. For a detailed explanation of the method see Blackith &
Reyment (1971), and for its applicatiom to Myrmica ants see Elmes
(1978). In simple terms, this method attempts to maximise the
between~/within~group variance ratio; in other words, it looks for
a linear combination of the original morphometrics that emphasise
differences which exist between the distinct groups while condensing
the differences between the individuals within those groups. If
there is no discrimination between 2 groups, they camnnot be separated
by this method. For convenience, the canonical variate (Cv) scores
are standardised to have unit average within-group variance and an
overall mean of zero. .

The method assumes that the original measurements are
normal and that the within-group variances are homogenous, so theor-
etically the within-group canonical variate scores should all have
the same spread and the confidence limits can be calculated as the
square root of x2 with the degree of freedom equal to the number of
canonical variates that are considered togather. In practice, the
data never conform exactly to the assumptions, so we consider it best
to show confidence limits that are calculated from the actual scores.
When 2 canonical variates are considered together, as is usual in
this study, the confidence limits are ellipses whose major axis lies
along the correlation between the 2 scores. I1f the assumptions about
the data were perfectly true, these would be equal-sized circles!

As a starting point, we have taken the comparison of the
queens of Myrmica scabrinodis, Myrmica sabuleti Meinert and Myrmica
hirsuta Elmes (Elmes 1978). Here the analysis is repeated with scape
included instead of bristle length (Fig. 1). In the case of 3 groups,
only 2 canonical variates are obtained: Cvl accounting for 83% of the
between—-/within—group variation and Cv2 the remaining 17%.

We can illustrate the discriminating power of the method
by including in the analysis 2 more groups from each of the 3 species.
These were:

M. scabrinodis, 10 queens from Bindon Hill, Dorset, GB, and 10 queens
from Yenne, France (the same site as the unknown queens) .
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M. sabuleti, 10 queens from Oland, Sweden, and 10 queens from miscell-

aneous sites in France.
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M. hirsuta, 10 queens from Bindon Hill, Dorset, GB, and 9 queens
from the DDR.

Cv,(17%)

w

Cv,(83%)

18

-6

.

Figure 1: Distribution of the Cv scores for 40 queens of each
of M. seabrinodis (1), M. sabuleti (2), M. hirsuta
(3)7 The eliipses are the 95% eonfidence limits.
These are the same individuals used by Elmes (1878).

In every case, treating these as separate groups res-
ulted in them overlying the correct species, being indistinguishable
from the base samples. For clarity of illustration, the extra
queens of each species have been pooled to give groups of 20, 20, 19,
respectively (Fig. 2). Thus, for determining these species by the
use of the 11 morphometrics and comparison with the base groups (Fig.
1), the method is quite robust.

RESULTS

QUEENS

The putative M. vandel: from Yemne were included and
compared with the groups obtained by combining the groups 1 and la,
ete., from Fig. 2. This produced a clear separation of the M. van-—
deli. Two further samples of 9 suspected M. vandeli queens collect-
ed from the Massif Central and 10 queens from St Bonnet, Hautes
Alpes, were added, and as expected, these were not discriminable
from the Yenne sample. For clarity, these 19 queens are 1llustrated
as one group (4a) in Fig. 3.
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Figure 2: Distribution of the Cv scores for base samples 1, 2 and
3 and three new groups of 20 M. scabrinodis (lal), 20 M.
sabuleti (2a), and 19 M. hivsuta (3a). The ellipses are
the 35% confidence limits. Note that the scores for Cv2
have been 'flipped' compared to Figure-1; this is arbi-
trary and has no significance.

This convinced us that we were truly dealing with a
fourth species that differed mophologically from the original 3 by
at least the same amount as these differ from each other. The fin-
al step was to confirm the name. The type specimens of M. vandeli
were then obtained and measured, and their Cv scores were found to
be indistinguishable from our unknown species (Fig. 4, groups 4 and
4b), confirming our original visual impression that we were dealing
with M. vandelz.

If we wish to use these measurements to identify a
specimen between M. scabrinodis and M. vandeli, then a Cv analysis
on just these 2 groups gives only one Cv. If the average of the 2
group mean scores, weighted for the actual within-group SD, is used
to discriminate between them, then there is only a 1 in 10,000
chance of misidentifying an individual. If the variables that are
measured are reduced from 11 to 3, then the odds of misidentifica-
tion rise only slightly to 3 in 10,000; this is adequate for most
purposes. The 3 best variables for discrimination between queens
of these species are headwidth (W), post-petiole width (PPW) and
petiole hair number (H). In order to calculate the Cv score, the
measurements in mm. are put in the following equation:
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Cv score = 11.913 W + 13.458 PPW - 25.889 + 0.192 H
¥. scabrinodis < -0.91 > M, vandeli. Confidence 99,97%

Cv,(31%)

Cv,(63%)

Figure 3: Distribution of the Cv scores for 4 groups of
queens: 60 M. scabrinodis (1), 60 M. sabuleti (2),
59 M. hirsuta (3) and 40 "M. vandelZ" (4). 1¢ M.
vandelT (4a) from 2 other French sites are included:
these eannot be distinguished from (4). The ellip-
ses represent the 95% confidence limits.

With only 3 messurements and a pocket calculator, this becomes a
practicable method of identification for non-specialists. Obvious-~
1y, if a different pair is comsidered (eg M. vandeli/M. sabuleti)
then the components of the reduced variable set would be different.
As a general rule, when more species are discriminated between tog-
ether, more measurements must be used.

MALES

Males of the putative M. vandeli were caught at all 3
sites in France: the Hautes Alpes, Haute Savoie and Massif Central.
Cv analysis was used to compare these with the sets of males of M
scabrinodis, M. sabuleti and M. hirsutac that were used by Elmes
(1978). Nine males of M, hirsuta from DDR were also included in
the analysis. This confirmed the visual impression that M. scabri-
nodis is quite distinct from the other 3 species; its most obvious
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distinction is a short antennal scape. For clarity of presentation,
M. scabrinodis is omitted from the subsequent analyses, although its
inclusion should have no effect on the discrimination between the
other species; this would be done by lower level canonical variates
(te Cv3, Cv4, 2tc.).

Cv,(33%

4b

Cv,(60% /\

Figure 4: Distribution of the Cv scores for M. scabrinodis 60
queens (1), M. sabuleti 60 queens (2), M. hirsuta §9
queens (3), and M. vandeli 6 type specimens (4b) and
comhined sample of 59 queens from 3 sites in France
(2}. The ellipses ave the 95% confidence limits.

Note: the large apparent variance of the type specimens s
due to the small sample size.

Somewhat unexpectedly, the M. hirsuta from the DDR were
discriminable from those caught by Elmes (1978) (but remember that
no discrimination could be made between the females from DDR and
UK). The most obvious difference is the DDR specimens' greater
pilosity and wider post-petiole - the characters most often associ-
ated with parasitic ants. This is not so surprising if one accepts
the theory of the independent occurrence or evolution of M. hirsuta
parasites within M. sabuleti populations, as proposed by Elmes
(1978). The haploid males might be expected to show greater indiv-
idual variation than the diploid females in all species, and this
might be exaggerated if the various geographical races of M. hir—



104

suta are in fact of differemnt genetic origins. Further investiga-
tion of this problem will be made elsewhere. Here, the 9 males
from the DDR are ignored in subsequent analyses.

Vhen samples of M. vandeli from the 2 French sites
were compared with M. sabuleti, each discriminated well from that
species, but no discrimination could be made between the various M.
vandel? samples. Therefore, these were combined and compared again
with M. sabuleti, .and with 14 type and paratype specimens of M. van—
del? from the Bondroit Collection (Fig. 5). It is seen that no
real discrimination can be made between our M. vandel? and Bondroit's
types; this, again, confirms out opinion that the putative M. van-
deli are indeed that species.

Cv,(3%)

Cv,(97%)

-6 .

-4

Figure 5: Distribution of the Cv scores for 3 groups of males:
28 M. sabuleti (2), 39 M. vandeli from 3 sites (4),
and 14 type specimens of M. vandeli (4b). The ellip-
ses represent the 95% confidence Llimits.

When all the M. vandeli ,.including the type specimens,
are compared against M. scbuleti and M. hirsuta from the UK, it is
seen that M. vandeli males are quite similar to M. hlrsuta males
(Fig. 6). This might lead to prcblems if M. vandeli males were
caught apart from their related females, A simple comparison has



been made between the pairs of species. M. sabuleti can be separ-
ated satisfactorily from M. vandeli using only 3 measurements:
post-petiole width (PPW), post-petiole height (PPH) and the number
of hairs on the petiole (H).

Cv score = -25.23 PPW + 30,63 PPH - 0.34 H + 1.96
M. vandeli < 1.32 > M. sabuleti. Confidence 99.93%

But a similar comparison of M. hirsuta with M. vandeli produced a
less clear separation. Most of the original measurements contrib-
ute to the discrimination to some extent, although the best 4 are:
minimum frons width (F), petiole width (PW), post-petiole width
(PPW) and post-petiole height (PPH) .

Cv score = 15.49 F + 27.81 PW + 1,32 PPW + 3.64 PPH - 16.51
M. vandeli < 0.471 > M. hirsuta (GB). Confidence 83.7%.

Cv,(20%)

Cv,(80%)

-5

Figure 6: Distribution of the Cv scores for 3 groups of males:
28 M. sabuleti (2), 27 M. hirsuta from GB (3), and
53 M. vandeli (4). The ellipses represent the 95%
confidence Limits.

WORKERS

Whereas the males and females of M. vandeli were previ-

ously known from the Bondroit Collection, the workers were descr-
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ibed from only 3 rather dubious specimens by EKutter (1277). It was
essential for us to be able to separate workers of the species from
those of M. scabrinodis from the site at Yenne with a high degree
of confidence, because we did not wish to disturb the nests too
much when we assessed the populations of ants that were available
for parasitisation by Maculinea butterflies. Consequently, only
workers were available for most identifications,

We compared a sample of 40 workers of M. vandeli from 8
nests at Yenne with similar samples of M. scabrinodis and M, sabu-
leti that were obtained within a few hundred metres of each other
at that site. Where possible, only those colonies which had either
queens or males available for confirmation were used to obtain the
worker samples., A good discrimination was obtained between M. van-
deli and the other 2 species, although, interestingly, a much poor-
er discrimination was obtained between M. scabrinodis and M. sabu~
let? at Yenne than is normal for other sites (Fig, 7).

Cv,(14%)

Cv,(86%)

Pigure 7: The distributior of Cv scores for 3 species of wor-
kers: 40 M. scabrinodis (1), 40 M. sdbuleti (2) and
40 M. vandeli (4). The ellipses represent the 95%
confidence Limits.

When M. scabrinodic and M. vandeli workers are comnsid-
ered as a peir, we find that only 3 measurements are needed to ob-
tain a satisfactory discrimination. It should be remembered that



this applies to workers from the Yenne site, although our experi-
ence indicates that the overall discrimination for specimens from
elsewhere would not be much different from this. The required
measurements are: minimum frons width (F), post—petiole width
(PPW) and the number of hairs on the petiole (H).

Cv score = 53.10 F ~ 33.09 PPW + 0.42 H — 9.69
M. seabrinodis < -0.20 > M. vandeli. Confidence 99.53%

These measurements were used as a practical aid to our field study.
Because of the small amount of variation among workers within col-

onies, it can be demonstrated that if 3 workers from the same nest

are available, then that colony can be identified between M. scab-

rinodis and M. vandeli using these 3 measurements, with a probabil-
ity of error so small as to be almost a certainty!

DISCUSSION

The method of canonical variate analysis of morphomet-
rics has enabled us, who are not specialist taxomomists, to recog-
nise and assign a name to specimens from a species that had been
previously poorly described. Furthermore, we have been able to
isolate those measurements that are of most use for the separation
of M. vandeli workers from M. scabrinodis, and M. vandeli males
from M. sabuleti - two sets of discriminations that are impossible
to make with confidence by a casual inspection of the ants,

Apart from the larger size, darker coloration, and
coarser sculpture of the queens, we find that Y. vandel? females
(both workers and queens) are generally larger than M. scabrinodis,
with relatively wider heads and post-petioles and much more hair in
the peduncle region. These last 2 features are characters of soc—
ial parasites and led Bondroit (who had only seen a few queens and
males, caught flying during a nuptial flight) to speculate that M.
vandel? might also be parasitic. All our evidence is that the
possession of these characters is coincidental; we have excavated
many discrete nests that contained only M. vandeli, and comclude
that this is a perfectly good free-living species.

The males are easily separated from M. scabrinodis and
M. sabuleti by this method, but are rather difficult to separate
from M, hirsuta, both having long scapes. high pilosity and a wide
post-petiole. The workers, like the queens, are fairly easily sep-
arated from M. scabrinodis, with pilosity and post-petiole width
again being important in the discrimination. This general associa-
tion of so-called parasitic characters in an apparently free-living
species is interesting. In our opiniom, it tends to support Elmes'
view that while these characters are often linked with a set of
behavioural characteristics that give the individual a proclivity
towards a parasitic mode of life. Parasites without these morpho-
logical characters might also occur by chance, as might the morpho-—-
logical characters in non-parasites (Elmes 1978).

We hope to publish a detailed assessment of the ecology
of M. vandeli elsewhere, but here we take the opportunity to report
that it lives in wet grassland. It tends to nest in tussocks of
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fine grass that are themselves quite dry even if they are surround-
ed by water, although it seems likely that nests may be temporarily
submerged when the snows melt in Spring. In our experience, nests
of M. vandeli are always sympatric witk M. scabrinodie, with the
latter nesting in wetter tussocks of coarser vegetation. There is
thus a distinet partition of habitat on a fine level but not on a
wider scale; mno doubt this, combined with the similarity of the
workers to M. scabrinodic, has led to the failure to recognise this
species. Having seen M. vandeli's habitat at Yenne, we soon found
it on similar-looking sites in two areas of France, over 100 km
apart, and on one site in Switzerland. We have also been told of
its occurrence in the German/Austrian Alps and in Czechoslovakia
(Petr Werner pers. comm.). We suspect that it is in fact a wide-
spread species, possibly confirned to the mountains of Central and
Southern Europe. Judging by its habitat requirements, it is likely
to be more commor than M. scabrinodis in some parts of the Alps.
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IDENTIFICATION ET DISTRIBUTION DE TETRAMORIUM CAESPITUM
(L.) ET T. IMPURUM (FOERSTER) EN BELGIQUE
{(Hymenoptera Formicidae).

par
Roger CAMMAERTS, Jacques M. PASTEELS et Yves ROISIN (*)

Laboratoire de Biologie animale et cellulaire,
Université 1ibre de Bruxelles, CP 160.
50, av. F.D. Roosevelt,
B-1050 Bruxelles

Résumé : Tetramorium caespitwn (LINNE) et T.
impurum (FOERSTER, 1850) sont présents en Belgique et dans les
régions limitrophes. Les miles sont facilement identifiables, par
la structure de leurs genitalia et les reines peuvent se distin-
guer par la morphologie du thorax. Les différences morphologiques
entre ouvriéres ne sont que statistiques, le meilleur critere,
dans les régions étudides, étant la couleur plus pdle (brunidtre)
de T. impurum. Les phéromones de piste sont spécifiques de 1'
espéce et un test de phéromone de piste constitue une méthode
simple et fiable d'identification.

Les époques et les heures d'essaimage sont diffé-
rentes chez les deux espeéces.

Une carte de distribution est présentée. Elle
montre que les deux espéces sont le plus souvent allopatriques,
T. caaspitwn se retrouvant surtout sur les sols sablonneux et
T. Zmpurum sur les sols argileux et limoneux. Cependant, des zones
locales de sympatrie s'observent. Aucun hybride n'a pourtant été
trouvé, Il est constaté que T. Zmpurum est plus rudéral et que
T. caespitum préfére les sols plus chauds.

T. modestum (FOERSTER, 1850) est considéré comme
synonyme de T. caespitum.

Mots-clés : Formicidae, Tetramorium caespitium
(LINNE), T. impurwm (FOERSTER, 1850), I. modestum (FOERSTER,1850),
morphologie, spéeificité de la piste, sécrétion mandibulaire,
isolement reproducteur, distribution.

Summary : Tetramorium caespitwn (LINNAEUS) and
T. <{mpurum (FOERSTER, 1850) are present in Belgium and its
adjacent regions. The males of the two species are easily iden-—
tified by the structure of their genitalia, and queens and gynes
may be distinguished by the morphology of their thorax. Morpholo-
gical differences between the workers are only statistical, the
best criterium in the area studied being the paler colour

(*) Aspirant du Fonds National belge de la Recherche scientifique
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(brownish) of T. <mpurwr. Trail pherowones are species-specific,
and a trail bioassay provides a simple and unambiguous identifi-
cation method.

The season and the hours of swarming are different
for the two species.

A distribution map is presented which shows that the
two species are usually allopatric, 7. caespitum being mainly
found on sandy soils and 7. “Zmpurum on clayish and loamish soils.
However, local sympatric zones were found though no hybrids were
observed. It is stated that I. Zmpurwnm is more ruderal and that
T. caespitum prefers warmer soils.

T. modestwn (FOERSTER 1850) is considered as synony-
mous with 7. caespitum.

Key words : Formicidae, Tetramorium caespitum
(LINNAEUS), I. impurwr (FOERSTER, 1850), T. modestum (FOERSTER,
1850), morphology, trail specifieity, mandibular secretion, repro-
ductive isolation, distribution.

INTRODUCTION

Cette année (en 1984) il y aura cent ans que dispa-—
raissait Arnold FOERSTER, ce taxonomiste allemand perspicace, qui,
en 1850 déja, avait montré l'existence d'especes ne différant que
de peu d'espéces linnéennes communes. Telles sont, par exemple,
Formica polyctena FOERSTER, voisine de F. rufa L. ou encore Lasius
alienus (FOERSTER), voisine de Lasius niger (L.). Trés tdt les
myrmécologues ont reconnu le bien fondé de 1'existence de ces
couples d'espéces proches, voire jumelles et dont la mise en
question ne se pose plus.

FOERSTER nous a aussi laissé la description de 3
espéces de Tetramoriwn vivant aux environs d'Aix-la-Chapelle,
aux confins de la Belgique et de la Hollande, a savoir, sous le
nom générique de Myrmica, M. fuscula NYLANDER et deux espéces
nouvelles, kM. modesta et M. impura.

Les Myrmica fuscula, M. modestaz et M. impura ont été
trés tot mises en synonymie avec Myrmica caespitum LATREILLE,
1807, par MAYR (1855) et NYLANDER (1856). La synonymie de tous
ces taxons avec Formica caespitum LINNE, 1761 (sic) a été confir-
mée par MAYR, en 1863, 1'espéce linnéenne étant alors définitive-
ment placée dans le genre Tetramorium MAYR, 1855. Ceci a conduit
a 1'oubli des Myrmica modesta et M. impura de FOERSTER. Cependant,
EMERY (1925), en révisant les Tetramoriwn du groupe caespitum a
contribué a préparer la résurrection des taxons de FOERSTER en
écrivant que "les variétés décrites par FOERSTER ne devraient pas
€tre regardées simplement comme synonywes de T. caespitum, du
moins M. impura...”. Effectivement, en 1972, H. KUTTER suggérait
2 B. POLDI que les T. caespitwn que cet auteur étudiait sur la
cOte adriatique appartenaient en fait & 1'espéce T. <mpurum
FOERSTER sensu EMERY, 1925 (POLDI, 1973). Dans sa récente Faune
des Fourmis de Suisse, KUTTER (1977) distingue I. caespitum (L.,



1758), T. impurum (FOERSTER, 1850) et T. semzlazvez (ANDRE, 1833).

Une contradiction entre les résultats de 1'analyse du
contenu des glandes mandibulaires de Tetramorium de Belgique
(PASTEELS et al., 1980, 1981) et d'Angleterre (LONGHURST et al.,
1980) a attiré notre attention sur l'existence des deux taxons
T. caespitum et T. impurwnm en Belgique.

Des récoltes intensives nous permettent i présent de
préciser la distribution des deux taxons en Belgique et dans les
régions limitrophes. De plus, des observations complémentaires
sur la morphologie et 1'éthologie des deux espeéces, facilitant
leur identification, sont apportées dans le présent travail.
Enfin, les mécanismes d'isolement reproducteur des deux espéces,
parfois sympatriques, sont discutés.

RESULTATS
MORPHOLOGIE

KUTTER, dans sa Faune de Suisse (1977),distingue bien
caespitum d'impurum, mais ne donne aucune diagnose pour les ouvri-
dres, qu'il serait donc impossible de distinguer. Les différences
ne se verraient que sur les miles et les femelles.

En Belgique, les miles trouvés se répartissent en 2
formes, a l'origine identifiées pour nous par B. POLDI. Il est
toujours aisé de les distinguer par les genitalia (fig. 1), notam-
ment par la forme des stipes. Notoms ici que les vues latérales
données par KUTTER (1977 : fig. 324 et 325) semblent avoir été
interverties. .
Les femelles ne se distinguent que par la forme de
ljeur thorax dont le mesonotum surplombe davantage le pronotum
chez T. caespitum. Chez T. impurwm on voit mieux les "épaules",
wais ce caractére est parfois quelque peu variable. D'autre part,
en Belgique, le thorax des femelles adultes de T. caespitum, vu
de profil, est d'un noir profond, tandis que celui des femelles
adultes de T. Zmpurum est brun ou brun foncé.

Le cas le plus difficile mais le plus intéressant est
celui des ouvrigres. C'est en effet sur la caste ouvriére que
s'établissent la plupart des identifications des myrmécologues.

En 1'absence de comparaison avec le matériel typique
dont nous attendons 1'envoi,le mieux est de retirer du travail de
FOERSTER (1850) les différences qui nous semblent utiies et qui
ne se rapportent d'ailleurs qu'aux ouvriéres.FOERSTER ayant décrit
son matériel des environs d'Aix-le—Chapelle, on peut considérer
le matériel que nous avons récolté a la frontiére belgo-hollando-
allemande comme topotypique, matériel qui ne se distingue pas non
plus de celui récolté ailleurs en Belgique et dans les régioms
limitrophes.

Pour la coloration tout d'abord, FOERSTER signale que
M. impura (et M. modesta) est plus claire que M. fuscula, ce
dernier taxon étant considéré depuis longtemps comme synonyme de
caespitum.

Un classement des ouvriéres de 4 nids de I'. caesprtum
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Figure 1

T.CAESPITUM T.IMPURUM

: Armature géritale des mdles de Tetramorium caespitum

(L.) et I. impurum (FOERSTER), de Belgique.

De haut en bag : vue Latérale droite, vue dorsale, vue
postérieure.

ST @ stipee.



et de 5 nids de 7. <mpurwm, dont nous connaissons l'identité
grice i la présence de sexuds, a dté réalisé par 4 observateurs
naifs. Bien qu'il y ait un certain chevauchement dans le degré de
coloration attribué (gradation de 1 & 9), les ouvriéres de T.
caespitum ont significativement été jugées plus foncées que les
ouvrigres de T. impurum (test U de Mann-Whitney : P = 0.016). Ce
résultat est confirmé par nos recherches intensives sur le ter-
rain, sur des centaines de nids. Ceci permet d'affirmer, qu'en
Belgique et régions limitrophes, lorsqu'un nid de Tetramorium ne
contient que des ouvriéres entidrement noires, il s'agit bien de
T. caespitwm, tandis que si toutes les ouvriéres adultes sont
claires, il s'agit sans aucun doute de I. Zmpurum. On voit que,
néanmoins, seules les colorations extrémes sont de quelgue utilité
pour reconnaitre les ouvriéres vivantes.

En ce qui concerne la morphologie des ouvriéres,
FOERSTER indique que les espéces se distinguent par les dimensions
relatives des articles 1 2 4 du fouet antennaire et par la pré-
sence ou non d'une striation sur les noeuds pétiolaires. Pour
FOERSTER, seul T. impurwnm se distingue ainsi de I. caespitum, T.
modestum étant semblable i T. caespitwum. En l'absence d'examen du
matériel typique, nous admettrons donc que Myrmica modesta
FOERSTER n'est qu'une variété plus claire de Tetramoriun caespitum
(L.), Myrmica jfuscula NYLANDER en étant la forme la plus foncée.

M ~

lisse intermédiaire strié N
T, caespitum 62 26 : 12 129
T. impurum 23 31 46 142

test X* : P < 0.001

Tableau 1 : Striation du postpétiole des dewx espéces de
Tetramorium de Belgique, donné en pourcentage du
total (N) d'ouvridres observées.

Seule la striatiom du postpétiole a fait l'objet
d'une premiére analyse (tabl. 1). Elle montre que les ouvriéres
de T. caespitum possédent statistiquement un postpétiole plus
lisse que les ouvriéres de T. “mpurum. Dans un méme nid on peut
cependant trouver des ouvridres non typiques et surtout un pour-—
centage non négligeable de formes intermédiaires (respectivement
267 et 31%7 du total des spécimens examinés). La striation du post-
pétiole, si elle confirme la différence entre les deux taxoms, ne
constitue donc pas un caractére clé.



PHEROMONES DE PISTE

Si la worphologie et la coloration des ouvriéres ne
fournissent pas toujours des critéres d'identification absolus,
il n'en va pas de méme pour le contenu de leur glande & poison.

A la suite de résultats préliminaires obtenus par
ATTYGALE et MORGAN (comm. pers. et 1984), nous avons pu vérifier
que la phéromone de piste des ouvriéres est spécifique (tabl. 2).
Un test éthologique peut alors &tre utilisé en laboratoire pour
vérifier 1'appartenance spécifique des deux Tetramorium : un
extrait hexanique de glande 2 poison provenant d'une espéce connue
et déposé en une circonférence est—il suivi ou non par les ouvrie-
res du nicd testé ? La médiane et surtout le troisiéme quartile de
la distribution du nowbre d'arcs parcourus par les ouvrieres ren-
seignent sur l'appartenance spécifique du nid.

Nid testé :
EZe?omone T. caespitur T. impurum T. semilaeve
) 1.0 3.8 10.5 0.3 0.5 1.0
T. eaespitum  tg 1001 18.4 0.5 1.1 2.9 06 1.8 4.4
. 0.1 0.5 1.0 2.8 5.8 13.2
L. vmpurum 0.6 1.5 3.2 6.5 12.0 21.0 92 0.7 1.0
T, semilaeve 0.4 0.8 3.0 0.2 0.6 1.9 1.6 6.4 14.0

Tableau 2 : Exempie de distribution du nombre d'arce parcourus
par les ouvriéres d'un nid de Tetramorium spp. Sur
une piste circulaire artificielle (r = 3.15 cm;
3¢ arcs; 0.5 glande ¢ poison d'une des spp. de
Tetramoriwn). Seules les distributions extrémes sont
présentées Lorsaue plusieurs tests ont €ié réalisés
pour une méme comparaison. Pour chaque distribution,
on indique les lers, Zmes et 3émes quartiles du
nombre d'arcs parcourus en 10 minutes. 14 nids ont
été testés (10 de T. caegpitum, & de I. impurum
et 1 de T. semilaeve; ce dernier, de Corse).

I1 s'avere cependant, chez certains nids, que les
ouvriéres sont capables de suivre, bien qu'inégalewment, la phéro-
mone de piste de T. caespitwn et celle de T. impiurur. Un raffine-
ment du test de piste permet de contourner cette difficulté. En
effet, si une ouvriére est sensible aux deux phéromones, il sem—
ble bien que le contenu de sa glande a poison reste caractéris—
tique de l'espece a laquelle elle appartient. Pour identifier un
nid, i1 suffit donc de prélever la glande a poison d'une seule de
ses ouvriéres, de l'extraire a 1'hexane et de tester cet extrait
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sur des nids d'espéces connues et qui ne réagissent fortement qu'
32 la phéromone de piste de leur propre espece. On dispose la d'un
test éthologique aussi simple que sir et qui est indiqué aussi
pour tester 1'appartenance de petits échantillons de nids : il
suffit d'une seule ouvrieére.

La spécificité des phéromones de piste de T. caespitum
et de T. impurum est d'ailleurs confirmée par l'examen des chro—
matogrammes en phase gazeuse de ces deux taxons (D. OLLETT et D.

MORGAN, comm. pers.).

AGRESSIVITE

Il existe d'autres différences éthologiques entre les
ouvridres de T. caespitum et T. impurwm. Signalons ici que les
ouvrieres de T. caespitum sont plus agressives lors de 1'ouver—
ture de leur nid par l'observateur que celles de T. Tmpurum.
POLDI (1973) signale par ailleurs le caractere agressif de T.
caespitum en Italie, lors de l'adoption de nouvelles reines par
le nid, en opposition au caractére plus pacifique de T. <mpurwm
sensu EMERY.

ISOLEMENT REPRODUCTEUR

Dans la nature, les deux taxons cohabitent parfois le
méme- site (par ex. i Ethe~Buzenol, a Chassepierre, a Treignes,
etc...) et nous n'avons pas réussi a découvrir des formes intermé-
diaires par leur morphologie ou leur éthologie, qui pourraient
Stre considérées comme des hybrides. On peut donc considérer T.
caespitum et T. tmpurum comme deux espéces biologiquement distinc-
tes. Quels sont les mécanismes qui assurent 1'isolement génétique
des deux espéces ?

Contrairement a ce que nos études précédentes nous
laissaient croire (PASTEELS et al. 1981), le mécanisme d'isole-
ment ne réside pas dans la composition des phéromones mandibu-
laires des miles. En effet, une nouvelle étude portant 3 la fois
sur des T. caespitun et des T. Zmpurum de Belgique, montre que
les miles (ainsi, qu'en quantité moindre, les femelles et les
ouvriéres) de ces deux taxons possédent tous du 4-methyl-3-
hexanol et de la 4-methyl-3-hexanone. Il est curieux de constater
que LONGHURST et al. (1980) rapportent que les ouvriéres de T.
caespitun d'Angleterre possédent de la 3-octanone dans les glandes
mandibulaires et ne signalent pas la présence de 1'hexanol et de
1'hexanone.

Par contre, on observe que le couvain sexué de T.
caespitum est plus précoce. que celui de 7. impurwn et hiverne
méme. En conséquence, les sexués de T. caespitum essaiment, chez
nous, en général vers la fin juin ou en juillet, tandis que les
sexués de T. Zmpurum essaiment généralement vers la fin aodt ou
en septembre.

De plus, les T. caespitum essaiment tdt le matin, dans
des conditions anticycloniques, tandis que les T. ‘mpurum essai-
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ment, au contraire, dans l1'aprés-midi, par temps orageux. Nos
données sur les essaimages confirment celles de POLDI (in litt.),
faites en Italie.

DISTRIBUTION

Le plus souvent les deux espéces ne sont pas sympatri-
ques, 7. caespitum se rencontrant dans les régions sablonneuses
et T. impurum sur les sols argileux et limoneux. Un examen carto-
graphique (fig. 2) montre toutefois que I. caespitum se retrouve
hors de la zone des sables en Lorraine francaise. De plus, T.
impurum se retrouve parfois co-dominant ou seul dans la zone sa-
blonneuse de la Lorraine belge (la Gaume) ou luxembourgeoise (le
Gutland) et dans les affleurements sablonneux du Hainaut
(Stambruges) et du Brabant (Chaumont-Gistoux et région bruxelloi-
se). T. impurum s'y conduit comme une espéce rudérale.

= I, caespitum A A {1 ¢ 7 |/
¢ = id., nid isolé S A T NEN P
I =7T. impurum S~ X1 —
- :
| 100 km | i S S X i
' ' [ (R

Figure 2 : Répartition géograpnique de Tetramorium caespitum (L.)
et T, impurun (FOERSTER) en Belgique et régione limi~
trophes. Quadrillage UTM de 10 ¥ 10 km. Lee lignec
grassee délimizent lez récione 4 eole eablonneuz.




Ce n'est donc pas exclusivement le sable qui limite
la distribution des deux espéces de Tztramorium. On peut aussi
constater que nos régions sablonneuses sont celles ol régne un
pedoclimat plus chaud. Enfin, la distribution de T. impurum,rudé-
rale, s'accorde bien avec celle des régions ou les carrieres et
les éboulis sont les plus nombreux.

A l'intention de nos colligues francais, signalonms
que les ouvrigres des I. caespitum et T. impurum ne peuvent plus
se distinguer de la coloration, plus au sud, en France (probable-
ment dés la latitude de Paris), mais qu'elles se séparent tou-
jours aisément par le test de la phéromone de piste.
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Résumé: Des &tudes récentes montrent qu'en Europe, les
Bourdons jadis déterminés comme Bombus terrestris appartiennent &
quatre bonnes espéces: Sombus terrestris (L., 1758) semsu stricto,
3. lucorum (L., 1761), 2. cryptarum (Fabricius, 1775) et B. magnus
Vogt, 1911. Les quatre espéces se différencient bien par leur dis-—
tribution géographique, leur &cologie et leur phémologie. Des essais
d'hybridation en captivitd montrent que les accouplements interspéci-
fiques de B. lucorum, B. cryptarum et B. magnus soant stériles par

mortalité des zygotes.

Mots-clés: Apidae, 3ombus terrestris, Bombus lucorum,

Bombus cryptarum, Bombus magnus, distribution, hybridation, stérilité.

Summary: Recent studies strongly suggest that in Europe,
bumblebees once labelled as Bombus terrestris belong to four good
species: Bombus terrestris (L., 1758) sensu stricto, B. Iucorum (L.,
1761), B. cryptarum (Fabricius, 1775) and 3. magnus Vogt, 1911. The
four species are well differentiated by their geographic distributionm,
their ecology and their phenology. Hybridization tests in captivity
show that interspecific matings of 5. lucorum, B. cryptarum and B.

magnus are sterile because of zygote mortality.
Key-words: Apidae, Bombus terrestris, Bombus lucorum,
Sombus cryptarum, Bombus magnus, distribution, hybridizatiomn, steri-

lity.
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Depuis longtemps (Kriger, 1951, 1954, 1956, 1958) on
soupgonnait que les Bourdons jadis déterminés comme Bombus terrestris
comportaient trois esp&ces en Europe: Bombus terrestris (L., 1758) sensu
stricto, B. Ilucorum (L., 1761) et B. magnus Vogt, 1911. Mais quelques
entomologistes ont récemment contesté cette séparation (Pekkarinen,
1979; Warncke, 1981) bien que d'autres (Lgken, 1973; Alford, 1975)
aient confirmé les vues de Kriiger et reconnu trois espéces.

Nos &tudes confirment 1'existence des trois espéces con-
testées et conduisent 3 €lever un gquatridme taxon au rang spécifique:

Bombus cryptarum (Fabricius, 1775).

Bombus terrestris a une distribution euro-méditerranéenne
limitée au nord par le 60&me paralléle. Espéce dominante des biotopes
méditerrandens, elle se raréfie progressivement vers le nord et en
montagne mais elle se comporte partout comme ubiquiste &cologigue.
Elle forme des colonies trés populeuses fondées précocement. Sa phé-
ﬁalogie est trés souple comme le montre son aptiFude 2 fonder des co-

lonies hivernales 12 ol le climat le permet (Rasmont, sous presse).

Bombue Tucorum a une distribution euro-sibérienne. On
le trouve depuis la MEditerran&e jusqu'au delid du Cercle Arctique.
Sub-ubiquiste, on le trouve dans tous les biotopes mais avec une pré-

férence trés marquée pour les foréts dans la région méditerranéenne.

Bombus magnus et Bombus cryptarum, plus sténotopiques,
se cantonnent aux landes & Ericaceae oli ils peuvent constituer les
espéces dominantes de Bourdons (Jacob—-Remacle & Jacob, 1983). Bombus
magnue a une distribution armoricaine (sub—-atlantique). Bombus cryp-
tarum a, semble-t—il, une distribution euro—~sibérienne avec des iso-
lats dans les hautes montagnes des Balkans et de 1'Asie Mineure mais
vers 1'Ouest, elle n'atteint ni les Pyrénées ni les iles Britanniques.
En Belgique, 12 ol les deux esp&ces cohabitent, magnue semble apparai-

tre plus tard au printemps que cryptarum (Rasmont, 1981, 1984),

Les glaciations ont favoris& l'apparition de plusieurs

sous—espéces er Europe chez chacune des espéces (Rasmont, 1983, 1984).

En captivité, lucorum, magnus et cryptarum acceptent de
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copuler ensemble ce qui permet l'essai d'hybridations (de Jonghe,

1982).

Nous avons observ@ l'interstérilité par mortalité des
zygotes des croisements magnus ?x eryptarum &, cryptarum ? x lucorum
6, magnus ? x lucorum 5 et lucorum % x magnus & (de Jonghe & Rasmont,
1983). Un isolement génétique postcopulatoire de ces trois espdces

semble donc bien &tabli.

Récemment, les travaux d'enzymologie et de morphométrie
de Scholl & Obrecht (1983) ont apporté des arguments supplémentaires

34 la séparation spécifique de ces taxoms.
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Résumé: Les substances &picuticulaires dus ouvriers
ainsi que les molécules défensives des soldats permettent de sépa-
rer aisément les espéces jumelles de termites. Les différences
chimiques entre les espéces sont qualitatives alors qu'elles sont
quantitatives entre les populations d'une méme espéce. Les pro-
duits hydrocarbonés de 1'&picuticule servent de "signature chimi-

que" i P nt aux ouvriers de se reconnaitre.

Mots-clés: Termites, Reticul itermes,chimosystématique,
substances défensives, hydrocarbures épicuticulaires, terpénes.

Summary: Worker epicutfcular compounds and soldier
defensive substances descriminate easily termite seebling species.
Chemical differences between species are qualitative but are quan-
titative between populations of the same species.

Key-words: Termites, Reticulitermes,chimosystematic,
defensive compounds, epicuticular hydrocarbons, terpenes.

INTRODUCTION

Les hydrocarbures &picuticulaires et les substances
défensives des insectes sociaux sont de remarquables outils
systématiques. Dans le genre Reticulitermes (Isoptdres), ces
deux types de molécules permettent de séparer aisément des espé-
ces jumelles en Europe et aux Etats-Unis. Des analyses comporte=
mentales antérieures (CLEMENT 1978,1981,1982) ont montré que
1'exploration de 1'épicuticule par les organes olfactifs des
ouvriers de termites permet la reconnaissance coloniale et spécifi-
que. Les substances défensives .émises par la glande frontale
des soldats des Reticulitermes sout constituées essentiellement de
terpénes (PARTON et coll. 1981; ZALKOW et coll. 1981; BAKER et
coll.1982).
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MATERIEL ET METHODES

Les Termites, extraits des souches de bois, sont plon-
g€s quelques minutes dans un solvant apolaire (pentane) , aprés
séparation des ouvriers pour 1'analyse des hydrocarbures &picuti-
culaires et des soldats pour celle des substances défensives.

Dix sociétés par population sont analysées. Les différentes molé-
cules sont ensuite déterminées par couplage d'un chromatographe

en phase gazeuse et d'un spectrographe de masse ainsi que par
spectropétrie de résonnance magnétique nucldaire aprés séparation
par chromatographie liquide & haute performance. Les proportions
des composés sont mesurées grice 3 un intégrateur couplé au
chromatographe en utilisant un détecteur 3 ionisation de flamme.
La colonne capillaire est une CPSIL5 de 25 métres. La position des
doubles liaisons des alc&nes est reconnue aprés méthoxymercuration
des mixtures (HOWARD et coll.1978, BLOMQUIST et coll. 1980). La
position des méthyles est détermin&e par ionisation chiwique au
CH4 (HOWARD et coll. 1980).

RESULTATS

A. Substances défensives des Reticulitermes aux USA

Le prélévement systématique des soldats de termitiéres
de Géorgie, d'Alabame et du Mississippi montre que quatre phéno-
types sont présents, sans intermédiaire. Les différences de compo-
sition en terP&nes permettent une discrimination absolue entre les
phénotypes (Figure 1). Des analyses &thologiques et génétiques
menées parallélement ont permis de vérifier que ces phénotypes
caractérisaient quatre espéces vraies sympatriques (Figure 2).
Les mécanismes d'isolement spécifique sont waintenant connus.
Deux. espéces avaient &té décrites : R.flavipes 1 et R.virginicus
par ZALKOW et coll. en 1981, les deux autres sont nouvelles :
R.flavipes 2 et R.malletei.

B. Hydrocarbures épicuticulaires des Reticulitermes
européens : R.santonensis, R. (lucifugus) grassei et R. (lucifugus)
banyulensis.

Chaque espéce se dintingue par des mixtures différen-
tes. Les proportions de chaque constituant varient dans la méwme
société, selon les castes. Comme pour les deux espéces de
Reticulitermes américains &tudiés (HOWARD et coll., 1978,1982), la
double liaison des alcénes est en position 9 : 9-tricoséne
(R.santonensis : 1,9 7 de la masse totale des hydrocarbures,
R.banyulensis : 1,4 %), 9-tetracoséne (R.s. 17), 9-pentacoséne
(R.s.: 197, R.banyulensis:2,7 7). R.s. est riche en composés
insaturés (26 7 de la masse totale), alors que les deux autres
espéces sont plus pauvres (R.g.: 2,2 7 et R.b.: 10 %). Les hydro-
carbures saturés possédent entre 23 et 26 carbones pour R.s. et
entre 23 et 32 carbones pour R.g. et R.b.R.santonensis ne posséde
aucun alcane diméthylé dans son épicuticule alors que R.grassei
en posséde 29 7 et R. banyulensis 37 7. Les alcanes dimétnvliés
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Figure | : Chromatogramme des sécrétions de la
glande frontale de quatre espéces
sympatriques du Sud-Est des Etats-—Unis.

ont deux structures caractéristiques : les deux méthyles sont soit
séparés par deux carbones libres (diMe 11,14C26 (157); 11,14C28
(27) pour R.g. et diMe 10,12C24 (17%); I1,14C26 (11%); 11,14C27
(22);11,14C28 (27); 9,12C25(3%) pour R.b.) soit séparés par 11
carbones libres (diMe 5,17C27 (11%Z) pour R.g. et diMe 5,17C29(1,47)
pour R.b.). Les alcanes monométhylé&s le sont en 3(c25),en 4(C23,
€24,C25), en 11 (€23,C25) et en 12 (C23,C24) chez R.s. pour 43Z de
la masse totale.R.g.a des alcanes monométhylé&s en §{c25,c27,c29,
C30) pour 417 de 1a masse totale. Ils le sont enm 4(C26), 5(C25,C26,
C27,C29) et 11 (C23,C24) pour R.b. pour 267 de la masse totale.

Les alcanes linéaires ont 23 (87), 24 (2%) et 25 (97) carbones chez
R.s. 27 carbomes (6%) chez R.g. et 24 (1%Z), 25(107%), 26(1%) et

27 (3%) carbones chez R.b.
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1

WATKINSVILLE

Figure 2

ATHENS

Localisation des sociétds des quatre espéces
du genre Reticulitermes aux environs
d'Athens (Goergia):

R.flavipes 1 : &toile noire

R.flavipes 2 : disque noir

R.virginicus : étoile blanche

R.malletei : triangle
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Figure 3 : Chromatogramme d'extraits &picuticulaires
des Reticulitermes européens.
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Figure 4a: Composition chimique de la cire épicuticu-
laire des ouvriers des Reticulitermes
européens.
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RETICULITERMES BANYULENSIS

Figure 4b: Composition chimique de la cire &picuticu-
laire des ouvriers des Reticulitermes
européens.

CONCLUSIONS

L'analyse des substances d&fensives des soldats et des cires
dpicuticulaires des ouvriers des Termites du genre Reticulitermes
permet de définir sans ambiguité les espéces méme jumelles,

Dans les deux exemples cité@s,le prélévement de quelques individus

de chaque soci&té utilisés pour des recherches écologiques, &tholo-
giques ou physiologiques permet, méme sans détermination structurale
des composés, grice a la simple utilisatiom d'un chromatographe ,

de connaitre la position taxonomique des sociétés.
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CLEFS SYSTEMATIQUES :
A. D'aprds la composition chimique des sécrétions défensives, des
soldats.
® Présence de geranyl-linalool
@ Présence de sesquiterpénes
% Germacréne présent
+ des alcénes de faible poids moléculaire dans la
sécrétion : R. grassei (CLEMENT)
ou ET_TEZIfﬁghs (ROSSI)
+ Pas d'alcénes
R. banyulensis(CLEMENT)

=z Pas de germacréne
R. flavipes 2 (KOLLAR)

@ Pas de sesquiterpéne
R. banyulensis (CLEMENT)

® Pas de geranyl-linalool
@ Présence de monoterpénes
- Sesquiterpéne aldéhyde
R. flavipes 1 (KOLLAR)
- Pas de sesquiterpéne ald&hyde
R. santonensis (FEYTAUD)

@ Pas de monoterpémnes
- Un sesquiterpéne aldéhyde )
R. virginicus (BANK)
- Pas de sesquiterpéne aldéhyde *
R. malletei (HOWARD et CLEMENT)

B. D'aprés les cires épicuticulaires des ouvriers.
@ Présence de diméthyle alcane
B Trois carbones libres entre les deux méthyles
(11,15 diMeC31,33,35,37)
R. virginicus (BANK)
W Deux carbones libres entre les deux méthyles
(11,14 diMeC24,26,28; 9,12 diMeC25)
A |1 monométhylalcanes
11€23,24,31 et 11,14 diMeC24
R. banyulensis (CLEMENT)
A Pas de 1] monométhylalcanes ni de 11,14 diMeC24.
R. grassei (CLEMENT)

@ Pas de diméthylalcane
B Les monométhylalcanes sont en 3,4,11 et 12
R. santonensis (FEYTAUD)
B Les monométhylalcanes sont en 2,3 et 5 jamais en 4,11 et
12
R. flavives (KOLLAR)
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RESPIRATION OF ANT QUEENS
(Hymenoptera, Formicidae)

by
Mogens Gissel NIELSEN, Nils SKYBERG'
and Greg PEAKIN?®

! Zoolog. Laboratory, University of Aarhus, Denmark
2 pept. of Biological Sciences, Rachel McMillan
College, London

Résumé: La respiration chez les reines des
fourmis. R

Par la production de reines souvent tres
&levée, le budget é&nergétique de la société des four-
mis peut-etre influencé considé&rablement par le méta-
bolisme de ses membres. Comme les mesures de respira-
tion sont surtout effectuées dans des conditions arti-
ficielles, il est difficile d'appliquer leurs résul-
tats aux nids naturels. Des mesures sur des reines
sont plus complexes encore par l'effet tres marqué sur
la respiration de leur changements physiologigues.

Ces problemes relatifs a la mesure de la
respiration des fourmis, et en particulier des reines
seront discutés. Les ré&sultats de recherches approfon-
dies sur les changements de composition du corps ainsi
que la respiration des reines de Lasius flavus seront
présentés et comparés a d'autres mesures.

Mots-clés: Formicidae, respiration, reines.

Summary: In many ant societies the produc-
tion of queens is very high. Therefore the energy loss
through their metabolic activity is an important fac-
tor in the energy budget for the society. For ants and
other social insects respiratory measurements are of-
ten carried out under very unnatural conditions, which
make the results difficult to apply to natural so-
cieties. The measurement of respiration of ant gqueens
is even more problematic because the marked physiolo-
gical changes have a great influence on the respirato-
ry rate.

In the present paper some of the general
problems connected with the measurement of ant respi-
ration will be discussed besides some of the specific
problems with ant gqueen respiration. The results of a
detailed study of the changes in body composition and
respiration of ant queens of Lasius flavus will be
presented and compared with results of ant queen re-
spiration from other investigations.

Key-words: Formicidae, respiration, queens.
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INTRODUCTION

In many ant societies the production of
gueens is very high, and therefore the energy loss
through their metabolic activity is an important fac-
tor in the energy budget. Respiratory measurements of
ants are normally carried out in the laboratory under
very unnatural conditions, and the findings are then
applied to field conditions without too much attention
to the validity of the results.

In the present paper the influence of a
few factors on worker and gueen ant respiration will
be discussed and the results from some investigations
of queen respiration will be compared with a more de-
tailed study on Lasius flavus (F.) gqueens.

FACTORS EFFECTING ANT RESPIRATION

The number of factors that effect respira-
tion can be divided into 1) the general accepted fac-
tors which act in a predictable way, and 2) factors
which act in an unpredictable way, and therefore must
be kept constant or investigated in each case in order
to make meaningful comparison of results. The first ca-
tegory of factors is included in many textbooks, and
it is possible to describe the effect or to compensate
for these factors. The factors in the other category
are by far the most difficult to handle, because they
sometimes are not expected to have any influence on
the respiration, and therefore often are neglected.

As social insect worker ants are used to
living in close contact with other workers and the
food-exchange between them is a basic part of the so-
cial organization. Queens are fed and nursed by the
worker ants, ané therefore the behaviour of the gueens
will be changed in the absence of worker ants.

The social behaviour of the ants can in-
fluence the respiratory rates. Gallé (1978) found that
the group-effect (number of ants in the respiration
chamber) was very strong for some ant species. For
example Formica cunicularia Latr. has a specific re-
spiratory rate of 2.55 and 1.25 ul 0> per mg per hour
with ten and one ants per respiration chamber, respec-
tively. On the other hand Brian (1973) and Nielsen
(unpubl.) found no group-effect in Myrmica rubra (L.)
and Lasius flavus (F.). The number of individuals in
the respiration chambers are often determined accord-
ing to the sensitivity of the equipment, and therefore
it might be difficult to compare results where diffe-
rent numbers of individuals are used.

One of the disadvantages of the social ha-
bit is that the workers have to bring most of the food
back to the colony, and therefore a fairly high pro-
portion of energy and time is used on travelling.




Worker ants are capable of great physical activity,
and consequently their respiratory rate changes dra-
stically acccrding to their work. When ants are placed
in respiration chambers they sometimes start running -
in order to get out, and sometimes they remain still.

There are several external factors that
might influence the motoric activity of the ants, but
also the shape and size of the respiration chamber can
influence the activity and therefore the respiratory
rate.

Holm~-Jensen et al. (1980) suggested that
standard condition for metabolic studies of worker
ants could be established by using anaestesia which
should give a "resting" metabolism. Nielsen et al.
(1982) and Jensen and Holm-Jensen (1980) measured the
respiratory rate of running and of loaded worker ants
and could therefore demonstrate the extra costs of
running and the extra costs of carrying loads. The re-
sults showed that running worker ants increase their
respiratory rate up to nine times compared to their
"resting" metabolism.

Many worker ants have the ability to carry
huge guantities of food as liquid in the gut when for-
aging. In respiratory measurements the results can be
strongly influenced by this gut content, which can be
up to two - three times the fresh weight of the worker.
When the worker ant is resting there is no change in
the respiratory rate, whereas there will be an increa-
se in the respiratory rate due to the load carried and
the distance run by the worker as it returns to the
nest.

When the respiration is expressed as spe-
cific respiratory rate (respiration per unit weight)
the gut content will be included in the weight of the
ant. Similar problems occur when the respiratory rate
of species and specimens with different content of ma-
terial with low biological activities are compared.

The exosceleton is an example of a tissue
with low biological activity, and its fraction of the
total weight differs strongly between species. When
fresh weight is used in expressing the specific re-
spiratory rate the water content is one of the factors
that might influence the results.

Accumulation of fat is a factor which can
influence the weight drastically without having the
same effect on the respiratory rate. The fat content
in worker ant fluctuates strongly during the season,
and in temperate regions most worker ants accumulate
fat during the summer in preparation for hibernation.
It is therefore evident that the specific respiratory
rate will fluctuate during the season, whereas the ab-
solute respiratory rate might be constant.
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Specific Specific
respiratory rate respiratory .rate
Dry ul O,/mg fat
weight ul Ozlmg dw/h Fat % freé dw/h
mg of dw
25% 130% 25%  30%
Lasius flavusa)
newly hatched Q 2.9 2.87 22.2 3.76
two days old Q 4.2 4.34 34.6 6.65
six days olé 4 9.8 1.24 60.1 3.06
mature Q 9.7 1.08 60.3 2.72
Lasius flavusb)
young egglaying ¢ 5.7 .61 44.0 1.10
w .5 1.97 3.14 9.1 2.17 3.56
Lasius alienusb)
Q 13.6 .96 51.7 1.9%
w .5 2.59 40.1 4.32
Lasius sitiens‘)
° 8.7 .66 44.2 l1.18
w .3 1.98 32.6 2.96
Camponotus a)
herculeanus ’
? 52.4 .86 39.4 1.43
w 7.5 2.69 1.3 2.73
Formica ¢)
polyctena
newly hatched ° 1.06
mature ° .61
winter w 15.2 .71
summer w B.6 l.08
Pogonomyrmex d)
montanus
Q 6.4 3.00 36 4.72
w 1.6 2.85 23 .72
Pogonomyrmex a)
subnitidus
Q 8.1 1.93 28 2.67
w 2.9 2.08 27 2.84
Pogonomyrmex a)
rugosus
9 22.9 1.35 31 1.87
w 5.7 .76 14 2.04
Atta laevigatae)
° 205.1 .31
cutters w 4.4 2.19
soldiers w 16.4 1.30
Atta e)
rubropilosa
¢ 163.4 1.00
w 3.0 2.74
w  1ll.1 1.89
Table 1. The respiratory rate of queens and worker ants.
From: a) Nielsen et al. (in press)

b) Nielsen (not published before)

c\
d)
e)

Kneitz 1967

Mackay 1982, 1981
Beraldo and Mendes 1981



QUEEN RESPIRATION

In gueens radical changes in the body com-
position take place in the period from emerging £rom
the pupa until the nuptial flight and to the founda-
tion of a new colony. Nielsen et al. (in press) have
studied these changes in body composition and the re-
spiratory rate of queens of Lasius flavus (L.). The in-
vestigations showed that during the first six days af-
ter hatching they increased their dry body weight from
2.9 to 9.8 mg, and during the same period the fat con-
tent increased from about 20% to 60% and the water con-
tent decreases from about 75% to 45%. After the nupti-
al flight the gueens loose weight due amongst other
things to the consumption of fat. As shown in Tab. 1
the respiratory rate of the dqueens increased strongly
in the first two days and then decreased more moderate-
ly until it reached a low level for the young egglay-
ing queen.

In the first three months of the queen's
life the respiratory rate fluctuated between 3.30 and
18.40 ul 0O, per individual per hour at 30°C, and the
specific réspiratory rates in the same period fluctu-
ate between 0.61 and 4.34 ul O, per mg dw per hour or
between 1.10 and 6.65 pl Oy per mg fat free dry weight
per hour.

Table 1 shows the specific respiratoryrate
of queen and worker ants from different investigations
carried out under different conditions. In the cases
where the fat content is measured the specific respi-
ratory rate is also expressed in terms of fat free dry
weight.

In the three Pogonomyrmex-species there are
no real differences between queen and worker respira-
tion. The gqueens of Pogonomyrmex montanus MacKay have
a higher specific respiratory rate then the workers,
even though the weight is four times the worker, where-
as the workers and the queens of the two other Pogono-
myrmex-species have nearly the same specific respira-
tory rate in terms of fat free dry weight.

In Formica polyctena F&rster the newly
flown queen has the same specific respiratory rate as
the summer worker (Kneitz 1967), whereas the heavy
winter worker and the mature queen have similar but
lower rates.

For the species Lasius alienus (Fdrster),
Lasius sitiens Wilson and Camponotus herculeanus (L.)
the specific respiratory rate of the queens is also
lower (two to three times) than that of the workers
(Nielsen, in press). All the queens in these measure-
ments are mature queens and as the Lasius flavus (L.)
investigation shows the mature queens have much smal-~
ler respiratory rates than queens in the periods just
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after hatching, which may account for some of the dif-
ferences in specific rates.

In the two Atta-species the great dispari-
ty in weight between queens and the other castes is
associated with a much lower specific respiratory rate.
surprisingly the queens of the two species which only
differ in weight by 25% show a 3-fold difference in
specific respiratory rate.

As it can be seen from the different inve-
stigations of queen respiration, no clear and general
conclusions can be drawn about the respiratory rate of
queen and worker ants. There is no doubt that the dif-
ferent conditions under which the experiments have been
carried out have caused at least some of the variati-
ons. It is therefore necessary to make several series
of measurements where the conditions are constant be-
fore the effect of all the "special" factors can be
described and a general picture of gueen respiration
can be shown.
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LA FORMATION DES MEMBRANES PERITROPHIQUES DANS
L'ABEILLE PRE-ADULTE (APIS MELLIFERA L.)
(Hymenoptera, Apidae)

par
Marleen VERBEKE, Johan QUINTENS, Frans JACOBS,
Willy BOHYN (1), et Paul DE RYCKE
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35, K.L. Ledeganckstraat, B-9000 Gent, Belgique.
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Résumé: La formation des membranes pgéritro-
ohigues dans l'intestin moysn ds 1'abeilla 3 &t2 2tu-
4i3e avec la microscops pho%onique et électronigue du
moment de laur origine jusqu'au moment de 1'aclosion
de l'ouvriére adulte. Les membranes apparalssent dan
les pupes aprés 15 jours de développement pré-adulte.
Zlles se forment, comme dans les abeilles adultes, E]
partir des microvilli gui sont déja visibles apr2s
18 jours.

w

Mots-clés: Apis mellifera, intestin moyzan,
microvilli, membrane péritraphigues, microscopie 2l=c-
tronique.

Summary: The faormation of peritrophic membra-
nes in the honeybee midgut is studied by means of
light- and electronmicroscopy, starting from the mo-
ment of their origin until the emergaence of the adult
workerbee. They appear for the-first time in pupae
after 13 days of pré-adult agevelopment. They grigina-
ts, as in adult bees, “raom the microvilli, which ap-
pear already after 13 days.

Key-words: Apts mellifezra, midgut, microvil-
1i, peritrophic membrane, electronmicroscopy.

INTRODUCTION

Les membranes péritrophigues se forment dans
1'ouvrigére adulte a partir des microvillosités (VER-
BEKE 2% al..1983)., Ces résultats ont été abtanus par
une étude microscopique photonigue et électronigue de
1'intestin moyen.

Puisque lss membranes péritrophigues sont
déja présentes dans 1l'abeille emergernte, il est néces-
saire, afin de misux comprendre le processus de leur
formation, d'3tudier las pnases pré-adultes d'une
méme maniare.
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MATERIEL ET METHODES

Les animaux, utilisés pour cette etude pro-
viennent d'une chambre climetisée (JACOBS,1977). L'age
des pupes est déterminé par le méthode décrite par
REMBOLD et al. {(1880). Nous définissons les phases du
développement & l'aide des abréviations, utilisées par
ULRICH (1878) (fig. 41,

Pour 1'étude microscopigue photonigue, les
intestins moyens des pupes sont fixées dans le fixatis
Bouin-Hollande et inclue dans la paraffine. Les cou-
pes longitudinales de 5 Um sont colorées suivant la
méthode AZAN.

Pour le microscopie électrenique, la fixation
se fait 5 1'aide de glutaraldéhyde 2.5 % et de 0504
2 % dans une sclution de phosphate tamponée d'apreés
MILLONIG. Pour l1la microscopie électronique & balayage
les préparations sont séchées en utilisant la méthode
du point critique, et couvertes de l'or. Les tissus
pour la microscopie électronique & transmission sont
inclues dans 1'araldite. Les coupes ultraminces sont
contrastées avec de 1'acétate d'aranyl et du citrate
de plocmb.

Worker
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Fig. 1. Définition des pheses pré-adultes {ULRICH,'7&
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Fig. 2. Voyez aussi la page précédente.
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RESULTATS

Puisque les membranes péritrophiques des
abeilles adultes se forment & partir des microvillosi-
tés {(VERBEKE et al.1983), nous avons vérifié & quel
moment du développement les microvillosités apparais-
sent. Avec la microscope photonigue elles sont visi-
bles, soit juste avant 1'éclosion, soit aprés 21 jours
de développement; avec le microscope électronigue on
les trouve déja dans les pupes de phase pdm. Au début
elles sont présentes dans la partie frontale de 1' in-
testin moyen; moins nombreuses dans la partie moyenne,
tandis que dans ls région postérieure les cellules en
sent toujours dépourvues.

Dans la phase pdd des microvilli sonts pré-
sents sur toute la longeur de 1'intestin moyen. Avec
le microscope photonigue, les premieres membranes
péritrcphiques complétes sont remarquées dans la phase
pdd. Au début différents stades de formation de mem-
branes sont visibles. Il v a parfois d'assez grands
fragments, qui s'étendent jusqu'au moitié de l'intes-
tin moyen. Cependent la zone de formation s'agrandit
assez rapidement en sorte qu'on la remarque le long de
tout 1'intestin & la fin du stade pdd. La premiére
membrane compléte enveloppe le lumen pupal et est sé-
crétée dans le rectum. Juste avant 1'éclosion, il vy
a déjd 3 &4 4 membranes.

A 1'aide du microscope électronique on peut
suivre le processus de formation: les microvilli se
mélangent en désordre et condensent formant ainsi une
couche mince qul est détachée de 1'épithelium (fig. 2)

DISCUSEION

EVENIUS (1925) doutait que le processus de formation
des membranes péritrophiques chez les abeillecs pré-
adultes soit le méme que chez 1'imago. VON DEHN(1835)
affirmait que les Uicrovilli ne peuvent pas jouer de
role dans le formation, puisque, avec le microscope

Fiz.2. Formation des membranes péritrophiques.

& gauche: A. cytoplasme
B. insertion des microvilli
C. sécrétion des vésicules
D. condensation des microvilli
E. membrane péritrophigue qui se sé-

pare de 1'épithelium.

Agrandissement : 6120 X.

4 droite: Agrandissements {18400 X) des détails
des zones indiqués.
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shotonigus, 2112 ne voyailt apparaitre lé&s microvilli
qu'apras lss membra2nes pégritropnicues. En 27Fet, las
microvilli ne peuvent 2tra vus 2avsc le microscop=

photonigue gu'a partir du moment ou leur longeur et
densité sont tallass gu'ils se formant en faisceaux et
jJue la mati2rz colorante est suffisamment absorbée gue
Jour les rendre visibles.

Avec le microscope &lectronique on utilise
das agrandissements tels gqu’on peut voir un seul mi-
crovillus, méme s'il ast tres court. Par suita de
notre étude sur l'apparition des microvilli =t des
membranes péritroohiques, 3 l'aide de microscapie
slectronigue, nous pouvans confirmer gue les membranes
péritrophiques sont formées dés laur apparition 3 par-
tir des microvillosités =2t ¢a par le méchanisme, dé-
crit par YERBEXE 2t al. (1333) pour des abesilles
adultes. La formation des microvillocsitées a2t des mem-
branes péritrophigues dé&butes chague fois du cots api-
cal de 1’'intestin moyen et progresse vers la zoté anal
de fagon a c2 gue guelgues membranes camplates soient
reconnaissablss juste avent 1'éclosion.
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STUDY OF THE SECRETORY ACTIVITY OF SINGLE SHORT MALPIGHIAN
TUBULES (FORMICA CUNICULARIA) : PRELIMINARY RESULTS
(Hymenoptera, Formicidae)

by
R. WELTENS and E. VAN KERKHOVE

L.U.C., Dept. WNF,
Universitaire Campus,
3610 Diepenbeek (Belgium)

Summary : The secretory activity of isolated Malpighian
tubules of worker ants was studied. These tubules are rather
short and thus have a low secretory rate. Nevertheless the tubu-
les could be studied by adapting the methods. It was shown that
the secretion rate depended om the K concentration and that the

tubules concentrated chloride.

Key-Words : Formicidae, Formica cunicularia, hemolymph,

Malpighian tubule, secretion rate, Cl transport.

Activité sécrétoire des tubules courts de Malpighi isolés de
fourmis (Formica cunicularia) : résultats préliminaires

Résumé : L'activité sécrétoire de tubules de Malpighi
isolés d'ouvriéres de fourmi a été étudiée. Ces tubules sont
assez courtes et ont dés lors une vitesse de sécrétion assez
basse. En adaptant les méthodes nous avons pu néanmoins les
étudier. Il a été montré que la vitesse de sécrétion dépend de
la concentration de K dans le bain et que les tubules arrivent &

concentrer le Cl.

Mots-clés : Formicidae, Formica cuniculcria, hémolymphe,

tubule de Malpighi, vitesse de sécrétion, tranmsport de CIl.
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INTRODUCTION

Formice cunicularic has about 15 Malpighian tubules (MT)
which are 1.8 to 2.5 mm iong (unpublished results). Until now
isolated, single tubules shorter than 3 mm with secretion rates
smaller than 0.5 nl/min have only rarely been studied (Phillips
and Maddrell, 1974, for ex. used several short tubules of Adedec
Compestris to collect enough secretory fluid). By miniaturising
collecting and analysing techniques ome such tubule of a worker

ant could be isolated and studied.

MATERIALS AND METHODS

Na concentration in the hewolymph was determined with an
Eppendorf emission flame photometer. Cl concentration was calcu-
lated from the Cl content measured in 0.5 nl droplets with a WPI
microtitrator (cfr. infra).
The dissecting solution (normal Ringer) contained 22 mM NaCl,
5 mM KC1, 10 mM Hepes, 2 uM CaCl,, 13 mM MgCl,, 17,8 mM Na,~fu-
marate, 9 mM Na3—citrate, 15.4 mM Na2-succinate, 11.2 mM alanine,
10.6 m4 Trehalose, 11.7 md maltose and 137 md glucose, pH = 7.20.
In Na Ringer KCl was replaced by NaCl. In K-Ringer NaCl and Na3—
citrate were replaced by KCl and K3-citrate respectively.
In high KCl-Na-free (or high NaCl-K-free) Ringer all K and Na
salts were replaced by KC1 (or NaCl respectively).
The M.T. were cut as clase to the gut as possible and transferred
to a plastic petri-dish in a bathing droplet, under paraffin oil.
This petri-dish was placed on a Zeiss invertoscope (ICH 405)
(fig. 1).
By applying negative pressure the cut end was sucked into a
micropipet £illed with paraffin oil. About 0.2 mm is lost in this
holding pipet. The tubule is then pulled out of the droplet for a
short distance (0.3 to 0.4 mm). A constriction in the holding
pipet prevents the secreted fluid to leave the tubule and so the

lumen widens. With a broken glass tip & hole is made in the short
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Fig. 1.

length exposed to the oil and a droplet appears. Another well
siliconized micropnipet is used to collect the secreted fluid at
predetermined time intervals (10 to 20 min). At the end of each
collection period the collected fluid is blown out of the pipet
under oil so as to form a sferical droplet (see inmset fig. 1).
Photographs are made of the droplet and a calibrated meter at two
different magnifications. So the radius can be measured to calcul-
ate volume and secretion rate.

Changing bath solutions and/or continuously perfusing the bath
droplet was realised by placing a perfusion and suction pipet in
the bathing droplet.

Cl-content of the collected fluid was measured on 0.5 nl samples
by microtitration (W.P.I. F.T. 2230) 2 to 5 measurements were
made for each collected droplet and compared to a calibration
curve.

Results are given as mean value + S.E. (n = number of droplets

t =number of tubules).
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RESULTS

{N2] in the hemolymph was 113 mM + 4.6 (16 ants), [C1]
was 37 m4 ¥ §.9 (16 ants). [Na) and [C1] in the dissecting Ringer
were chosen accordingly.

Secretion rate and secreted [Cl] were first measured in K-Ringer
(51 mM K). The rate was 60 pl/min +7.5S8.E. (n =30, t =12).
[C1] was almost tripled : from 57 mM in the bathing solution to
139 mM + 5.4 5.E. (n = 10, t = 2) in the secreted fluid. The
secretion virtually stopped when K-Rirnger was replaced by Na-
Ringer (t = 6): the effect was reversible.

In high KCl-Na~free Ringer ([K] = 103 mM, [Cl] = 133 mwM) secretion
rate rose to 183 pl/min * 14 S.E, (n = 40, t = 7) and virtually
stopped in high NaCl-K free Ringer (t = 2):the effect was rever-
sible. [C1] was almos: doubled : from 133 mM to 230 mf + 3.2 S.E.
(n = 56, t = 20).

In two experiments (t = 2) the bathing [C1] was kept constant

(133 m4) but [K] was halved from 103 mhi to 51 mM by mixing the
high NaCl and high KCl Ringer. This did not significantly influ-
ence the [Cl] in the secreted fluid : 236 mM/1 + 5.0 S.E.

(n =12, t = 2) in 103 mM K; 228 mM/1 +5.4 S.E. (m=8, t =2)

in 51 mM K (p > 0.10). The secretion rate however fell to 79 7.

The effect was reversible.

DISCUSSION

As in many other imsect species K may be the prime mover in the
secretory activity of Malpighian tubules of the worker ant.

During the secretion process the chloride ion is concentrated.
Measurement of [K] in secreted fluid and of transepithelial elec-
trical potential difference is necessary to determine the electro-

chemical gradient for K and Cl and to decide which ion is actively

transported.
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UN SYSTEME PRIMITIF D‘APPROVISIONNEMENT CHEZ MANICA RUBIDA
(Hymenoptera, Formicidae)

par
Roger CAMMAERTS et Marie-Claire CAMMAERTS *

Laboratoire de Biologie Animale et Cellulaire,
Faculté des Sciences,
Université Libre de Bruxelles,
50, Av. F. Roosevelt,
B-1050, Bruxelles

Résumé : La maniére dont les ouvrizres de Manica
mpida s'approvisionnent en e=au sucrée fut dtudiée au niveau
collectif et individuel.

Les nombres de fourmis atteignant et quittant l'eau
sucrée par unité de temps n'augmentent pas et n'atteignent pas les
valeurs élevées observables chez des espéces recrutant activement
des congénéres. Les nombres de fourmis quittant le nid ou y ren-
trant par unité de temps sont plus grands lorsque les sociétés ne
recoivent aucun stimulus alimentaire, et moindres quand une aire
nouvelle pourvue d'une source d'eau sucrée leur est fournie. Le
méme nombre d'ouvridres parvienment i l'eau sucrée qu'elles soient
toutes prélevées ou qu'alles le soient toutes sauf une, qui aurait
donc pu recruter des congénéres. On peut donc conclure qu'aucun
recrutement alimentaire ne peut &tre mis en évidence chez danica
mwoida.

En fait, le comportement d'une ouvriére récolteuse est
assez probabiliste, et ne comprend aucun acte induisant un recru-
tement, tel que des contacts antennaires, ou des mouvements parti-
culiers. Néanmoins, ces récolteuses déposent sur le sol une sub-
stance de piste issue de leur glande i poison, et ce, d'autant
plus qu'elles avoisinnent le nid.

Ces résultats font apparaitre des problémes d'ordre
écologiques et phylogénétique, que des études ultérieures chimi-
ques, écologiques et éthologiques permecttront d'aborder.

Mots-clés : fourmis, comportement, approvisionnement,
Manica.

Summary : A primitive food-collection behaviour, in
Manica rubida.

The collecting behaviour of workers of Manica rubida
receiving sugared water was studied at a collective and an indi-
vidual level.

The numbers of ants reaching or leaving the food per
min. vary only randomly, and do not present the increase and the
high values they affect with actively recruiting species. More wo-
kers go out of and into their nest per min. when nothing is pre-
sented to the societies, and less of them do so when a new area
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provided with sugared water is offered. The same numbers of ants
are obtained when collecting either all the ants reaching the food
or all of them except one, allowed to recruit any congeners. Conse-
quently, no food recruitment can be revealed in M. rubida.

In fact, the behavioural sequence of a collecting ant
is rather stochastic, and never includes recruiting acts as anten-
nal contacts, or particular wmovements. However, the foragers
collecting sugared water lay down on the ground a trail pheromone
from their poison gland, specially when running near the nest, and
only fragmentarily when moving near the food.

Our results cause ecological and phylogenetical pro-
blems to appear, leading us to future ecological, behavioural and
chemical studies on M. rubida.

Key-words : ants, behaviour, food-gathering, Manica
rubida.

INTRODUCTION  MATERIEL ET METHODES

Aprés avoir étudié le recrutement alimentaire chez di-
verses especes de Myrmica, nous avons étendu nos recherches & une
espéce d'un genre voisin, Manica rubida, la seule espéce européen-
ne et asiatique du genre Manica jurine.

Un site bien fourni en Manice rubida fut découvert en
Ardeche et nous permit d'érablir au laboratoire, dans des nids
artificiels, plusieurs sociétés contenant quelques centaines d'ou-
vrieres et quelques reines.

Les fourmis nourries normalement de blattes tuées par
congélation et d'ume solution aqueuse de cassonade n'ont recu que
des insectes wmorts temps que nous en étudions les comportements
collectifs et individuels induits par la présence d'un aliment
sucré, et plus précisément, de quelques gouttes d'une solution
aqueuse molaire de saccharose. Ce stimulus alimentaire était posé
sur une lame de verre, a 1l'extrémité d'une plateforme jointe a
l'aire de récolte habituelle des fourmis (Fig. 4).

RESULTATS

Les flux d'arrivée et de départ des ouvrieres au ni~
veau de la nourriture furent d'abord étudiés de maniére compara-
tive chez M. rubidc et chez Myrmica ruginodie, une espéce dont le
recrutement aliwentaire a déja été élucidé (Cammaerts et Cammaerts,
1980). Les nombres obtenus varient de maniére aléatoire chez les
deux espéces (Fig. 1), mais,chez M. ruginodis, ils augmentent au
cours du tewps et prennent a certains moments des valeurs plus
élevées. Cette augmentation et ces valeurs élevées sont le reflet
de l'existence d'un recrutement alimentaire .chez M. ruginodis,
recrutement qui ne peut donc &tre wmis en évidence, chez M. rupida,
au niveau de la nourriture.



153

‘igarer of ants reaching rhe food per alnute

30+

e Mymmica rupinodis

o “anica rubida

time
35 L0 45 {min.}

Fig. 1

Mais les exploratrices de . mubida se dispersent beau-
coup sur leur aire de récolte. Il pourrait donc exister, chez
cette espece, un recrutement alimentaire localisé au nid, ou a ses
abords, et dont les effets aux abords de la nourriture seraient

masqués ou effacés par la grande dispersion des ouvrieres.

Nous avons alors compté les nombres d'ouvriéres ren—
trant et sortant du nid au cours du temps (la somme de ces deux
nombres domnant le traffic 3 1'entrée du nid), lors d'une expé-
rience chez M. ruginodis et de trois chez M. rubida, chaque fois,
dans trois circonstances différentes : lorsque rien n'est offert
a la société (a), lorsqu'une nouvelle aire lui est présentée b),
et lorsqu'une aire nouvelle pourvue d'une source de nourriture
sucrée lui est donnée (¢) (Fig. 2).

Chez M. ruginodis, les nombres les plus élevés s'ob-
tiennent en présentant de la nourriture, preuve de 1'existence
d'un recrutement d'ouvriéres chez cette espece. Chez M. rubida,
les nombres les plus faibles s'obtiennent danms cette circonstance:
aucun recrutement alimentaire ne peut donc atre mis en évidence,
chez cette derniére espece, méme en localisant nos observations
au niveau du nid.
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Nous avons ensuite réalisé, chez 4. rudida, plusieurs
expériences semblables et indépendantes, au cours desquelles nous
comptions et prélevicns avec un aspirateur 2 bouche, dans un pre—
mier temps, toutes les fourmis parvenant a 1'eau sucrée, et, dans
un second temps, toutes les fourmis sauf une, qui, marquée, était
libre de recruter des congénéres. Les nombres obtenus lors des
deux temps expérimentaux sont tras semblables, méme si l'on change
la société utilisée, l'heure expérimentale, la distance entre le
nid et la nourriture, le type de nourriture utilisée. La somme des
résultats de plusieurs expériences est notamment de 465 pour le
premier temps expérimental, et de 475, pour le second.

Aucun recrutement alimentaire ne peut donc &tre décelé,
chez M. rubida, en étudiant le phénoméne a un niveau collectif.

La manidre dont M. rubida s'approvisionne en eau sucrée
fut aussi étudiée i un niveau individuel, en essayant tout d'abord
de préciser la séquence comportementale des récolteuses. L'obser-
vation de 22 d'entre elles, lors de plusieurs expériences sembla-
bles et indépendantes, nous 2 permis d'établir le flow-diagramme
descriptif de leur comportement (Fig. 3). Il s'avere qu'une récol-
teuse de M. rubida s'étant nourrie d'eau sucrée se déplace sur
l'aire de récolte et atteint, dans la plupart des cas, les abords
du nid. Elle entre alors ou s'en éloigne. Arrivée dans le nid, elle
peut soit en ressortir, soit circuler puis sortir ou faire une
trophallaxie, soit faire une trophallaxie puis circuler avant de
sortir. Dehors, elle explore i nouveau et revient, dans deux cas
sur trois environ, vers la source de nourriture préalablement
visitée.

Sa maniére d'agir est loin d'@tre déterministe, et i
aucun moment, elle n'incite de congénéres a se diriger vers la
nourriture, ou a sortir du nid, ou a la suivre vers la nourriture.

Fig. 3. Flow diagramme décrivant le comportement d'ouvriéres de
Manica rubida récoltant de l'eau sucrée.

Fig. 3. Flow diagramm desq?iuiqg the thaviour of sugared uatrer
collecting ants of Manica rubida.
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Néanmoins, lors de ses allées et venues entre le nid
et la nourriture, elle touche, & certains moments, l'aire de ré-
colte de son extrémité abdominale, et réalise zinsi des traces
wédianes que nous avons visualisées 2 l'aide de lames noircies,
et que nous avons quantifiées par leur longueur observable par cm
parcouru. La Fig. 4 montre que ces traces sont les plus longues
aux abords du nid, et les plus fragmentaires au voisinage de la
nourriture, quel que soit le sens de déplacement des ouvriéres.
Ces traces correspondent au dépdt d'une substance de piste issue
de la glande 2 poison, substance que nous étudions chimiquement et
éthologiquement avec la collaboration du Prof. Morgan (Université
de Keele) (Attvgalle et al., 1984, en préparation).
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Pig. 4. Traces médianes laissées sur le sol par des ouvriéres de
Manica rubida réccltart de l'eau sucrée.

Fig. 4. Median tracks left on the ground by sugared water collec-
ting ants of Manicc rubida.

DISCUSSION

La maniére dont les M. rubiaaz s'approvisionnent en eau
sucrée pose, a notre avis, trois problemes :
- Comment les sociétés pourtant trés populeuses de cette espece
parviennent—elles & subvenir & leurs besoins ?
- Comment cette espéce parvient-elle & survivre dans des milieux
compétitifs, et & Btre 1'espéce dominante dans certains sites ?
Des études écologiques sur le terrain, ainsi que des observations
au laboratoire du comportement agressif des M. rubida, de leur
comportement d'exploration et de leurs réactions dans une situa-
tion de compétition vont 8tre entreprises.
- Du point de vue de leur maniére de s'approvisionner en eau
sucrée, les /. ruilda semblent plus primitives que des espéces du
genre Myrmica ou Tetramoriwn par exemple. Cette idée est étavée



par d'autres faits éthologiques et morphologiques. De plus, le
contenu des gzlandes mandibulaires des danica américaines laisse
penser que ces fourmis seraient plus primitives que des especes

de genres voisins (Myrmica, Tetramorium) (Fales et al., 1972).

Nous comptons dés lors entreprendre, avec le Prof. Worgan, 1'étude
chimique et &thologique des sécrétions des ouvrigres de Manica
rubida.
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QUELQUES OBSERVATIONS SUR LE COMPORTEMENT DE CHASSE
DE LA PONERINE MESOPONERA CAFFRARIA SMITH
(Hymenoptera , Formicidae)

par
Constance AGBOGBA

Népartement de Biologie Animale
Laboratoire d'Ecologie - Environnement
Faculté des Sciences - Université de Dakar (Sénégal)

Résumé : Le comportement individuel des chasseres-
ses de Mesoponera différe lors de Ta capture de deux espéces de
Termites lignivores, et aussi selon que la proie est un ouvrier
ou un soldat.

Mots-clés : Ponerinae, Mesoponera caffraria, pré-
dation, Termites lignivores, ouvriers, soldats.

Summary : Some observations on the hunting beha-
viour of the Ponerine ant, Mesoponera caffraria : Smith (Hym.
Formicidae).

The behaviour of 1individual Mesoponera foragers
differs with the species of termite they capture (¥ icroceroter-
mes sp. or Amitermes evuncifer ) and also with 1its caste
{worker or soldier).

Key-words : Ponerinae, Mesoponera caffraria, preda-
tion, termite, worker, soldier.

INTRODUCTION

Le comportement de prédation chez les Fourmis a
3té &tudié par quelques auteurs (R. Chauvin, J. Lévieux,
C. Longhurst et al., A. Dejean, M. Lepage).

J'ai analysé précédemment a Marseille (1981, 1982a,
1982b) 1'approvisionnement et la prédation chez des Fourmis
carnivores : des Aphaenogaster du Midi de la France et des
Ponérines d'Afrique. J'ai &tudié en particulier les processus de

235
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la prédation chez Mesoponera caffraria (1), avec deux types
de proies, des TJarves de Grillon ou de Tenebrion
(Tenebrio molitor).

J'ai voulu examiner en Afrique, au laboratoire,
comment se comportent les ouvriéres de Mesoponera lorsqu'il
s'agit de capturer des termites.

J'ai recherché en particulier si le comportement
de la chasseresse différe selon que la proie possible est un
termite ouvrier ou bien un scldat.

MODELE BIOLOGIQUE ET METHODES

Cette étude a été menée, au laboratoire, sur 2 sociétés
de Mesoponera caffraria.

Les sociétés prélevées dans la nature , sont é&levées dans
des boites en plastique garnis de sable. Le nid habité est relié 3 une boite
de Petri dont le fond est recouvert d'une mince couche de terre et oll sont
déposées les proies offertes.

J'ai utilisé au cours des tests 2 espices de termites ligni-
vores : un Microcerotermes d'espice encore non déterminée et Amitermes evunci-
fer Silvestri, 1912. Ces espices habitent des nids hypogés ou subaffleurants.
tes soldats des 2 espices utilisées sont des "mandibulés" et non des nasuti.

RESULTATS

. ’ 1. Lorsqu'une ouvriére approvisionneuse de Mesopo-
nera caffraria qui se proméne hors du nid, dans 1'aire de chas-
se, découvre un ouvrier de Microcerotermes ou d'Amitermes, Ta
séquence de prédation est fonction des réactions du termite,
comme je 1'avais montré déja pour d'autres types de proies.

Si Te termite fuit lorsqu'il est sur le point
d'étre capturé, i1 est poursuivi, saisi et piqué, puis transpor-
té du nid. Par contre, s'il s'immobilise i1 est saisi et
transporté sans que la piqire intervienne. L'ouvrigre chasseres-
se dépose sa proie vivante dans le nid, tout prés de 1'entrée,
et retourne chasser. C'est une autre ouvriére qui attaquera la
proie, de nouveau mobile (phénoméne de relais : C. AGBOGBA,
1982a) et la tuera.

Sur 100 séquences de prédation analysées, dans 71 cas
le termite ouvrier fuit, dans 29 cas il s'immobilise et est
traité comme décrit ci-dessus.

L'ouvriére de Mesoponera effectue une seule
pigure de la proie qu'elle vient de saisir dans 64 cas sur
71 (90 %). Dans 7 % des cas (5 sur 71), le termite est piqué
2 fois de suite. L'ouvriére peut également, au cours du trans-
port, s'arréter pour piquer & nouveau la proie : cela a &té
observé dans 3 % des cas (2 sur 71).

2. Ce qui précéde concernait les ouvriers de
termite. Lorsqu'il s'agit de soldats, le comportement de

(1) Pachycondyla caffraria . sensu W.L. Brown Jr. (1973).



la fourmi chasseresse n'est pas le méme pour les 2 espéces
de termites servant de proies.

2.1. Cas des soldats de Microcerotermes

a) Un soldat de Microcerotermes qu'une Mesopone-
ra tente de capturer peut essayer de fuir. La fourmi se comporte
alors comme ci-dessus pour les termites ouvriers : elle saisit Te
soldat, Te pique puis le transporte jusqu'au nid.

b) Ou bien le soldat de Microcerotermes (aprés,
semble-t-i1, avoir percu 1'ouvriére) ouvre et referme & plusieurs
reprises ses mandibules d'un mouvement rapide, mais sans parvenir
d saisir un appendice de la fourmi. Celle-ci saisit la proie et
la pique ; mais elle Ta rejete rapidement, pour la reprendre
quelques secondes aprés. Lors de cette seconde saisie, elle
peut piquer le soldat & nouveau, ou non, avant de le transporter
(présence ou absence d'une seconde piqdre, ou non, sans doute
selon 1'effet de la premiére).

c) Ou bien, troisiéme possibilité, le soldat
qui ouvre et ferme ses mandibules arrive d saisir un appendice de
la fourmi. Celle-ci pique Ta proie, mais ne peut Ta rejeter:
le termite reste accroché @ elle. Peu de temps aprés, probablement
sous 1'effet de la piqire, les mandibules du termite s'ouvrent,
et 1'appendice de la fourmi est libéré. Elle peut alors reprendre
la séquence interrompue : elle se toilette, puis saisit 1la
proie et la transporte. I1 n'y a pas de seconde piqire : cela
parait indiquer qu'une fourmi dont un appendice est saisi par le
termite injecte suffisamment de venin pour qu'une pigire suffise.

2.2. Cas des soldats d'Amitermes

a) Lorsqu'un soldat d'amitermesne se défend
pas - ne met pas ses mandibules en mouvement - il est saisi,
piqué et transporté comme un soldat de Microcerotermes.

b) S'i1 se défend, on voit 1'ouvriére de Mesoponera
piquer sa proie et la rejeter rapidement, comme indiqué tout
d T'heure. Mais ensuite elle se traine et se frotte, aplatie,
contre le substrat. Puis, se déplagant normalement, elle récupére
la proie et la transporte jusqu'au nid. Cette réaction de Ta
fourmi qui a attaqué un soldat d' Amitermes peut faire penser 3
une action toxique exercée par le termite. On sait en effet
(P.E. HOWSE, 1975) que les soldats d'amitermes libérent une
secrétion de la glande céphalique, qui s‘'écoule a partir du pore
frontale, par un canal superficiel, jusque sur Tes mandibules. La
réaction de la Fourmi est peut-&tre un effet de cette sécrétion.

Au moment de sa capture, Te soldat de termite peut
s'accrocher & un objet quelconque, faisant partie du substrat
(morceau de caillou, amas de terre agglomérée). Dans ce cas,
1'ouvriére chasseresse, Tlorsqu'elle réussit & arracher a 1la
fois termite et morceau de substrat, Tes transporte ensemble au
nid. Si elle n'arrive pas a transporter le tout, aprés quelques
tentatives vaines elle abandonne Ta proie et renrend ses dgplace-
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ments dans 1'aire de chasse.

La piqlre de Mesoponera, comme je 1'ai montré pour
4'autres types de proies, entraine une paralysie rapide et non la
mort immédiate. Le termite qui vient d'étre piqué se montre,
tout de suite aprés, incapable de se tenir sur ses pattes. Il
essaie de se trainer, mais tombe sur le dos. Les trois paires
de pattes sont animées de battements rapides ; puis les piéces
buccales s'ouvrent et se referment ; ensuite seulement, 1les
antennes se mettent d@ battre. On assiste a un ralentissement pro-
gressif de ces mouvements d'appendices. L'arrét complet des
mouvements se produit 1 & 7 heures aprés Ta piqdre si 1'on
a soustrait la proie & la fourmi.

Ces quelques observations sur 1la prédation
des Mesoponera ont permis de montrer que les termites constituent
des proies possibles pour ces Fourmis carnivores. Mais j'ignore
encore dans quelles conditions, en milieu naturel, 1es Mesoponera
peuvent attaquer les ouvriers et les soldats de ces Termites, qui
circulent dans des galeries fermées, partant du nid. Ouvrent-elles
activement ces galeries, comme le font les Mesoponera foetens.

(C. LONGHURST et P.E. HOWSE, 1979) ? Ce point devra étre &tudié.

D'autre part, j'ai montré que le comportement de
prédation, au niveau individuel, différe selon que la proie poten-
tielle appartient & 1'une ou a 1'autre des 2 espéces &tudiées, et
selon qu'il s'agit d'un ouvrier ou d'un soldat.
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MICROEVOLUTION DU COMPORTEMENT DE CAPTURE DES PROIES
CHEZ LES DACETINES DE LA SOUS-TRIBU DES STRUMIGENITI
(Hymenoptera, Formicidae, Myrmicinae)

par
A. DEJEAN
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Laboratoire d'Ethologie et Sociobiologie
Université Paris XIII avenue J.-B. Clément
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Résumé : A la régression de la taille des mandibules chez les
espéces considérées comme étant les plus évoluées, correspond une
modification de la séquence comportementale permettant la capture
des proies principales (collemboles). Om constate la mise en place
d'une phase nouvelle : l'arrdt de l'ouvriére chasseresse. Durant
cette phase la fourmi exerce une attraction sur les collemboles. Les
espéces plus primitives n'exercent pas d'attraction.

Mots cléds : Prédation, évolution comportementale, Strumigeniti.

Summary : Microevolution of the prey capture behaviour by the
Dacetine ants of the subtribe Strumigeniti.

The lenght of the mandibules is reduced in the species the
most advanced of the subtribe. In consequence, there is a
modification of the behaviour sequense during the capture of
principal preys : springtails. There is placing of a new phasis
stopping. During this phasis, the ant is attractive for the
springtails. When a huntress worker of the subtribe suffers with a
failure during the attack of a prey it uses a second behaviour
tactic which permits it to find again and capture the prey in many
cases.

Key—words : Predation, behavioural evoluticn, Strumigeniti.
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INTRODUCTION

Les fourmis de la sous-tribu des Strumigeniti sont connues
comme étant des prédateurs spécialisés dans la capture de
Collemboles (BROWN et WILSON, 1959). Ces auteurs distinguent les
espéces primitives pourvues de mandibules trés développées telles
les Strumigenys rufobrunea des espéces les plus évoluées pourvues de
mandibules tres réduites telles les Smithistruma truncatidens.

Nous nous proposons de comparer la capture des proies chez
ces deux espéces. Cela nous permettra d'établir comment font les
Smithistruma pour compenser le handicap dii & la régression de leurs
mandibules alors que les proies capturées sont de taille

-

sensiblement équivalente & celles des Strumigenys.

MATERIEL

- Etude des séquences de capture.

Les sociétés de fourmis sont élevées dans des nids
artificiels constitués par des botites (de 6 cm de diamétre) en
polyéthyléne transparent, dont le fond est recouvert de plétre. lLa
zone centrale du nid est humidifiée par une réserve d'eau. Ce nid
est relié & une aire de chasse dont la base est recouverte de papier
millimétré.

Les proies, des Collemboles Isotomidae Folsomia candida de
0,6 &4 0,8 mm de long, sont introduites dans l1l'aire de chasse.
L'observation des captures est effectuée par l'intermédiaire d'umn
stéréomicroscope. A la suite d'essais préliminaires faisant 1'objet
de commentaires enregistrés sur magnétophone, nous avons établi un
systéme de fiches sur lesquelles figure la séquence la plus riche
rencontrée. Lors des observations, nous remplissons les fiches en
mentionnant les durées de chaque acte, les positions relatives de la
fourmi et du collembole, le nombre de fois ol un acte est répété,
s'il y a lieu... etc... Le magnétophone est utilisé parallélement.
I1 permet d'établir les durées d'aprés le commentaire. Les Dacetini
ayant un comportement “lent” ces observations sont assez aisées.

~ Etude de l'attraction des proies.

Le fond de 8 boltes en polyéthyléne transparent de 10 cm de
diamétre, est recouvert de plitre humide et divisé en 8 secteurs
égaux. Par 4 perforations disposées 3 90° l'une de 1l'autre sur les
flancs de la bofte, tombant chacune sur la bissectrice d'um secteur,
4 tubes (0,5 cm de diamétre), sont reliés i la bofte. L'orifice
situé dans la bofte est grillagé, l'autre est obstrué par un
bouchon. On pourra introduire une fourmi dans 1'un des tubes.

Les tests sont réalisés de la fagon suivante : 100
collemboles (soit Folsomia candida, soit un mélange de
Discranccentrus sp. et Paronella sp.) sont réunis dans le couvercle
de 1a boite aprés anesthésie au CO2. La bofte est posée sur le
couvercle et 1l'ensemble est retourné lorsque les collemboles
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reprennent leur activité. L'agitation qui suit permet de supposer
que cela entrafne une répartition au hasard de ces insectes.

Au bout d'un temps variant entre 1h30 et 2h30, on observe
la disposition des collemboles. C'est-i~dire que nous attendons que
des groupes se forment dans les boftes téwoins, cela est di au
grégarisme de ces insectes qui sécrétent une phéromone de grégarisme
mise en évidence pour la premiére fois par VERHOEFF et col. (1977).

RESULTATS

I - LA CAPTURE DES PROIES.

- Strumigenys rufobrunea (Fig. l4) (étude de 51 cas).

(PAS DE FULTE)

- W G

u PROLE SE UEBAY ] [u PROIE NE SE DEBAT PAS 1
/| 8%
PARALYSIE DE LA PROIE l

Figure 1 A : Diagramme du comportement de prédation des ou—
vriéres de Strumigenys rufobrunea, la prote étant
le Collembole Isotomidae Folsomia candida (de 0,6
a 0,8 mm de long).
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La séquence compléte de capture des proies par les ouvriéres
chasseresses comprend les phases suivantes : recherche, détection,
localisation, approche, palpatior antennaire avec ouverture des
mandibules, attaque, soulévement, piqfire et transport. Le
soulévement et la piqiire peuvent &tre absents (8% des cas) car
1'impact de la fermeture brusque des puissantes wmandibules sur le
corps de la proie suffit & étourdir ou 3 tuer cette derniére. On
constate que 100% des collemboles sont capturés.

- Smithistruma truncatidens (fig. 1B) (étude de 61 cas).

Aprés la localisation de la proie, s'intercalle une
nouvelle phase : l'arr&t. L'ouvriére se “"fige" dans une position
typique : t2te aplatie au sol, mandibules fermées ou légérement
écartées, les scapes venant se loger dans les fosses antennaires,
les funicules étant repliés contre les scapes, ou s'appruyant sur le
sol. Le gastre peut &tre relevé (77% des cas) ou appuyé sur le sol
(23%). Cette posture peut se prolonger plusieurs minutes quelle que
soit la réaction de la proie.
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Figure 1 B : Dlagromme du comportement de prédation des ou-
vriéres de Smithistruma truncatidens, la proie
étant le Collembole Isctomidae Folsomia ecandida
(de 0,6 @ 0,8 mm de long).
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Les Collemboles de leur cété, présentent alors les
réactions suivantes : immobilisation i cété de 1l'ouvriére (25%),
déplacement autour de cette derniére (75%Z). Le Collewbole peut
monter sur la fourmi, passer sous son gastre ou se placer de telle
maniére que sa capture soit trés facile ; l'ouvriére reste immobile.
Dans 96,6% des situations le Collewbole finit par s'immobiliser prés
de la fourmi.

La durée de la phase d'arrét varie beaucoup : 10 i 60
secondes : 50% ; 1 & 5 minutes : 317 ; 5 & 25 minutes : 19%.

Les phases qui suivent l'arrét : localisation et approche
sont caractérisées par des mouvements extr@mement lents, encore plus
que chez les Strumigenys. Icli aussi on rencontre unme palpation
antennaire, la proie ne réagissant pas non plus A cette stiwmulation
tactile.

La saisie de la proie est portée sur un appendice, elle est
suivie immédiatement du soulévement ou d'une traction en arriére et
de la piqiire.

Seulement 54% des proies convoitées sont ramenées au nid,
aprés cette séquence.

On peut se poser deux questions :

- Pourquoli les Collemboles vienment-ils s'immobiliser prés d'une
ouvriére en phase d'arrét ?

- Que font les ouvriéres aprés un échec ?

II - L'ATTRACTION DES COLLEMBOLES PAR LES OUVRIERES POURVOYEUSES DE
SMITHISTRUMA TRUNCATIDENS (fig. 2).

b
iy b,

Figure 2 : Recherche d'une éventuelle attraction des Collem—
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boles par des ouvriéres chasseresses de Smithistruma
truncatidens et de Strumigenys rufobrunea. A/ témoin.
Collembole Folsomia candida. B/ Smithistruma trunca-

tidens-Folsomia candida. C/ Strumigenys rufobrunea-

Folsomia candida. D/ témoin : mélange de Collemboles

Entomobryens Dicranocentrus sp et Paronella sp. E/

Smithistruma truncatidens—mélange d'Entomobryens. La
fléche indique le secteur ou la fourmi est introdutite.
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Lorsqu'on introduit une fcurmi dans 1l'un des 4 tubes
latéraux de notre dispositif expérimental, on peut s'attendre & 4
types d'effets : aucune modification n'est apportée ; il y a
attraction des Collemboles ; il y a répulsion des Collemboles ; il y
a alarme des Collemboles (répartition des individus au hasard, donc,
pas de formation de groupes).

Chaque expérience est effectuée 4 fois.

- Ouvriéres chasseresses de S. truncatidens.

- La proie étant le Collembole Folsomia candida. Dans 4
tests sur 4 un groupe est observé sur le secteur testé. Cela donne
une probabilité de P= 0,00024. La comparaison des variances entre
les témoins et les tests (fig. 2A et B) nous donne F ab = 57 ,44
différence significative au seuil de 5% (P = 0,025 ; 7 ddl
numérateur, 7 ddl dénominateur, F = 4,99).

- La proie étant un mélange d'Entomobryens. Dans trois
tests sur quatre, une agrégation se manifeste sur le secteur testé.
Cela donne une probabilité de P = 0,0068. La comparaison des
variances entre les témoins et les tests (fig. 2 D et E), nous donne
F de = 70,63, différence significative au seuil de 5%.

- Ouvriéres chasseresses de Strumigenys rufobrunea
(fig.2C). (Proie : collembole Folsomia candida).
Dans aucun test nous ne trouvons d'effet d'agrégation dans le
secteur testé. La comparaison aux témoins par le test F des
variances nous donne F ac = 2,34. Différemce non significative au
seuil de 5%. (P = 0,025, 7 ddl numérateur, 7 ddl dénominateur, F =
4,99).

Le bilan de ces résultats montre une convergence de faits
dans le sens d'une attraction des Collemboles par les ouvriéres
chasseresses de Smithistruma truncatidens. Il n'en est pas de méme
dans le cas des chasseresses de Strumigenys rufobrunea.

III - CAPTURE DES PROIES A LA SUITE D'UN ECHEC.

Nous avons vu que lors de la premiére séquence de capture
de Collemboles de 0,6 4 0,8 mm de long, les pourvoyeuses de
Smithistruma ne raménent au nid que 54% des proies convoitées. Les
467 des proies non capturées se répartissent en 3 lots : 8% n'ont
pas été capturées par suite d'une prolongation trop importante de
1l'arrét de la fourmi, la proie finit par s'en aller ; 3% des proies
sont délaissées aprés palpation antennaire ; enfin, 34% ont pu fuir,
soit juste avant la saisie (26%) soit aprés (8%).

Nous avons pu constater que lorsqu'une ouvriére subit un
échec au cours d'un essai de capture, (donc que la proie a réussi a
fuir aprés le contact antennaire), elle manifeste un comportement
particulier : mandibules écartées, elle se déplace rapidement, selon
un trajet sinueux, les antennes, généralement, sont pointées en
avant, apex presque en contact 1l'un avec 1l'autre. La rapidité des
mouvements contraste énormément avec les observations précédentes ou
les mouvements étaient extrémement lents.

Nous avons pu observer 23 fois une ouvriére, venant de
subir un échec au cours d'une capture, retrouver la proie qui a fui,



ou en trouver une autre. Les phases de localisation, arrét et
palpation font défaut. L'attaque suivie de piqidre est immédiate.
Nous avons représenté cela par un tracé discontinu dans la fig. 1B.
La saisie s'effectue au hasard semble-t-il, il y a généralement
plusieurs tentatives avant réussite.

Ainsi, ce comportement particulier venant se mettre en
place aprés l'échec permettra de capturer une forte proportion des
34% de Collemboles qui ont fui lors du premier essai.

Ce cowportement peut &tre également mis en évidence chez
les Strumigenys lorsqu'elles sont mises en présence de grosses
proies.

DISCUSSION ET CONCLUSION

La taille des proies principales est trés voisine chez les
Strumigenys et les Smithistruma, de sorte que ces derniéres, a la
suite de la régression de la longueur de leurs mandibules ont
compensé ce handicap par une modification du cowportement de
capture. Ne pouvant assurer leur prise i wéme le corps de la proie,
elles utilisent une tactique leur permettant de les saisir par un
appendice. Cette opération trés délicate est effectuée en des
wouvements extrémement lents, au cours desquels la fourmi rentre en
contact & maintes reprises avec sa proie. La présence d'une
substance attractive facilite cette action. La proie se comporte
comme si elle était en contact avec des congénéres dans un groupe.
BROWN (1950) et WILSON (1954) en observant des Dacetini i mandibules
courtes ont pensé 3 un r8le "d'apaisement” du prédateur sur la proie
et ont formulé et critiqué plusieurs hypothéses.

Les Strumigenys effectuent également une palpation
antennaire pouvant durer plusieurs dizaines de secondes, or, d'aprés
nos tests, elles n'attirent pas les Collemboles. De ce fait, nous
pensons qu'il pourrait y avoir deux sortes d'effets : l'attraction
et l'apaisement.

L'attraction des proies par un produit volatile (allomone) est
connue chez des insectes prédateurs. Un Reduvidae exerce une
attraction sur les fourmis du genre Dolichoderus (JACOBSON, 1911) de
méme, les chenilles de Neswmiades arion attirent des Myrmica (CHINA,
1928). Les nymphes de l'acarien Womersia standwani attirent les
Collemboles (HUBER, 1979). L'apaisement des proles est illustré par
les sécrétions mandibulaires de fourwis spécialisées dans la
prédation des termites comme les Decaworium uelense et certaines
Crematogaster. Ces sécrétions ne déclenchent pas 1l'alarme des
Termites alors que celles d'autres espéces de fourmis prédatrices de
Termites de fagon occasionnelle seulement, déclenchent 1'alarme
(LONGHURST et col., 1978).

Les sécrétions attractives et apaisantes pourraient avoir
pour origine deux types de formations. Les corps spongieux du
pétiole que l'on rencontre chez de nowbreuses espéces de la
sous—-tribu et qui recouvrent des formatioms glandulaires. Des
formations particuliéres sécrétées par une glande du labre ont pu
8tre wises en évidence uniquement chez les Smithistruma (DEJEAN,
1982).
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On notera que dans les conditions de nos expériences les
ouvriéres de Smithistruma subissent 347 d'échec. Nous considérons
comne échec la fuite de la proie et non l1l'abandon de la proie
convoitée par l'ouvriére (3%) od un prolongement anachronique de la
phase d'arrét au cours duquel la proie finit par s'en aller (8%).

Cet échec constitue une stimulation déclenchant la mise en
place d'un deuxiéme type de comportement de capture trés différent
du premier. Au lieu d'effectuer des mouvements trés lents,
1'ouvriére se déplace rapidement et attaque et pique immédiatement
toute proie rencontrée. Cela permet de récupérer ume partie des 34%
des proies qui ont pu fuir.

Nous avons rencontré cette deuxiéme tactique de capture,
aprés un échec, chez toutes les espéces de la sous—tribu des
Strumigeniti (genres Strumigenys, Smithistruma et Serrastruma). Cela
a une grande importance écologique car les Dacetini ont occupé
différents milieux, notamment des for2ts implantées d'essences dont
la litiére est bien plus séche que celle des foradts primaires et
secondaires, des bosquets ainsi que des taillis. Dans de telles
conditions, le désséchement de la litiére intervient avant que le
cycle biolecgique des fourmis ne spit bouclé, de sorte que la société
doit encore &tre approvisionnée a une période ou les proies
principales : Collemboles de 0,6 & 0,8 mm ont déja entammé leur
migration verticale et se sont enfoncés dans le sol. Les ouvriéres
chasseresses ne trouveront que des Collemboles de taille supérieure
qui pourront fuir en se débattant aprés la saisie et d'autres
arthropodes qui fuient dés le contact antennaire. La deuxiéme,
tactique de capture permettra alors la prise de proies alternatives.
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DEUXIEME CONTRIBUTION A L'ETUDE DE FORMICA BRUNI KUTTER
(Hymenoptera, Formicidae)

par
Cécile FELLER et Daniel CHERIX

Musée de Zoologie
P1. de la Riponne 6
CH-1005 LAUSANNE

Résumé: Formica bruni/ décrite en 1966 par Kutter appartient
au sous-genre Coptoformica M™Mill. connue de Forel sous le nom de
Formica pressilabris “un peu exsectz °. La biologie de cette
espéce est demeurée inconnue jusqu'a nous jours. La découverte d'une
nouvelle station au Bois de Chénes, prés de Nyon (Vaud, Suisse), nous a
poussé a entreprendre une série de travaux afin de savoir dans quelle
mesure cette espéce différe des autres espéces de Loptoformica.

La zone étudiée comportait 61 nids en 1978, 18 nids habités par 7
sociétés en 1983 et 2 nids occupés par deux sociétés en juillet 1984.
£ bruni est une espéece vraisemblablement polygyne et
facultativement polycaligue; aucune agressivité n'a été observée entre
les sociétés qui, dautre part, exploitent en commun un méme
territoire trophique. Les sociétés sont de petites tailles et leur
territoire exploité ainsi que leur taux dactivité dépendent
principalement de la quantité de nourriture a disposition. Différents
facteurs susceptibles de la quasi extinction de cette espéce dans cette
station sont discutés (fauchage, paturage, etc...).

Mots-clés : Formicidae, Formica bruni, structure des nids

organisation socilale, territoires, activice

Summary : Second contribution to the study of Formica bruni

Described under the name. of Formica bruni in 1966 by Kutter,
this species belongs to the subgenus Coptoformica Mall., probably
known by Forel as Formica pressilatris ‘un peu exsecta”. Its
biology is actually unknown. The discovery of a new station at Bois de
Chénes close to Nyon (Vaud, Switzerland) incited us to start a program
in order to know if this species differs from the other Coptoformica
species.

The study area involved 61 mounds in 1978, 18 mounds inhabited
by 7 societies in 1983 and 2 mounds occupied by 2 societies in July
1984.
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£, bruni is likely to be polygynous and facultatively
polydomous; not any aggressivity between societies has been observed
and societies share their foraging territory. Societies are small in
size (worker population) and their foraging area as well as their
activity depend mainly on the availability of food ressources. Different
factors affecting their reduction in this area are discussed (mowing,
grazing, etc...).

Key-words : Formicidae, formica bruni nest structure,

social organization, territories, activity.

- INTRODUCTION

Le sous-genre Coptoformica auquel appartient Formica bruni
compte 15 espéces réparties dans la région paléarctique nord (Dlussky,
1967; Pisarski, 1982).

En ce qui concerne ia Suisse et les régions limitrophes, 1a
systématique de ce sous-genre a été abordée en détail par Kutter
(1957, 1966 et 1977) qui définit 7 espéces dont £ bruni décrite en
1966. Toutefois il convient de relever que cette espéce se trouvait
déja dans 13 collection des fourmis de 1a Suisse d'Auguste Forel (Musée
zoologique - Lausanne) sous le nom de £ press/labris un pey
£xsecla , provenant de Monnaz sur Morges (canton de Vaud) (Kutter,
1966)

Mis a part une localité située en Autriche, £ srun/ n'est connue
que de Suisse ol 8 stations ont été dénombrées a ce jour (tableau 1).

Stations mentionnées Stations confirmées et
per Kutter (1966, 1977) nouvelles ststions
Monnaz/Morges (Forel, 1874) (VYD) -

Zermatt (1919, 1961)(VS) Zermatt (1984)
Findeln (1920)(VS) Findeln (1984)
Binn ( 1946)(VS) -

Kippel (1947)(VS) Kippel (1984)

Randen ( 1948)(SH)
Durnstein ( 1965)(Autriche) -
Bois de Chénes (1978)(VYD)
Wiler (1984)(VS)

Tsblesy 1. Liste des ststions connues ok F. bruni (é nouvesy
conlirmees et nouvelles stetions (VD: Veud, ¥5- valers,
Sk Scharthouse),



Les colonies de £ brun/ se retrouvent toujours dans des
biotopes semblables: prairies seches, fauchées ou non, sur des terrains
souvent trés en pente et orientés au Sud. C'est en 1978 que S. Higashi
(Cherix et Higashi, 1979) découvrit 1a station du Bois de Chénes située
a 'ouest de 1a Réserve naturelle du Bois de Chénes , sur 1a ccmmune de
Genolier dans le canton de Vaud ( Feller et Cherix, 1984) a une altitude
de 515 m (coordonnées selon la carte nationale au 1:25°000 de Nyon:
506.975/142.925).

La station se présente sous la forme d'une petite colline plantée
de chénes, de 80 métres par 50 meétres, s'élevant au milieu de champs
cultivés. Cette zone est a considérer comme un refuge autant pour les
espéces animales que végétales. En 1983 une partie de cette zone a été
exploitée (fauchage), l'autre partie paturée par les moutons. Peu
d'études ont été entreprises sur les espéces du sous-genre
Coptoformica , mis a part les travaux des Polonais sur A exsecta
Nyl et £ pressilabris Nyl. (voir Dobrzanska, 1973; Czeckowski,
1975, 1976; Pisarski, 1982; etc...). Dés lors nous ne disposons que de
fort peu d'informations reiatives a la biologie de ces especes.

Le but de notre travail consiste en I'étude de la biologie et de
I'écologie de Formica bruni, portant sur deux saisons d'activité
(1983 et 1984).

MATERIEL ET METHODES

~ cartographie : les cartes de la colonie de 1978, 1983 et 1984 ont &té
établies sur la bsse de quadrats de 10 mde coté. Elles indiguent V'emplacement des
nids ainsi que les parties boisées de la colline. La carte de 1978 est basée sur les
données du Dr. S. Higashi.

- structure des_nids: comme une mejorité des espéces du genre Formics,
les nids sont constitués d'une pertie épigle ou ddme et d'une pertie hypogée. La
structure du dime a été mise en évidence par l'observation de nids en construction et
de nids abandonnés, la partie hypogée per le démontage d'un nid

D'autre part les dimensions des nids ont été relevées tout au long de I'année :
giemétre maximum, diamétre minimum, heuteur. Pour la présentation des résultats
nous avons utilisé /7ndice descarpemernt (hl) défini par Ceusters (1980), qui
traduit la pente des nids et permet d'avoir une idée de leur forme générale ainsi que
de leur évolution au cours du temps.

- population et organisation sociale: le démontege complet d'un nid avec
récolte de tous les occupants nous a permis de dénombrer la population de reines et
douvriéres . L'organisation sociale a été étudiée par marquages des ouvriéres
{peinture pour reines d'abeilles).

- territoires exploités : les limites des territoires occupés par un nid ou un
groupe de nids ont été mis en évidence par localisation directe des fourrageuses
marquées et non marquées sur le terrain. Ces relevés sont effectués en général trois
fois par jour (matin, midi et soir), en paralélle avec les mesures de l'activité
journaliére des ouvrieres.
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- activité journsliére : uncercle de | mde dismétre autour d'un nid importent
& eté desherbé afin de mettre en évidence les pistes ou lieux de passage
préférentiels. Les fourregeuses sont dénombrées pendant S minutes, dens les deux
sens, une fois par heure depuis le début jusqu'd la finde Vectivité journaliere.

RESULTATS

- cartographie: a l'aide des données recueillies nous avons pu
dresser les cartes des nids pour les années 1978, 1983 et 1984
{cartes | a 3).

En 1978 la colonie comptait 61 nids, dont 4 seulement étaient
abandonnés; de plus |1 sociétés avaient produit des sexués males. En
1983, il ne reste plus que 18 nids , dont certains occupés pendant
quelques semaines seulement par 7 sociétés. A la fin de I'année 1983
seuls 4 nids subsistent, deux ayant disparu suite au fauchage, le
troisieme ayant été déemonté lors de nos recherches sur la structure du
nid et la population. Au début de I'année 1984, une société disparait
et deux autres nids fusionnent, si bien qu'il ne reste plus que deux nids
actifs en fin de saison.

corte |- Distribution des nids en 1978 (symboles fermés: nids
aclirs; symboles ouverts: nids absndonngs)



Certe 2- Disiribution des nids 0/) rermés: nids

aclifs; symboles semi fermés: nids sclifs pendent une
pertie a8 /8 saison.

1984 .

]
e
é

Certe 3- Distribution des nids en 1984 (Symboles: idem csrte 2).
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- structure des nids: , les nids de A 4run/ sont constitués de
deux parties. La partie épigée, constituée de brins d'herbes séches et
de morceaux de feuilles, est érigée dans les touffes de brome dressé
(Bromus erectus) de maniére & ce que les tiges forment la charpente
du nid (diamétre moyen 20.7 cm, hauteur moyenne 8.6 cm).

La partie hypogée se présente sous la forme d'un puits vertical
de 40 cm s'ouvrant latéralement sur une dizaine de cellules aveugles
de quelques centimétres ol se tiennent reines et ouvriéres. Précisons
gu'au moment du démontage (5.1X.83) i1 n'y avait plus de couvain dans le
nid.

Le graphique des indices d'escarpement de 1978 révéle
'existence de différentes formes de nids, allant du dome aplati au
dome élevé en passant par tous les intermédiaires (figure 1). Les
mesures effectuées tout au long de la saison montrent que les nids
nouvellement construits sont de type élevé et tendent a s'aplatir sous
I'action des intempéries. Les nids de plus d'une année prennent alors
une forme aplatie et les domes ne sont que rarement reconstruits au
début d'une nouvelle saison d'activité.

h
l.DT

. :
: : A
L.

o T ";""w"u' “Mcml

Figure 1: Indice d'sscerpement des nids (hautsur/reyon) én
fonction de /s hsuteur.

-—population et organisation sociale: la population du nid

démonté comprenait 1421 ouvriéres et 24 reines réparties par groupes
dans les différentes cellules de la partie hypogée. Les fourrageuses de
ce nid, marquées au cours d'une expérience précédente se retrouvent
dans toutes les cellules du nid.



L'organisation sociale de la colonie de A Jruni/, dans les
conditions étudiées, présente un caractére peu homogéne et nous
pouvons discerner les types d'organisation suivants:

-. société isolée occupant un seul nid

-. société isolée occupant successivement plusieurs nids au cours de
la saison,

-. sociétés trés proches avec échanges entre nids, puis fusion,

-. sociétés trés proches avec échanges entre nids, puis déménagements
et isolement des sociétés en fin de saison.

Nous constatons gque l'organisation sociale a tendance a
évoluer au cours de la période d'activité, les sociétés en contacts
étroits s'isolent en fin de saison lorsque leur territoire diminue.
Relevons toutefois qu'aucune agressivité n'existe entre ces différentes
societés méme si aucune relation directe n'est visible. Enfin £ &run/
ne suit pas de véritables pistes, mais posséde néanmoins des chemins
plus ou moins bien marqués menant aux sources de nourriture
ponctuelles comme les colonies de pucerons (producteurs de miellat)
exploitées par des fourrageuses de nids différents.

- Lerritoires explojtés: afin d'tllustrer cet aspect, nous avons
choisi trois exemples parmi les relevés de territoires effectués en
1983 et 1984 (figures 23 4).

Figure 2- Territoire de J fourmiliéres le 14 juillet 1983:
matin, -~ midi, - - = soir (x chénes).
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Figure 3: Territoire des 3 fourmiliéres Jle 20 soit 1983 (x -
chénes,).

Figure 4: Jerritoire des 3 fourmiliéres le 2 juillet 19584
lerritoire maximum occupé 8u cours oo 18 fournée




Le 14 juillet 1983, les fourrageuses des trois nids étudiés
exploitent le miellat de pucerons sur les hélianthémes
(Helianthemum nummularium) et sur trois grands chénes ( Quercus
50.). La température élevée qui régne au milieu de la journée limitant
toute activiteé, les ouvriéres restent isolées sur les touffes
d'hélianthémes et 3 ‘ombre. On remarque que le territoire d'un nid est
indépendant alors que ceux des deux autres se recoupent. Le 20 ao(t
1983, on assiste déja a une réduction manifeste des territoires, liée
au nombre restreint des colonies de pucerons a ce moment situées sur
des ombelliféres ( Pevcedanum oreoselinum ) ainsi qu'a la diminution
progressive de I'activité. En 1984, le territoire relevé début juillet est
le plus vaste de la saison, sa petite surface est le refiet des rares
sources de nourriture ainsi que de I' effectif trés reduit des
fourrageuses.

- activité journaliére: les courbes d'activité de F~ drun/
(figures S a 7) sont de type unimodal au printemps et en automne et
bimodal en été a partir du moment oU les températures a la surface du
nid dépassent S0 Oc,

11 faut aussi remarquer que ~. Hrun/ est inactive la nuit et ceci
quelle que soit la température.

40 240\ b g

douvriéres 30 U/r{ .
201 g 2
a \ \ E7
T 5 '\ ./- 2
/ A\
Or“ga 3 n—n—-n—n—né-:n;—.—o—o—n_n
S 67 8 9101112131415161718 19202122

heures

Figure 5- Coyrbe d'activilé des fourrageuses d'un nid, mesusée
sur ses deux pistes, le 29 juillet 1983 (symboles fermés:
ouyrieres guittant le nid; symboles ouverts: ouvriéres
rentrant sy nid).
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Le premier exemple choisi (29 juillet 1983) montre une courbe
d'activité de type bimodal avec des pics importants, qui reflétent la
forte activité de récolte de miellat alors que les deux courbes de
juillet 1984 traduisent une trés faible activité, liée a l'absence
presque totale des principales sources de nourriture (miellat de
pucerons). L'activité des fourrageuses est donc dépendante de la
température, mais aussi de I'importance des sources de nourriture a
disposition.

douvriéres

0 Dttt ?\l—n
8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20
heures

Figure 6: Courbe d'activile des fourrageuses d'un nid, mesureées sur
geux pistes, e 3 juillet 1984 (symboles jdem figure 5)



douvritres

8 9 10 11 12 13 14 1S 16 17 18 19 20
heures

Figure 7: Courbe d'eclivité des fourrageuses le 21 jurllet 1984
(symboles idem rigure 5).

DISCUSSION

Contrairement a /. exsecta, dont 13 taille des nids et 'effectif
des populations peuvent &tre impressionnants (Pisarski, 1982), £
bruni est une espéce plutot discréte. La taille réeduite de ses nids,
leur forme le plus souvent aplatie, le faible effectif des populations
rapproche cette espéce des autres espéces du sous-genre
Coptoformica .

La petite taille des nids est le reflet du faible effectif des
populations, estimé a environ 2 - 3’000 individus par nid. I1 semble,
d'autre part que ces nids ne sont pas des structures durables comme
c'est le cas chez £ exsecta, mais semblent bien plus adaptés aux
conditions variables du milieu, au moins dans le cas étudié. La
dynamique des nids observée au Bois de Chénes est caractérisée par
une forte construction durant les mois de mai et juin, lorsque I'herbe
est haute, puis d'un arrét quasi total de cette activité, les domes
s'aplatissant pendant 1'été. 11 faut supposer que cette forte activité de
construction en début de saison serait le reflet d'une recherche active
de thermorégulation du nid.
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La surface des territoires exploités ainsi que le taux d'activité
des fourrageuses reflétent le cycle général des sociétés. Au printemps,
l'activité est certainement 1z plus forte: récolte de proies,
construction du doéme. A cette époque, il est quasiment impossible de
quantifier l'activité de récolte, les fourrageuses ne suivant pas de
pistes, mais se répartissant sur un territoire de chasse trés étendu.
Lorsque les populations de pucerons apparaissent en nombre (fin juin),
les travaux de construction des nids sont terminés. L'activité est alors
canalisée sur des pistes menant aux différentes colonies de pucerons.
On remarque que la surface du territoire est dépendante de
I'emplacement de ces sources de nourriture. Au mois d'aout, lorsque le
couvain est arrivé @ maturité, l'activité des sociétés commence 3
diminuer. Lié a cette diminution de I'activité, les territoires de chaque
société se restreignent jusqu'a I'isolement progressif de ces sociétés.
Relevons que malgré leur isolement, aucune agressivité n'a pu étre
mise en évidence. £ brun/ est & considérer comme une espéce
polycalique, le polycalisme n'étant effectif que lorsque les conditions
sont optimales. L'organisation sociale de la colonie du Bois de Chénes
est d'un type assez particulier car nous rencontrons presque tous les
intermédiaires possibles antre le monocalisme et le poiycalisme, avec
par exemple exploitation commune de sources de nourriture par des
fourrageuses de nids différents et sans contacts.

Habituellement, le polycalisme se rencontre presque uniguement
chez des especes polygynes. Dans notre cas, nous avons pu démontrer la
présence de plusieurs reines dans un nid, mais il nous reste 3 prouver
que toutes ces reines ou au moins quelques unes étaient fécondées et
pondeuses.La dissection de notre matériel nous permettra de répondre
a cette question.

Selon Dobrzanska (1973) £ exsects aurait une tendance innée
a déménager. Dans notre cas nous pouvons penser que les fréquents
déménagements observés chez £ srun/ seraient & mettre au compte
de conditions peu favorables. Des 61 nids de la colonie relevés en
1978, seules subsistent deux sociétés a la fin de 1984. Plusieurs
facteurs peuvent étre évoqués, susceptibies d'étre responsables de la
quasi-extinction de cette colonie. Dans les facteurs & action directe
interviennent le fauchage et paturage par les moutons.



Pour la premiére fois en 1983, la moitié de la colline a été
fauchée, ce qui provoqua la destruction de plusieurs démes et par la
suite la disparition de deux sociétés. Toutefois il est difficile
destimer l'effet réel du fauchage aprés la découverte en Valais de
colonies de ~. Hrun/ dans des prés fauchés, semble-t-il, chaque année.
En revanche, 1a présence de moutons {1983) semble nettement plus
défavorable aux fourmis par une action directe sur la végétation. En
effet, les touffes d' hélianthémes abritant de nombreuses colonies de
pucerons dévorées par les moutons en 1983 n'ont pas repoussé en 1984,
. 1 est certain que la diminution des sources de miellat a proximité
des nids affecte de fagon dramatique les chances du survie de la
colonie. De plus le piétinement du sol et par conséquent des nids n'est
pas négligable. Toutefois, ces facteurs n'étant intervenus qu'en 1983,
ils ne sont pas responsables de la forte diminution déja constatée
entre 1978 et 1983, d'autres facteurs ont dil intervenir comme par
exemple |2 présence de parasites. En effet en 1983, de nombreuses
ouvriéres ont été trouvées mortes et accrochées a la végétation,
semblant indiquer la présence de 1a petite douve du foie
(Dicrocoelium sp ). Le matériel est actuellement & I'étude afin de
déceler 1a présence de métacercaires. Toutefois nous ne connaissons
pas l'impact de ce parasite sur les populations de fourmis. Enfin
d'autre facteurs d'ordre plus généraux doivent également étre pris en
considération. 11 faut relever que la colline représente un ilot au
milieu de champs cultivés subissant de nombreuses pressions
(épandages d'engrais, insecticides, etc...).

A T'heure ou l'on parle abondamment de 1a mort des foréts,
personne ne s'est penché en détail sur les incidences de 1a pollution de
I'air sur les invertébrés comme les fourmis. Enfin relevons que cette
station est une relique des stations de basses altitudes ou 1'on trouve
encore cette espéce.
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APPROCHE EXPERIMENTALE DE LA POLYGYNIE CHEZ LA
FOURMI D'ARGENTINE
(Hymenoptera, Formicidae)

par
Laurent KELLER et Daniel CHERIX

Musée de Zoologie
Pl. de la Riponne 6
CH-1005 LAUSANNE

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

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

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

Afin d'intégrer 1a polygynie dans un cadre évolutif I'hypothése
du "mutualisme” est proposée comme alternative a I'hypothése de la
sélection de parentéle (kin selection).

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

Summary: Experimental approach of polygyny in the Argentine
ant,

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

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

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

INTRODUCTION

Suivant les modéles conventionels de 1I'évolution (Fisher, 1930;
wright, 1931; Haldane, 1932), chaque individu bénéficierait d'un
avantage proportionnel & sa capacité de produire un nombre de
descendants fertiles.

Afin  d'augmenter cette productivité, une compétition
intrapsécifique s'établit entre individus.

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

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

Chez les fourmis, la coexistence de plusieurs reines inséminées,
dont une seule posséde des ovaires fonctionnels a été observée pour la
premiére fois par Buschinger (1968) chez leptothorax grediery.
D'autres exemples furent découverts par la suite chez /prmecina
graminicola (Baroni-Urbani, 1968a), Formicoxenus nitigulus
(Buschinger et Winter, 1976), So/enopsis iInvicta (Tschinkel et
Howard, 1978) Formicoxenus hirticornis (Buschinger, 1979) ,
Leptothorax provancher/ (Buschinger et al, 1980). Toutefois les
échantillons examinés nous paraissent trop faibles, voire incomplets
pour &tre acceptés tels quels. Seul le travail de Buschinger et Winter



(1976) sur Formicoxenus niticuius permet de confirmer I'existence
d'une monogynie fonctionnelle chez certaines espéces de fourmis.

D'autre part, lors de la fondation, aussi bien chez les guépes et
les abeilles évoluées que chez les fourmis, aucun cas de pléomeétrose
conduisant a une polygynie primaire n'est connu; toutes les sociéteés
subissent un retour 3 la monogynie (Michener, 1964, [974;
West-Eberhard, 1973).

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

Chez les espéces monogynes, ce sont habituellement les
ouvriéres qui maintiennent la monogynie, en exécutant toute nouvelle
reine qui tenterait de s'intégrer. Un tel comportement a été observé
chez les Termites (Lischer, 1952), les Mélipones (Kerr, 1969; Silva et
al., 1972) et I'abeille domestique (Darchen et Lensky, 1963). Chez les
fourmis nous trouvons de nombreux exemples parmi lesquels nous
pouvons citer Crematogaster scutel/aris (Baroni-Urbani et Soulié,
1962), Sphaerocrema striatula (Soulié, 1964), Lepltothorax exi/is
(Baroni-Urbani, 1566), Pl/agio/epis pygmaea (Passera, 1663) et
Solenopsrs Invicta (Wilson, 1966; Fletcher et Blum, 1983). Chez
certaines espéces de fourmis polygynes, il existe aussi des
éliminations de reines par les ouvriéres; par exemple chez
/ridomyrmex humilis de telles exécutions ont été observées par
Markin (1970) au début de !a nouvelle saison de reproduction, de plus
nos observations personnelles sur Formica /lugubris vont dans le
méme sens.

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

On pourrait dés lors supposer que !a monogynie devrait étre la
régle de base de I'eusocialité.

Longtemps 1a polygynie a été considérée comme un phénomeéne
rare chez les insectes eusociaux (Wilson, 1971). Toutefois, ces dix
derniéres années ont vu la publication de nombreux travaux faisant état
de 12 polygynie. Par exemple la synthése de Euschinger (1974a) montre
que 1a moitié des espéces de 1a myrmécofaune médio-européenne sont
polygynes (pclygynie facultative ou obligatoire).
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Dans ce contexte, la polygynie pose un probléme évolutif
complexe: comment expliquer la présence de nombreuses reines
fécondes coexistant au sein d'une méme société ?

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

- chez So/enopsis invicta, les reines des sociétés polygynes
sont, vu leur nombre {parfois pius de 300), moins nourries, ce
qui entrainerait une réduction de leur fécondité;

- les reines posséderaient un mécanisme phéromonai inhibant
mutuellement leur fécondité.

Suivant cette deuxiéme hypothése on peut se demander si une
telle inhibition affecte toutes les reines de 1a méme maniére ou dans
le cas contraire conduit a I'établissement d'une hiérarchie.

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

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

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

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

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



ET METHODES

18 colonies de la fourmi d'Argentine ont été récoltées en novembre 1983 et
mars 1984 en France dans la région comprise entre St-Rapheel et Nice.Ces colonies
ont été maintenues au laboratoire & une tempérsture de 279C : 20C avec une humidité
relative de 558 & SX. L'éclairage est assuré per la lumiére naturelle. Chaque
colonie dispose deeu et desu sucrée. De la nourriture ertificielle, distribuée ad
libitum, & 16 préperée selon une recette modifiée de D. J. C. Fletcher (com. pers.).
Des vers de farine sont régulidrement rejoutés & cette didte.Toutes les colonies ont
été maintenues dens ces conditions standards pendant un meis minimum avent le
début de la partie expérimentale.

- Profocole expérimental

Parmi les 18 colonies nous avons sélectionnd 7 colonies, qui ont chacune été
scindée en une société polygyne comprenant de 5 & 8 refnes et un groupe de Sa 8
sociétés monogynes ( le nombre de sociétés monogynes étent fonclion du nombre de
reines dsns ls société polygyne). Au total 42 reines sont répsriies dans les 7
sociétés polygynes et 42 reines dens les 7 groupes de sociétés mmmgm
correspondentes. Chague reine est marquée individuellement(peinture Merktax ®) et
dispose de 0.9 cm® douvriéres et de couvein.10, 20, 30, SO, 80, 120 et 160 jours
aprés le début de I'expérimentation nous procédons 8 un lest d'ovipesition: chaque
reine est pesée (précision de l'ordre de 0.1 mg), puis isolée pendent 14 heures dens
un nid expérimental avent détre replacée dans sa société. Les oeufs pondus pendant
ce leps de temps sont alors dénombrés sous la loupe binoculaire.

En cas de décts dune reine dans une société polygyne, une des reines du
groupe des sociétés monogynes correspondantes est tirée au sort et éliminée. A
Iinverse la méme démarche est effectude lors de la mort dune reine en société
menogyne. Ainsi le nombre de reines reste identique dans les deux types de sociétés.

- Evolution de 1a fécondité et du poids des reines au coursdu

temps

La récondité des reines, en sociétés monogynes et polygynes,
évaluée 3 I'aide du test d'oviposition (tableau () augmente pendant les
80 premiers jours de I'expérience, puis diminue réguliérement au cours
de 80 jours sulvants. Un test de t montre quune différence
significative existe entre la fécondité des reines en soclétés
monogynes et polygynes. Cette dlifférence apparait des le 50® jours (4®
test d'oviposition). En ce qui concerne le poids des reines (tableau 2),
nous constatons aussi une augmentation jusqua 80 jours puls une
diminution. Un test de t montre qu'une difrérence significative entre le
polds des reines des sociétés monogynes et polygynes apparait déjaa
partir du 30% jour.

- Etude des interactions entre reines

Afin d'étudier ces interactions, nous avons sélectionné S
sociétés polygynes comprenant encore S reines au minimum aprés (20
jours et comparé les résultats avec le témoin composé des S groupes
de sociétés monogynes correspondantes. L'analyse porte sur les 120
premiers jours de I'expérience.



Nbre de jours Nbrede Nbredoeufs Nbrede Nbre doeufs Fm_ Test
8prés ledébul reines pondus/reine reines  pondus/reine  Fp  de t
de l'expérience (mono) (mono) =Fp,  (poly) (poly) = Fp
10 49? 45 1+ 49 42 35245 129 NS
20 2 5639 2 45 12 45 124 NS
30 42 691250 42 681256 1.01 NS
50 42 155 + 82 2 97 18.1 160  P¢0.002
80 38 226 299 38 115 1+ 89 196 P<0.001
120 33 158 £ 108 33 83+83 1.90 P<0.001
160 28 6.l £57 28 32129 191 P<0.02
Tabiesy 1. Résultats obtarilés des lests doviposition.
Nbre de jours Nbrede Poilds des Nbrede Poids des  Test
apres ledébut  reines reines reines  reines de t
de 'expérience  (mono)  (mono)  (poly)  (poly)
10 42 3.520.5 42 34105 NS
20 42 3.7:05 42 3.5:0.6 NS
kY] 42 39105 42 3.7:04 P<0.05
S50 42 4.2:0.5 42 3.8:0.4 P<0.001
80 38 4.4:0.4 38 3.9:05 P<0.001t
120 33 421085 33  3.8:05 P<0.001t
160 28 3.9:0.4 28 35104 P<0.001

Teblesy 2. Résullals détsillés des poids des reines (mg).

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

Bien que dans les sociétés polygynes certaines reines se
retrouvent fréquemment “meilleure pondeuse”, il n'est pas possible de
conclure a I'existence d'une hiérarchie, puisque le méme phénoméne se
retrouve dans les groupes de sociétés monogynes. Les différences
observées entre reines sont vraisemblablement d'ordre physiologique.



10 20 30 50 80 120 Tot

fFp, 0 D BD C BE B |B/D(2x)
Km € E A E C/D/E D/E| E (3x)
tln, H H H H A A| H (4)
Pm B/C/E C/E C/D E E D| E (3
Qn H AH A AD H H| H (35x)

Fp 1M K H 1 H HiH (3x)
Kp ¢ H 6 O K 6| 6 (3x)
L 1 L N K L L L (3x)
Pp v B 1 J J | J (45x)
Qg M M M N N oM (3x)

Tablesy 3: Recherche des reines ‘merileures pondeuses” de chogue
soc/eté  polvgyne (F P a/, ) &l a& chaque groupe de socleles

monogynes  correspondentes  (F,, - Q,) lors des 6 lests

doviposition (10, 20, 30... 120 jours). Chegque letire
désigne une reine, la derniére colonne Indigue /le nombre de
lesls ou une méme reine a &lé /e plus féconde.
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Figure 1. Nombre d'oeufs pondus par les reines des sociétés
polvaynes (symboles ouverts) ef les reines obs sociélés
monogynes (symboles fermés) au cours des 6 lests en
fonction e leur classement su sein de leur societé.

Afin d'affiner notre analyse, les taux de ponte de toutes les reines
ont été pris en considération: nous avons calculé le nombre d'oeufs
pondus sur I'ensemble des 6 tests d'oviposition et établi dans chaque
société polygyne et dans chaque groupe de sociétés monogynes
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un classement des reines ailant del 8 5 ( rangl = meilleure
pondeuse). Lorsquune société polygyne et son groupe de sociétés
monogynes cerrespondant possedent plus de S reines, une moyenne des
oeufs pondus par les “reines intermeédiaires”™ est établie et utilisée
cornme résultat de rang 3 (figure 1).

En comparant le nombre d'oeufs pondus par les reines des sociétés
polygynes nous constatons une forte différence entre les reines
“meilleures pondeuses” (rang 1) et les "mauvaises pondeuses™ (rang 5).
Relevons de plus I'existence d'une relation linéaire en fonction du
classement (n = 25, r = 0.81). Cependant nous obtenons des résultats
similaires dans les groupes de sociétés monogynes, ce qui ne nous
permet pas de conclure a l'existence d'une hiérarchie.

D'autre part si I'on compare les sociétés monogynes et polygynes,
on remarque que les reines des sociétés polygynes pondent moins
d'oeufs que les reines des sociétés monogynes occupant un méme rang;
la diminution de fécondité affecte donc toutes les reines . Afin
d'éliminer cette différence globale de ponte dans la comparaison entre
les deux types de sociétés, nous avons exprimé la contribution des
reines en pourcent (les reines des sociétés polygynes par rapport a
I'ensemble des reines en sociétés polygynes, idem pour les reines des
sociétés monogynes).
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Figure 2: Icem figure I, msis Je nombre dosufs pondus est
exprimé en pourcen! ov nombre lotal doeufs pondus

Nous constatons (figure 2) que 1a contribution des reines “bonnes
pondeuses” des sociétés polygynes est plus élevée que celle des
sociétés monogynes. L'inverse se produisant pour les reines "mauvaises
pondeuses”.



Une analyse statistique comparant les droites de régression ne
montre cependant aucune différence significative (t calc. = 1.990; d} =
46).

Nous avons effectué une deuxiéme comparaison entre les
fécondités des reines des deux types, non plus en établissant un
classement de la fécondité sur I'ensemble des 6 tests d'oviposition,
mais en établissant un classement lors de chaque test. Puis nous avons
additionné, sur les 6 tests, le nombre d'oeufs pondus en fonction de ce
classement. Nous considérons dans ce cas les reines selon un
classement variable au cours du temps (figure 3).
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Figure 3. Idem ligure |, mais Jes reines sont classges selon un
clessement varisble pour chagque sst doviposition
(vair lexte)

Une telle analyse permet de fortement diminuer les variances et
de mettre en évidence de fagon significative une différence entre les
pentes des droites de régression des contributions relatives des reines
a la ponte (figure 4) (tcacl. = 2.470; d! = 46; P<0.02).
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Figure 4: idem figure 2, mais les reines sont clessées selon un
classement vorigble pour chegue test d'ovipasition.

DISCUSSION

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

Bartels (1983) a aussi tenté de mettre en évidence des
différences dans la production de couvain entre sociétés monogynes et
polygynes chez la fourmi d'Argentine. De plus dans son
expérimentation, il nourrit ses sociétés avec trois diétes différentes:
pauvre, intermédiaire et riche. |1 n'obtient des différences
significatives qu'avec les deux premiéres diétes citées. 11 conclut que
la production des retnes des sociétés polygynes n'est inférieure 3 celle
des reines des sociétés monogynes que s la nourriture est limitée.
Ceci parait étre en contradiction avec nos résultats, notre diéte
pouvant étre considérée comme riche (dans nos expérlences, les reines
pondent 3 a 4 fois plus d'oeufs f).



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

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

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

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

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

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

- Une coordination et efficacité réduite des ouvrieres en
sociétés polygynes; plusieurs auteurs (Brian, 1950, 1957; Michener,
1964) ont montré que chez les Insectes sociaux, Y'efficacité des
ouvriéres était inversément proportionnelle a la taille des societés.
Dans nos expériences, les sociétés polygynes étant plus populeuses, un
phénomeéne semblable pourrait se retrouver. De plus, la présence de
plusieurs reines, dans une méme société, pourrait aussi pertuber
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certaines régulations sociales et étre la cause de la diminution
de V'efficacité et de la coordination des ouvrieres.

-1 | e d texte évolutif

Chez la fourmi d'Argentine, la fécondité des reines n'est pas
véritablement influencée par une inhibition compétitive, Comme une
telle compétition n'a a notre connaissance jamais été démontrée chez
une espéece de fourmis strictement polygyne, nous pouvons tenter
d'intégrer 1a polygynie dans un contexte évolutif basé sur les deux
propositions suivantes: sélection de parentéle (“kin selection™) et
mutualisme.

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

Une autre tentative serait de considérer la polygynie non pas
comme la résultante d'actes “altruistes”, mais plutot de mutualisme.
en effet dans certains milieux, les avantages sélectifs de la polygynie
semblent nombreux pour certaines especes (Holldobler et Wilson,
1977). Une telie hypothése n‘est envisageable que Si Ia polygynie est
une acquisition secondaire, ce qui sembe bien étre le cas chez les
fourmis (Wilson, 1974b; Brian, 1983). Cependant comme l'ont relevé
Rosengren et Pamilo (1983), pourquei ne pas imaginer que certaines
reines redeviennent "égoistes™ en ne produisant plus que des sexués par
exemple. De telles sociétés comprenant plusieurs reines "égoistes”
seraient moins fonctionnelles. Dés lors il est vraisemblable qu'une
forte sélection agissant au niveau de Ia colonie ou de la population,
sélection envisagée par Sturtevant (1938), puis discutée par Oster et
wilson (1978) et Crozier (1979) s'opérerait contre ces nouvelles
sociétés. |1 est évident que ces deux théories, sélection de parentéle et
mutualisme, ne sont pas exclusives, leur importance relative pouvant
fortement varier d'une espéce a l'autre et méme au sein d'une espece
lorsqu'etle occupe des milieux différents.
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Résumé : Chez les Polistes, les deux castes femelles
ne sont pas morphologiquement discernables et ce fait rend plus
difficile l'analyse des caractéres de la biologie reproductrice
du guépier.

L'étude systématique de la durée de vie, sur un lot de
2000 gudpes, issues de 20 colonies permet de discerner plusieurs
modes dans la distribution des durées : on discerne deux pics
principaux dont 1l'un vers 50 & 60 jours correspondrait aux ou-
vriéres et l'autre, vers 300 & 320 jours aux Reines ; des modes
secondaires indiqueraient des crises particuliéres dans la vie
du guépier. Enfin, les médles montrent une distribution unimoaale,
dont le mode correspond & une valeur trés voisine de celle qu'on
observe dans la population considérée comme représentant les
ouvriéres.

La répartition des dates de naissance des femelles "&
vie longue" et "a vie courte" est peu favorable a l'hypothése
d'un réglage des castes purement 1ié & la saison. On discute
les mécanismes possibles, sur la base de résultats encore incom-
plets, et de leurs conséquences sur la biologie du guépier.

Mots—-clés : Vespidae, Polistes gallicus, durée de vie,
castes, valeur adaptative.

Summary : The two female castes found in Polistes paper
wasp colonies are not morphologically distinguishable, which
makes investigations on the adaptative features of a colony's
reproductive biology rather difficult.

In a systematic life-span study conducted on a set of
2000 wasps from 26 colonies several modes were found to exist
in the life span distribution. Two main peaks were observed
the one occurred around 50-60 days and was assumed to correspond
to the workers, and the other around 300-320 days presumably cor-
responding to the Queens ; the secondary modes observed seem
to reflect certain crucial moments in the life of the colony.
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Lastly, life-span distribution among the males showed a single
mode involving very similar values to those observed in the sub--~
population thought to cerrespond to the workers.

The distribution of the dates of birth of long-lived
and short-lived females does not support the theory that life-span
is regulated purely on the basis of seasonal factors., Possible
mechanisms are discussed in relation to the still rather fragmen-
tary data, in terms of their fitness for a colony having an over-
all annual life span ranging between three and nine months, depen-
ding on the latitude.

Key-words : Vespidae, Polistes gallicus, life-span, castes,
fitness.

L'espéce Polistes gallicus L. a une distribution latitu-
dinale large : fréquente en Egypte (31°N), elle dépasse légére-
ment la latitude de Paris (49°N). Parallélement, la période an-
nuelle d'activité du guépier varie de 3 a 9 mois selon les condi-
tions climatiques.

Face & une telle variation, la durée de la vie individuel-
le, et notamment celle ces ouvriéres, constitue un paramétre
important de 1la vie de guépier, pcuvant par exemple entrainer
la nécessité d'un renouvellement des ouvriéres au cours d'une
méme saison. C'est pourquoi on en a tenté une étude plus systéma-
tique visant a dégager les conséquences qui en résultent pour
la vie du guépier.

Chez le Poliste gaulois, en outre, les castes ne sont
guére discernables extérieurement et la durée de vie individuelle
reste le meilleur moyen non destructif de les différencier. Si
1'étude de leur déterminisme ne constitue pas notre but premier,
le présent travail permettant de dégager les régles différentiel-
les de leur apparition permet d'approcher ce qu'on pourrait appe-
ler la stratégie reproductrice du guépier.

Methodes - La durée de vie des femelles a &té suivie sur un lot
(PRATTE et col., 1984) de guépiers fondés en élevage & une date
plus précoce (15 mars) que dans les conditions naturelles & Mar-
seille ; les descendantes sont mises 3 hiverner dans la nature.

- La vie des miles est étudiée sur un lot distinct de
guépiers fondés au laboratoire par des guépes elles-mémes nées
au laboratcire et dont le taux de fécondation est faible.

1° Durée de vie individuelle.

La fig. 1 montre la distribution des durées de vie
observées pour un lot de 400 mAles ; on peut la considérer comme
unimodale, centrée autour d'un mode correspondant A une durée de
vie de 40 & 50 jours.
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Fig. 1 - Durée de vie dans une population de males

LEGENDE : N : effectif

D : durée de vie (exprimée en jours)

Plus complexe paraft la distribution observée pour un
lot de 2000 femelles (fig. 2) ; la multimodalité observée invite
3 une analyse plus précise.

Le premier mode, correspondant & des trés faibles durées
de vie (0 & 15 jours), résulterait d'un artefact (toxicité du
vernis de marquage & la suite d'un changement de fabrication) ;
de fait, nous ne l'avons pas retrouvé dans d'autres lots.

Une autre cause de mortalité est clairement liée aux

conditions météorologiques : les descendantes remises & hiverner
en terrarium ont montré une mortalité importante lors de fortes
intempéries survenues entre le 20.XII et le 4.1 ; une telle mor-

talité est sans enjeu pour la différenciation des castes et,.

pour établir la fig. 3, nous retirons toutes les guépes mortes
entre ces deux dates.

On a voulu, en outre, intégrer dans 1'étude de la popula-
tion la connaissance que l'on a du comportement des animaux.
Un certain nombre de guépes ont participé au travail social peu
aprés leur naissance (récolte de proies ou de matériau de cons-
truction) : selon les données classiques on peut les considérer
comme des ouvriéres. D'autres, aprés avoir passé l'hiver, ont
fondé un nouveau gudpier au printemps : on peut, & coup sir,
les considérer comme des fondatrices-filles.

La fig. 3 indique la distribution des durées de vie ob-
servées pour les femelles aprés suppression des Qeu§ catégories
de guépes précitées, dont la mort peut étrea?xdbuee 3 des causes
exogénes. On a reporté, en outre, les données COmportemen§a{es
fournies par 1'examen des deux traits de comportement citeés,
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Fig. 2 - Durée de vie dans une population de femelles - Données brutes.

LEGENDE : cf. fig. 1.
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Fig. 3 - Distribution des durées de vie dans une population de femelles.
Données corrigées (cf texte)

LEGENDE : A : Ensemble des femelles
B : Ouvriéres
C : Fondatrices filles



permettant de définir, a coup siir, l'appartenance de caste des
sujets sur lesquels ils ont été observés. Son examen donne lieu
aux remargques suivantes

- La distribution, une fois éliminés les artefacts, montre
deux modes clairement discernables : l'un correspond a une vie
de l'ordre de 50 a 60 jours (trés voisine de celle des miles)
et l'autre A& une durée de l'ordre de 330 a 340 jours. Il y a
pourtant une large zone de recouvrement.

— Sur la base des indices éthologiques retenus, les deux
castes ont des durées de vie distribuées comme celles des deux
sous populations. On peut considérer que celles-ci constituent
au niveau de la population globale, la meilleure approximation
possible de la distribution des castes dans la descendance.

Toutefois, le recouvrement des durées de vie des deux
castes, l'existence d'une sous population intermédiaire importan-
te (morte en hivernage ou en début de conditions estivales),
empéche d'attribuer raisonnablement une appartenance de caste
a chaque sujet considéré individuellement, au simple examen de
sa durée de vie. C'est pourquoi, pour différencier des sous
populations qui aient une signification de caste plus homogéne,
nous avons discerné deux sous populations en ne retenant que
les parties des distributions les plus proches des valeurs mo-
dales.

~ Des guépes dites "& vie courte", dont la durée de vie
a été comprise entre 15 et 100 jours,

- Des guépes dites "a vie longue", dont la vie a dépassé
260 jours.

Une telle distinction, assez drastique puisqu'elle ne
retient qu'environ la moitié du lot initial, vise a différencier
des lots plus homogénes, mais cette précision accrue se paie
de 1l'impossibilité d'apprécier précisément les effectifs respec-
tifs totaux des deux castes dans la population considérée.

Sur la base d'une telle distinction, on a pourtant cher-
ché a évaluer la variation, au cours de la vie du guépier, du
taux d'apparition de ces deux types de guépes.

2° Evolution de la production de descendance au cours
de la vie du guépier,

Pour étudier cette évolution, on a voulu combiner les
données concernant vingt six guépiers ; afin de souligner les
paramétres proprement biologiques de la vie sociale, on considére
uniformément comme jour 1 celui de la premiére apparition de
descendante pour chaque colonie et, pour chacun des jours succes-
sifs, on additionne les valeurs provenant de 1l'ensemble des nids.
Les résultats sont regroupés par période de dix jours. La figure
4 qui donne les valeurs globales d'un certain nombre de paramé-
tres de la production de descendance, fournit une image de la
production moyenne dans le lot considéré. Elle donne lieu aux
remarques suivantes

- La production totale de descendance passe par un maxi-
mum 50 jours environ aprés l'apparition imaginale de la premiére
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descendante ; elle décroit ensuite progressivement et stoppe
110 jours plus tard,

- la production des midles (PRATTE et col., 1984) montre
un premier pic une trentaine de jours aprés la premidre naissan-—
ce, puis chute ; un second pic apparait en fin de saison. Il
semble (loc. cit.) que le premier pic corresponde a des oeufs
pondus par la fondatrice, et le second, pour l'essentiel, & des
oeufs d'ouvriéres. Cette production est, sur la fig. 4, exprimée,
pour chaque décade, en pourcentage de la descendance totale.
En fin de période, le pourcentage trés important correspond pour-
tant & un effectif faible car la production totale est basse.

On souligne que la date précise du premier pic varie
quelque peu d'un nid & l'autre, ce qui tend & le rendre moins
aigu au niveau de l'ensemble de la population.

- La production des femelles, non figurée, serait bien
slir, avec les conventions adoptées, symétrique de celle des mi-
les. Mais ce que nous voulions indiquer c'est la variation des
productions respectives des gudpes "& vie courte" et "a vie lon-—
gue" ; la figure montre la variation des proportions respectives
(en %) de ces deux types de guBpes parmi 1'ensemble des femelles
produites au cours de la méme période de dix jours.

On note que le poids relatif de ces deux catégories de
femelles varie fortement au cours de 1'évolution du guépier : la
premiére décade n'a donné naissance qu'a des guépes "3 vie courte"
dont la proportion dans la descendance baisse ensuite réguliére-
ment ; & l'inverse des guépes "& vie longue" apparaissent dés
la seconde décade, et leur proportion augmente régulidrement
au cours de 1'été.

Sur le plan biologique, deux points se dégagent de ces
remarques

- Les méles produits au cours du premier pic apparaissent
a4 une phase oll la production de "femelles a vie longue" est fai-
ble. Leur durée de vie, montrée par la fig. 1, ne leur permet
pas de rester en vie jusqu'd la période d'apparition maximale
des "gu€pes & vie longue", potentiellement fondatrices filles.

Il en résulte que la fécondation de celles-~ci résulterait
plus particuliérement des méles apparus en fin de la vie du gué-
pier et pour la plupart descendant d'ouvriéres.

- 8i les "guépes a vie courte" sont produits avant les
"guépes & vie longue", ce qui est l'ordre classiquement observé
pour l'apparition des ouvriéres et des fondatrices filles, on
ne note pas de passage brusque d'un type de production & 1'autre
le type de succession classiquement discerné par divers auteurs,
liant le passage & une date fixe, éventuellement liée & une varia-
tion de la durée du jour, ne rend pas compte des résultats ici
observés. .

Les conditions de notre élevage ne mimant pas parfai-
tement celles de la nature (en ce qui concerne notam—
ment la variation ds la durée du jour), il n'est
pas assuré, en toute rigueur, que le chevauchement



b 287

L 150
2
100 .100
50 4 L 50
0. L o
0 5 10 15
K4
100

“ /\
504 N /N
N/ \
i \
Sam— i
J N st
~~.
9 -
- ~——
- '_V ‘\
0.
P p—————— —— ¥ T
5 10

Fig. 4 - Production de descendance dans un lot de 26 guépiers (par périodes
de dix jours).
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des périodes de production des deux castes soit aussi
important que celui qu'indique la figure 4. L'existen-
ce de deux sous populatiors distinctes et 1'ordre
de leur apparition montrent toutefois que le déroule-
ment des phénoménes ne différe pas fondamentalement
d'une condition & 1l'autre.

3° - Différences entre guépiers et conséquences é&coétho-
logiques.

L'évolution moyenne montrée par la fig. 4 recouvre en
fait, d'une colonie & l'autre, des situations tras variées, notam-
ment en ce qui concerne les effectifs des deux types de femelles H
leur confrontation ne vise pas tant & mettre en évidence une va-
riabilité, que l'on peut évidemment s'attendre & trouver dans
tout processus biologique, mais & suggérer une interprétation
fonctionnelle grace a l'examen simultané de divers paramétres
de 1'évolution du guépier.

Comme indice de la composition de la descendance femelle,
nous prenons la proportion (exprimée en %) des “guépes a vie
courte" (15 & 100 jours) ; cette proportion, en effet, est moins
affectée par les causes aléatoires de mortalité en cours de dia-
pause que la proportion des "guépes & vie longue".

Cette proportion varie fortement (de 9.5 & 60% de la
descendance femelle) d'un guépier & 1'autre, ce qui suggére, réci-
proquement, une contribution trés différente & la production de
Reines susceptibles de fonder les colonies de 1'année suivante H
pour rechercher les corrélats de ce qui semble a priori une diffé-
rence de capacité reproductrice on a voulu comparer deux lots,
de cing gupiers chacun, fort différents & cet égard : l'un con-
tient les cing guépiers ayant eu la plus forte proportion (37
a4 60%) de gulpes & vie courte parmi la descendance femelle pro-
duite et 1l'autre les cing gu@piers ayant, par contre, donné la
plus faible proportion (9.5 & 15%) de guépes & vie courte parmi
la descendance femelle.

Le Tableau I compare d'un lot & l'autre un certain nombre
de paramétres concernant aussi bien le déroulement de la vie
du guépier que la production de descendance. Pour chacun d'eux
on indique la valeur médiane correspondant & chaque lot, et les
deux lots sont comparés au moyen du test de MANN-WHITNEY. Le
tableau note (+) les cas ol les deux lots différent au seuil
de P = 0.05 (le signe +/- indique que cette limite est appro-
chée sans 8tre atteinte).




A. Déroulement de la vie du guépier (dates médianes)

Lot Fondation |Premiére [Orphelinage|Derniére |Derniére
Emergence Emergence [ Emergence
méle femelle
15-100 fort 18/03 24/04 21/06 22/09 28/07
15-100 faible 23/03 6/05 18/10 14/09 30/08
M- - - . - .

B. Production de descendance (valeurs médianes)

Lot Male + Male Femelle SR male/| Femelle Femelle
© Femelle femelle | (15-100] (>260)
15-100 fort 177 132 70 1.89 26 5
15-100 faible 123 34 926 0.35 12 16
M~-W + + - + ¥ -
TABLEAU I

Confrontation de guépiers ayant donné respectivement des fortes et

faibles proportions de femelles "a vie courte” (15 & 60 jours).
LEGENDE : 15-100 fort : Lot des guépiers ayant donné une forte pro-
portion de femelles a vie courte,

15-100 faible : Lot des guépiers ayant donné une faible
proportion de femelles a vie courte,

M et W : comparaison de deuxlots a l'aide du test de
Mann-wWhitney,

+ : les deux lots différent au seuil de P = 0.05
- : les deux lots ne différent pas au seuil de P = 0.05

SR Male/Femelle : Sex ratio de la descendance ; le nom-
bre des males étant placé en numérateur,

Femelle (15-100) : Effectif des guépes "a vie courte"
produites par le guépier (valeur médiane de chaque lot)

Femelle ( >260) : Effectif des guépes "4 vie longue"
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Deux remarques se dégagent

- Les deux lots de guépiers sont & peu prés contemporains:
dates de fondation et d'apparition de la premiére descendante
sont voisines, de mé&me que la date d'apparition du dernier descen-
dant midle. La population est donc relativement homogéne en ce
qui concerne la vie des guépiers.

La seule différence repérée concerne une forte différence
dans la date de 1l'orphelinage, et donc{(la parthénogenése semblant
purement arrhénotoque) dans la fin de la production de descendan-
ce femelle. Les nids ayant produit une forte proportion de femel-
les & vie courte sont des nids précocement orphelins (dés la
fin juin).

- La descendance tctale (miles et femelles considérés
ensemble) est plus forte pour les nids & forte proportion de
femelles & vie courte, donc & orphelinage précoce : la mort préma-
turée de la Reine s'accompagne d'un accroissement de la descendan-
ce totale ! Evidemment cet accroissement correspond & la produc-
tion de miles.

Par contre, la différence entre les productions de femel-
les des deux lots n'atteint pas le seuil de signification, bien
que la différence entre les valeurs médianes soit notable. Il
en résulte évidemment une importante différence concernant le
sex ratio de la descendance, déséquilibré en faveur du sexe male
pour les guépiers précocement orphelins et produisant surtout
des femelles & vie courte, plus fortement déséquilibré encore,
mais en faveur du sexe femelle, pour les gupiers produisant
peu de femelles & vie courte et ayant conservé longtemps la fonda-
trice.

Plusieurs hypothéses, actuellement & 1'épreuve, pourraient
expliquer ce lien entre orphelinage précoce et production préfé-
rentielle de femelles & vie courte, mais le point que nous souli-
gnons est qu'il en résulte une dualité fonctionnelle, équivalent
a4 deux conduites reproductrices différentes

- Certains guépiers éliminent rapidement leur Reine fonda-
trice et donnent principalement une descendance mdle. Dans la
population considérée, ces guépiers sont les principaux responsa-
bles du second pic de production de miles montré par la fig.
4. Par contre, une part relativement importante de leur descendan-
ce femelle est formée de guépes & vie courte, sans doute de caste
ouvriére,

- D'autres conservent leur Reine pratiquement jusqu'a
la fin de la vie du guépier et donnent une descendance principa-
lement femelle. Les guépes & vie courte en constituent une part
plus restreinte (la descendance totale & élever étant d'ailleurs
moins abondante) en sorte que l'on peut supposer que la plus
grande part de l'investissement femelle porte sur la production
de fondatrices filles qui contribueront directement & la produc-
tion de la génération suivante.



Conclusicn - Ces données, jointes aux résultats précédemment
exposés (PRATTE et col., 1984) suggérent deux éléments de la
stratégie reproductrice de l'espéce, que nous présentons ici
sous forme d'hypothéses, plusieurs points restant & contrdler

- Les méles assurant la reproduction auraient une origine
variable selon la latitude ; lorsque la fondation est précoce,
c'est-a-dire dans la partie méridionale de l'aire de répartition,
ils proviendraient pour 1l'essentiel de la ponte des ouvriéres.
Par contre, dans les 2zones plus septentrionales ol la vie du
guépier est plus bréve, Ll'essentiel des accouplements serait
assuré par des miles provenant d'oeufs pondus par la fondatrice
avant méme la premiére émergence.

- Dans les cas de fondation précoce, certains nids, plus
rapidement orphelins, produiraient l'essentiel de la descendance
méle alors que d'autres garderaient leur Reine et produiraient
la plus grande part des sexués femelles. Le sex ratio des repro-
ducteurs résulterait donc d'un processus complexe ol intervien-
drait le taux d'orphelinage.
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LA VARIATIION INDIVIDUELLE D'EVYLAEUS VILLOSULUS (K.), ESPECE SO-
LITAIRE (Hym., Halictinae). COMPARAISON DES FONDATRICES DE
PRINTEMPS ET DE LEURS FILLES, APPARTENANT A LA PREMIERE GENERATION

par
C. PLATEAUX-QUENU et L. PLATEAUX

C.N.R.S., R.C.P. n° 317
Laboratoire d'Evolution, 105 boulevard Raspail, 75006 PARIS

Résumé :
Nous comparons les deux générations enruelles
successives d'Evylaeus villosulus & l'aide ce 8 caractéres variables

de taille, de structure ou de coloration.

Les différences entre les méres et les filles sont
toutes au moins hautement significatives. Il semble qu'il existe,
chez cette espéce réputée solitaire, une alternance de deux geéné-
vations différentes.

Mots-clés :

Evvmeu., villosulus ’ Hahctmae , caste , espece solitaire R

Summary :

Individual wvariation in a solitary species : Evylaeus villosulus

(K.) (Hym., Halictinae). Compamson of the spring foundresses

with their daughter" belonging to the first generation.

The two annual successive generations of Evylaeus
villosulus are compared with the help of 8 variable characteristics
of size, structure and colour : head width, wing length, colour
of the wventral part of the funicule, colour of the stigma,
striation of the scutum, punctuation of the scutum, aspect of the
groove on the scutum, extent of the ribs on the dorsal area.

The differences between mothers and daughters are,
at least, highly significant. It looks as if an alternation of fwo
different generations took place in that solitary species. The first
generation canroct be regarded like a caste as it gives birth to
the second one.

Fev-words :

Evylaeus villosulus, Halictinae, -caste, generatlon, individual

variation, polymorphism, social and sclitary species.

INTRODUCTION

Evylaeus villosulus est une espece réputée solitaire qui groupe
ses nids en bourgades et comprend, dans la région parisienne,
deux géndérations drmuelle% constituées chacune de méles et de
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femelles (STOECKEERT 19¢%, PCUESIN et PLATEAUX—QUF:NU
1982). Les fondetrices de celte espéce présentent un
polymorphisme tout # fait remarquable (PLATEAUX-QUENU et
PLATEAUX 190£1),

I'étude présentée ici est une comparsison des deux
génirations arnuelles suceessives d'Evylaeus villosulus : celle des
fondatrices ayant hiverné (= Z&me géndration  de l'année
précédente), celle des jeunes femelles issues de ces fondatrices et

qui constituent la premiére géndration.

MATERIEL ET METHODES

Le biotope choisi est le cempus de Jussieu. Isolé av
coeur de Paris, celui~ci comporte, outre les batiments ce
I'Université, quelques telus couverts d'une végétation sauvage dc
Composées., Ces 1tslus sbritent de nombreux Eyménoptéres
fouisseurs dont une dizaine d'espéces d'Ealictinae, Evylaeus
villosulus y occcupant une place prépondérante. T

Le récolte des individus a ¢été faite du 22 juin au
29 juillet, soit durant une période totale de 38 jours, au cours de
laguelle trois catégories d'individus volaient : des fondatrices
encore actives, des jeunes femelles et des males de premiére
génération récemnent éelos. Trés faible & la fin de juin (fig. 1),

300
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22-Vi 30-vi 10-vli 20-VH 30-vil 4

Figure 1 : Evolutfon du nombre d'individus des deux sexmes du
22 juin au 30 juillet. — : fondatrices, --- : jeunes femelles
... : miles.

J : jours, N : nombre d'individus
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le nombre de méles s'aceroit peu 2> peu au cours du mois de

juillet. T.e nombre de jeures femelles augmente, lui zussi, bien

rlus nettement que celui des miles tandis que colui des

feridatrices va diminuant. A la date du 29 juillet, notre échantillen

comprenait 682 sujets : 221 fondatrices, 281 jeunes [lemelles ot 80

miles, ce qui nous donne, pour la période envisagde, 17 % de
0,

méiles et 83 § de jeunes femelles.

Fuit caractéres morphologiques cont servi % comparer
la génération hivernante et la génération estivale : deux
caractéres de taille, mesurables et six carsctéres de structure ou
de coloraticn que nous avons quantifiés.

RESULTATS

A) Caractéres mesurds

1 - Largeur de la téte (fig. 2)

hY

Elle varie, pour les fondatrices, de 39 % 46 unités
(grossissement 25 du microscope stérdoscopique), soit de 1,56 3
1,84 millimétres et, pour les jeunes femelles, de 35 % 44 unités,
soit de 1,40 2 1,76 millimétres.

N
70

10

— ] ‘-_-1_"1 1

35 36 37 ] 39 40 M 42 43 44 45 46 T

Pigure 2 : Histogramme de distribution des individus selon la
largeur de la téte. —— : fondatrices, ——— : jeunes femelles.

N : nombre de femelles mesurées, T : largeur de la té&te.
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On voit que les histogrammes ne coincideni pas bien
qu'ils manifestent urn certain chevauchement. La moyenne est de
42,85 = 1,71 mm pour les fondetrices; elle est de 39,76 = 1,59 mm
pour les jeunes feme]lesq. Cette différence est trés hautement
significative avec p < 10-",

2 - Longueur de I'sile (fig. 3)

Elle varie, pour les fondatrices, de 55 3 63 unités
(grossissement 12 du microscope stéréoscopique), scit de 4,58 &
5,25 millimétres et, pour les jeunes femelles, de 48 & 5¢ unités,
soit de 4,00 & 4,90 millimétres. Le moyenne est de 58,82=4,90 mm
pour les fondotrices et de 54,65 = 4,55 mm pour les jeunes
femelles, Cette différence est trés hautement significative avec
p < 10-°.

@ 4 60 O 82 63 54 B85 68 57 60 653 € o1 62 6 a4

Pigure 3 : Histogramme de distribution des individus selon la lon-
gueur de l'alle. — : fondatrices, ——— : jeunes femelles.
4 ¢ longueur de l'aire, N : nombre de femelles mesurédes.

Les diagrammes obtenus en portant en abscisses la
longueur de l'ailc et en ordonndes le largeur de le téte cdes
femelles des deux géndrations (fig. 4) montrent le différence de
taille entre celles-ci mais avec un certain chevauchement.
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Figure 4 : Variation de taille des femelles de deux générations
successives. — : fondatrices, —— : jeunes femelles.
A : longueur de l'aile, T : largeur de la téte.

1 - Couleur de la face ventrale du funicule (fig. 5)

La coloration est plus claire chez les filles que chez
les méres. La probabilité de la différence est de 10-" par le test

du X?.
] Figure 5 : Histogramme
100 de distribution des in-—
dividus selon la colora—-
tion de la face ventrale
du funtcule (F).— :
—1__ fondatrices, ——— : jeunes
‘ femelles. 1 : jaune, 2 :
50 brun clatr avec les arti-

I cles terminaux jaunes,
| d

3 : brun clair, 4 : brun
avee les articles termi-
naux brun clair, 5 :
brun.
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(fig. &

100
La figure fait apparai-
tre lu grande différence
de coloration du stigme
chez les méres et les
filles, 1'absence totale de
stigmas brun foncé chez 60
leg jeunes ct 'abor.dance,
chez celles-ci, de stigmas
jiaunes et brur: trés cleir.

La probabilité¢ de 1s dif-

férencg cst trés inférieure r— ———]

# 16-" par le test du

XZ. 1 2 3 4 5 s
Figure 6 : Histogramme de distribution des individus selon la colo-

ration du stigma {5). : fondatrices, ——— : jeunes femelles.
1 : jaune, & : brun trés clair, 3 : brun clair, 4 : brun, 5 : brun
foneé

3 - Crnementation du_tégument scutal (fig. 7)

Figure 7 : Histogramme de distribution des individus selon 1'orne-
mentation du tégument scutal (0S). — : fondatrices, ——— : jeunes
femelles.

1 : lisse, 2 : en partie strié, 3 : strié sauf le centre,

¢ : entiérement strié.



Le scutum est lisse (1), & I'exception d'une petite
portion striée située ie long du sillen longitudiral, s'évusart vers
'extrémité antérieure du scutum ; il esi en parde strié (2) @ la
striotion nre dépasse pas la moitié eptérieure du scutum ; il est
strié¢ saufl vers le centre (3} ou entierement stri¢ (23,

Le scutum est plus striolé chez les méres, plus lisse
cheg les filles. La probabilité de la différence est comprise entre
10-“ et 10-" par le test du 2.

4 - Ponctuation du scutum (fig. 8)

C'est l'espace séparant les points qui va croissant
selon la classe. lLa ponctuation du seutum est moing dense chez
les méres que %,hez les filles. La probabilité de la différence est
inférieure & 10-" par le test du 2.

N 1 2 3 4
100 |
T
50 4
’ 1
1 2 3 4 )

Filgure 8 : Histogramme de distribution des individus selon la ponc—

tuation du seutum (PS). —— : fondatrices, ——- : jeunes femelles.

Y

1 : points serrés, 2 : points situés d moyemne distance les uns des

autres, 3 : points espacés au centre, 4 : points espacés partout.
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¢ - Sillon longitudinal situé & 1¢ partie antérieure du
scutum (fig. 9)

On note, chez les filles, un accroissement notable des
sillons  profondg La probabilité de 1a différence est trés

inféricure & 10-° per le test cu 3l
N
100
] ' : ’
60
1 2 3 S8
Figure 9 : Histogramme de distribution des individus selon 1'as-
pect du sillon scutal (SS). — : fondatrices, —~ : jeunes femel-
les.
1 : ligne médiane, 2 : légére dépression, 3 : profond sillon.
N
1.
100 .
50
1 2 3
1 2 3 AD

"eure 10 : Histogramme de distribution des individus selon la
:cotulation de 1'ailre dordale au segment médiaire (AD).

1 : absence de costules, £ : costules latérales, 3 : costules
sur toute La Largeur.



6 - Aire dorsale du segment médiaire (fig. 10)

Cette aire : ne comporte pas de costules
longitudinales (1) ; sa surface est alors granuleuse, plus ou
moins finement réticulée ou tout & fait lisse. Elle peut porter des
costules latérales peu fortes (2), ou présenter des costules sur
tcute sa largeur (3).

Cn observe, chez les filles, une diminuticn du nombre
de sujets présentant de% costules. La probabilité de la différence
est trés inférieure 4 10-" par le test du X?..

0y

Les femelles constituant la génération estivale se
distinguent donc des fondatrices : elles sont plus petites qu'elles
de facon trés hautement significative et différentes d'elles par de
nombreux caractéres de coloration ou de structure : ces, différen-
ces sont toutes au moins hautement significatives (p<10-7).

Par ailleurs, nous l'avons vu (p.294) | 1a premiére
génération comprenait, & la fin cde juillet, 17 % de méles et 83 %
de jeunes femelles. Une tentative d'élevage a donné 1 méle pour 6

femelles.

Tout cela place l'espéce villosulus, réputée solitaire,
dans une situation paradoxale. En eflet, les processus qui
accompagnent normalement l'apparition de la vie en société se
trouvent réunis ici :

- diminution du nombre des méles d'été ;
- apparition de femelles d'été plus petites que leurs méres et
statistiquement différentes de celles-ci.

Nous dirons méme que, sur ce dernier point,
villosulus est allée plus loin que les espéces sociales actuellement
connues : le polymorphisme des . Halictinae sociales, quand il
existe, affecte la taille et, chez quelques rares espéces
(malachurus, cinctipes), la forme du corps ou quelques menus
caractéres de sculpture ou de ponctuation . C'est surtout la
physiologie et le comportement qui permettent de distinguer les
castes.

Dans le cas présent, il ne semble pas s'agir de castes
puisque, selon toute vraisemblance, la deuxiéme génération,
comprenant des méiles et des femelles qui hiverneront, est issue
de ces petites femelles d'été. La dissection ncus a montré, en
effet, que les femelles d'été de Jussieu, pour la plupart [écondées
malgré le petit nombre de méles qui les accompagnaient, se
comportaient en récolteuses et reproductrices. Il y aurait done
alternance de deux générations différentes, les petites issues des
grandes, les grandes issues des petites et cela constituerait un
fait exceptionnel dans l'histoire des Halictinae.
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Cette mise en place de caractéres habituellement
sociaux chez une espéce non sociale s'oppose radicalement au cas
¢'Evyleaeus murgmatue (PLATEAUX- O[’EP’(I 1959) ol I'epparition

de 1z vie sociule a précedé toute différenciation morphologique.

I'étude résumée cans ce texte fera 1'objet d'une
publication ultérieure plus compléte, incorporant les résultats de
travaux enr ccurs concernant le biclogie des femelles de premiére
génération et 1'étude statistique des corrélations éventuelles entre
les divers caractéres morphologiques mesurés ou quantifies,
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RYTHMES D'ACTIVITE DE QUELQUES ESPECES DE FOURMIS
EN REGION MEDITERRANEENNE
(Hym., Formicidae)

par
Christian DELALANDE

Laboratoire d'Ethologie et Psychophysiologie
Faculté des Sciences, Parc de Grandmont
F-37200 TOURS

Résumé : Les rythmes d'activité des espéces de fourmis
Gominantes ont été étudiés dans 4 sites du Luberon (prés d'Apt)
en Juillet 1984. L'activité de récolte est strictement diurne pour
Cataglyphis cursor alors qu'elle s'arréte aux heures les plus
chaudes pour les autres espéces. Les stratégies de récolte de ces
esptces sont différentes. Les Pheidole pallidula sont trés
concentrées sur les quadrats ol se trouve de la nourriture qu'ils
soient en zone ombragée ou ensoleillée. L'indice de chevauchement
pour les espéces prises 2 % 2 est plus élevé sur les zones
ombragées que sur les zones ensoleillées.

‘ots-clés : Formicidae, Messor, Cataglyphis, Camponotus,
rythmes d'activité, région méditerranéenne, strategies de récoite.

Summary : ACTIVITY RYTHMS OF SOME SPECIES OF ANTS IN
THE MEDITERRANEAN REGION.

Activity rythms have been studied in 4 places of Luberon (near
Apt-Vaucluse) for the dominant species in July 1884. The
searching activity is strictly diurnal for Cataglyphis cursor
whereas it is interrupted during the hctest hours of the day for
other species. Foraging strategies are different for the various
dominant species. Fheidole pallidula can concentrate on scme
places indifferently shaded or sunny, where food car be found.

An overlapping index was calculated for each ccuple of 2
species : it is more important in shaded zones.

Key-words : Formicidae, Messor, Cataglyphis, Pheidole,
Camponotus, activity rythms, mediterranean region, food-
collection, strategies. .

INTRODUCTION

Ce travail, réalisé en Juillet 1984, a pour but
d'étudier le rythme d'activité d'espéces de fourmis
méditerranéennes, le chevauchement entre les aires de récolte de
ces espéces, leur répartition sur l'aire de récolte compte-tenu des
surfaces ombragées et ensoleillées.
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Les 4 sites étudiés se situent & proximité d'APT, au
pied du Luberon (Vaucluse, eltitude 600 m).

1 - DESCRIPTION DES SITES

Les sites 1 et 2 ont été délimités sur d'anciens
champs de lavande bordés de chénes verls et de genévriers. On
¥ trouve principalement Messor structor, Cataglyphis cursor,
Camponotus aethiops, Pheidole pallidula.

Les sites 3 el 4 sont choisis dans une zone plus
aride, non cultivée, ol l'on rencontre aussi des chénes verts et
des genévriers ; ces sites sont bordés par un taillis irrégulier.
On y trouve Messor capitatus, en plus des espéces signalées pour
les sites 1 et 2,

Ces diverses espéces sont trés connues dans cette
région, qui & été étudiée par Bernard (1983). Dans le nord du
Vaucluse, cet auteur a noté que Pheidole pallidule esi l'espéce
dominante (16 $%). Bernard précise que l'aridité du Vaucluse se
corfirme par I'sbondance de Cataglyphis cursor (moyenne des
nids : 5,6 %).

2 - MATERIEL METHODES

Des distributeurs de graines et de jaunes d'oeufs sont
placés sur l'aire de récolte : sur les sorties les plus actives, on
place un boitier, percé d'un orifice, & travers lequel passent les
fourmis.

Dans chaque distributeur et dans chaque boitier, une
cellule photoélectrique, reliée & un enregistreur graphique permet
de comptabiliser en continu l'activité des fourmis (Delalande et
Lenoir, 1984). Cn effectue 2 jours d'enregistrement en continu
par site. Les distributeurs de jaunes d'oeufs et de graines sont
approvisionnés régulitrement. Les premiers sont exploités par
Pheidole pallidula, dont les orifices du nid sont diffus et pour
lesquelles on ne peut mesurer directement l'activité, les graines
sont récoltées par les Messor.

Des quadrats d'un meétre carré (10C er moyenne, par
site) sont délimités et numérotés.

Données recueillies

- fréquences des passages des fourmis dans les distributeurs et
les boitiers : sorties du nid et distributeurs de graines pour les
Messor, sorties du nid pcur les Cataglyphis, distributeurs de
jaunes d'oeufs par les Pheidole, sorties du nid pour les
Camponotus (dans ce dernier cas, 1'étude a été limitée aux sites 1
et 2),



- nombre d'individus de chaque espéce présents par quadrat
(relevés instantanés & divers moments de la journee).

- température du sol : sur l'aire ombragée
sur l'aire ensoleillée.

Pour 2 espéces A et B, on calculera le chevauchement
4 partir de la formule :

nA + nB
C=z=———
NA + NB

nA : nombre d'individus de l'espéce A présents sur l'aire
commune 4 A et B

nB : nombre d'individus de l'espéce B présents sur l'aire
commune 4 A et B

NA : nombre total d'individus A présents sur l'aire de récolte
NB : nombre total d'individus B présents sur l'aire de récolte.

Cet indice varie de 0 (exclusicn totsle) & 1
(chevauchement complet).

On effectue 3 relevés par sites : & 16, 17, 18 heures

sur 2 jours sur l'aire ombragée et 3 relevés & 9, 10, 11 heures
sur 2 jours sur I'aire enscleillée.

Nous obtenons ainsi 2 valeurs de chevauchement entre
2 especes A et B pour un site :

neA + nel

Chevauchement sur l'aire ensoleillée : Ce =
MeA + NeD

noA + noB

Chevauchement sur 1'aire ombragée : Co =———
oA + NoE

3- RESULTATS

L'heure indiquée sur les graphiques est I'heure
officielle (en avance de 2 H. sur 1'heure solaire).

. Activité sur les sites 1 et 2 (voir fig.1)

On observe un pic d'activité trés important pour
Messor structor entre 19 H. et 2 H. du matin. Il existe un 2éme
pic de 8 H. & 10 H. le matin. Les Pheidole sont actives de 17 E.
a4 7 H., tandis que les Cataglyphis sont diurnes. Les Camponotus
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sont actives de 17 F. & 5 H.. Il y a donc une désynchronisation
trés nette entre les Cataglyphis strictement diurnes et les autres
espéees d¢tudices nctives en fin de journée et nocturnes.

. Activité sur les siles 3 et 4 (voir fig. 2)

Cn  retrouve la méme organisation générale. Les
DPheidole semblent plus actives pour ces 2 sites (moyenne de 1100
passages pour les sites 3 et 4, 400 pour les sites 1 et 2 au pic
G'activit¢) ; les DMessor Capitatus ont vune période d'arrét
d'activité plus courte (2 heures) que les Messor structor (6
heures) mais toujours situdes aux heures les plus chaudes de la
journde,

- Nombre d'individus par quadrat ombragé et ensoleillé sur les
sites 1 et 2 (fig. 3 & &) : cn a compté le nombre de fourmis de
chaque espece sur lu totalité de 1'aire ombragée et de l'aire
ensoleillée et divisé ce nombre par la surface totale de 1'aire

¢tudice.

Il apperait que les Messor et Camponotus ont une
préférence pour l'aire ombragée. Les Cataglyphis sont plus
niombreuses pusr quadral ombragé que par qUﬁdrat ensoleillé & 16
heures, et absentes sur l'aire ombragée jusqu'# 11 heures. les
Pheidole sont plus nombreuses sur l'aire ombragée que sur l'aire

ensoleillée le matin et le phénoméne est inversé I'aprés-midi.

. Nombre d'individus par quadrat ombragé et ensoleillé pour les
sites 3 et 4 (rig.5 et ).

L'observatior précédente, se confirme pour les sites 3
et 4. Les l‘nes‘.or structor et capitatus ont une préférence pour
'aire ombrage les Cataglyphw ont une préférence pour I'aire
encoleillée cii el]et seront les seules fourmis présentes entre 13 F.
et 14 H,

. Chevauchement entre aires oet. différentes espece< et densité
des especes pour Tes sites 1 et 2 (fableaux 1 et 2)

Catagl;plus connait un clevuauchement ¢€levé avec les 2 autres
espéces M, structor et Camponotus dont le régime alimentaire est
différent : Cataglyphis récolte des cadavres d'insecles, Dlessor
Ges graines et Camponotus est omnivore.

8i l'on prend en compte les stratépgies de récolte de
ces 2 espéces, on s'apercoit que les Cataglyphis ont une vitesse
dc déplacement rapide, comparée & celle des Pheidole, mais
possédent une densit¢ besucoup plus faible (1 & 2 atag]y_glp_s
pour 120 & 240 Pheidole). Cataglyphis a une stratégie de récolte
individuelle occupsnt la totalité de 1'aire ; Pheidole a un
recrutement de masse et sc concentre dans cerisines zones.
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co Messor Camponotus Cataglyphis
structor aethiops cursor
Camponotus 0,24 ' I
aethiops 0,01 { |
|
Cataglyphis 0,49 0,35 !
cursor 0,02 | 0,03 l
1 |
Pheidole 0,23 T 0,28 0,23 [
pallidula 0,01 ) 0,23 0,02 '
Tebleau 1
la: Hoyemme et éeart-tupe des chevauchements entre
aires des différentes espéces sur les sttes
et 2 sur l'aire ombragée (mombre deg relevés = 12),
Ce Messor Camponotus Cataglyphis
structor aethiops cursor
Camponotus 0,15
| aethiops 0,03
—
Cataglyphis 0,27 0,15
cursor 0,05 0,03
Pheidole 0,21 0,20 0,22
pallidula 0,03 0,18 0,02
I - Moyenné et écart-type dee chevauchements entre
‘aires des différentes espéces sur les sitas I
et 2 sur l'aire ensoleilide (nombre de relevés = 12).
Messor Camponotus Cataglyphis Pheidole
structor aethiops cursor pallidula
1]
Aire 40 27 1,7 240 l
ombragée 4 | 1,5 0,54 24,8 l
Aire 35 20 1,1 124 ,
ensoleillée 2,3 1,8 0,35 8,3
{

Tabieau 2 : Moyemme et dcart-type des demsités (nombre de
Ffourmis pour chaque m° occupé par 1 'espéee,
pour les sites 1 et 2 (nombre de relevés = 12).




| Messor " Messor Camponotus Cataglyvphis !
Co capitatus structor aechiops cursor |
Massor 2,14
structor 0,02
Camponotus 0,08 0,20 |
aethiops 2,01 0,02 !
cataglyphis 0,32 0,45 0,26 '|
cursor 0,03 2,3 0,02 |
i
! i
Pheidole 9,06 0,09 i 0,15 0,18 |
pallidula 0,Nn 0,01 | 0,01 0,01
Tableau 3
3a : Moyenne a3t dcart-type des shevauchements antre aires
de récolte des capéces des sites I 2v 4 sur l'aire
ombragée (nombre d'obeervations = 12)
ca Messor Messor Camponotus Cataglyphis
capitatus structor aethiops cursor
Messor 0,10
structor 0,01 |
Camponotus 0,02 4] l
1 |
aethiops 0,01 o] ! |
T 1
Cataglyphis 2,26 0,20 | 0,17 |
CUrscr g,02 0,02 0,01
' |
theidole 0 0,02 | 0 0,06
pallidula 0,01 0,01 0 92,01 |
J

3b : Moyenne et dcarv-type Jes chevauchements entre atres de

récolte des espéces des sites 3 ot 4 surl'aire ensolatlide



3i2
Chevauchenent entre aires de plusieurs espéces et deusité de
ces especes pour les sifes 3 et 4 (tableaux 3 et 4)

Ces indices de chevauchement entre espéces sont plus
faibles pour les sites 3 et 4 que pour les sites 1 et 2 surtout
pour la zone ensoleillée. Des espéces ont entre elles des
probabilités de rencontre trés faibles ou nulles ; ceci tient & la
fois & le répartition des nids des différentes espéces sur l'aire de
récolte et au nombre de nids en effectifs de chaque espéce
présent sur l'aire de récolte. Nous totalisons respectivement 4, 5,
3, 2 nids de Pheidole pallidula pour les sites 1 2 4 ; 6, 9, 3, 3
rids de Cataglyphis pour ces mémes sites.

Ces indices de chevauchement et densité sont plus
faibles pour l'sire ensoleillée que pour l'aire ombragée.

Les nids de Messor structor, M. capitatus et
Camponotus sont situés le plus souveni en bordure de champ 2
proximité des taillis ou zones boisées tandis que les nids de
Cataglyphis semblent davantage exposés au soleil. Ce phénoméne
est @ rapprocher des travaux de Du Merle et Coll. (1978) qui ont
observé une migration cd'un certain nombre de colonies de la
clairiére vers la lisiére, de cette derniére vers la forét, tantdt en
sens inverse. Ces échanges sont principalement liés aux
différentes sources de nourriture et sont au maximum au milieu de
I'éte,

Messor Messor Camponotus Cataglyphis Sheidole
capitatus structor aethiops cursor palliduia
Aire 42 40 20,3 2,5 322
ombragée 3,5 3,1 2 0,8 29,1
Aire | 32 30,5 17 1 130
ensoleillde 3 2,4 1,8 0,3 8,06

Tabieau ¢ : Moyenne et dcart-type des demsités (nombre de fourmis
pour chaque m2 occupé par 1'espéce) sur ies sites § et
4 pour les aires ombragées et emsoletllées.

(nombre de relevés = 12)



4 - DIscussioN

. Stratégies de récolte

Une différence dans le régime alimentaire peut
expliquer l'absence de compétition entre M. structor (granivores)
et Camponotus (omnivores). Pondicq (1983) ncte que Cataglyphis
cursor et Cemponotus sont en compétition dans la preédation des
insectes, mals la succession dans les temps ¢évite Iles
comportements agressifs, car les rencontres sont rares. La
répartition de l'activité des espéces dans le temps réduit la
compétition (Briese, Macauley, 1977, 1980).

Cn observe sur les 4 sites une variabilité importante
de 1'activité de récolte pour les Pheidole d'un jour & l'autre. Les
Pheidole entrent en activité lorsqu’elles découvrent une source de
nourriture de taille importante.

Pondicq (1983) observe que si Tetramorium ou
Pheidole découvre un appat, elles utilisent un recrutement de
masse, et chassent les Cataglyphis cursor en les attaquant, en
leur mordant les pattes et les antennes.

Si les Cataglyphis sont peut présentes sur les
distributeurs de jaunes d'ceufs ; elles réccltent principalement

des insectes morts. Les Messor ont un recrutement de groupe et
s'orientent vers les distributeurs de graines lorsqu'ils viennent 2
étre découverts.

La compétition intraspécifique s'observe chez M.

structor pour l'exploitation des distributeurs de graines.

Oster et Wilson (1978) estiment que plus la taille de
I'item augmente, plus sugmente la probabilité de compétition entre
espéces. En effet, ils tiennent compte de la durée de récolte
durant laquelle les fourrageuses sont exposées & la compétition
intra et interspécifique.

Pour Briese (1974), malgré l'avantage de la taille, la
fourmi solitaire Camponotus est chassée des sources de nourriture
par Iridomyrmex, plus agressive et qui récoltent en groupe : ces
2 espéces ont une période d'activité commune et récoltent sur les
mémes aires.

Pour Traniello (1983) I'organisation sociale de la
récolte chez 2 espéces : Monomorium minimum et Lasius neoniger
est différente : recrutement de petits groupes et transport
collectif chez Lasius, recrutement de masse et découpage des
proies en petits items chez Monomorium : Lasius ne peut découper
rapidement la proie, Monomorium ne peut déplacer la proie.
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Certains auteurs estiment que des différences dans
les modalités de récoltes permettent & des espéces de cohabiter en
un méme biotope.

Cammaerts (1980) observe que DbMyrmica rubra et
Myrmics scabrinodis cohabitent en méme lieu. Elle pose la question
du partage du terrain et des sources de nourriture en termes de
stratégies comportementales pour ces espéces placées en situation
de compétition : ces deux espéces ont un méme rythme d'activité
; 'auteur observe une différence dans le systéme de recrutement
des 2 espéces ; chez Myrmica scabrinodis, le recrutement de
groupe est de courte duree et reste localisé au nid, avec émission
de la glande & poison. Chez M. rubra les fourmis recrutées
suivent en groupe sur l'aire de récolte, la recruteuse qui émet le
contenu de la glande de Dufour.

. Répartition spatiale des nids

La  vitesse de déplacement des fourmis, le
chevauchement entre aire de récolte des espéces, la densité des
espéces sur l'aire de récolte, compte-tenu de I'heure de la journée
permettent c'estimer les probabilités de rencontre entre les
espéces. On peut supposer que l'augmentation de l'activité sur les
zones d'ombre augmente la probabilité des rencontres entre
espéces sur ces zones.

La répartition de l'espace entre espéces peut réduire
les agressions entre individus d'espéces différentes. Hélldobler et
Lumsden (1980) observent que Oecophylla longinoda, fourmi
dominante dans les foréts africaines tolére queiques espéces
différentes sur les arbres qu'elle occupe, mais chasse les fourmis
de la méme espéce. Pour ces auteurs, il existe des différences
importantes entre espéces dans l'utilisation du territoire.

En effet, selon que les items, sont en tas ou
dispersés, prévisibles ou imprévisibles, nous aurons affaire & des
stratégies de récolte et & une occupation du territoire différentes.

On observe chez les Macrotermitinae (Lepage, 1981)
un déplacement de l'aire de récolte selon les cycles journaliers et
saisonniers et 1'ajustement de la récolte selon les besoins de 1la
colonie. Horn (1968) a montré que chez Euphagus cyanocephalus,
lorsque les items alimentaires sont répartis uniformément et
constamnment renouvelés, il est plus dangereux d'avoir une
défense efficace sur une portion de territoire fréquenté sur une
période de temps assez bréve que de récolter sur une aire plus
vaste.

Brown et Coll (1979) ont cbservé une répartition plus
complexe de l'espace chez Pogonomyrmex barbatus et rugosus. Ils
observent en effet des colonies, dont la permanence est maintenue
par la production de phéromonies de recrutement, des repires
chimiques et visuels. Les colonnes de colonies voisines ne se
croisent pus. Lorsque les colonies sont en contact, des attaques
massives entre colonies ont lieu.




Association entre esptces

Reom (1971, 1975) a montré que certaines espéces
sont associ¢es positivement ou négativement, les interactions entre
espéces peuvent certes modifier la répartition des colonies.

Briese (1974) a montré que chez 2 espéces de
Pheidole qui sont morphologiquement similaires et chez lesquelles il
existe des similitudes de comportement, on trouve une compétition
importante entre elles.

. Influence de la température sur l'activité

De nombreux auteurs ont montré l'influence de la
température sur l'activité ; Bernard (1983) observe une
augmentation de la vitesse de déplacement avec une augmentation
de la température. Delye (1968) note une corrélation entre le log
du taux de respiration et la température ambiante entre 15° C et
31° C.

Pour Traniello (1983), la température est un des
facteurs déterminant le choix des items alimentaires ; si on impose
un item alimentaire de 6mg aprés avoir offert un item de 32 mg &
des Formica schaufussi, celles-ci acceptent le 2&me item & des
températures elevées et rejettent l'item & des températures basses.
On peu interpréter ces faits & la lumiére de la théorie de
I'optimum ; le taux métabolique de la fourrageuse croit ccmme la
température ambiante croit, donc la dépense de recherche croit
avec la température. On peut supposer qu'avec une augmentation

de la température ambiante, il existe des risques de dessication.

5 - CONCLUSIONS

Pour les 4 espéces étudiées, les résultats nous
indiquent que ce n'est pas tant l'opposition aire ombragée - aire
ensoleillée qui conditionne 1'activité des différentes espéces que la
température au sol ; il existe des phénoménes de seuil liés & la
température qui déterminent l'activité pour chaque espéce.
Cataglyphis cursor est une espéce diurne occupant la totalité de
I'aire de récolte (zones ensoleillée et ombragée). La stratégie de
récolte de cette espéce, qui allie une vitesse de déplacement
rapide et une densité de fourmis faible au m? contraste avec celle
de Pheidole pallidula, principalement nocture, dont I'apparition
sur l'aire de récolte est bien localisée, avec une densité au m?
élevée et présentant une chute d'activité sur les zone ensoleillée
et ombragée aux heures les plus chaudes ; Messor structor
occupe durant la journée la zone ombragée lorsque dMessor
capitatus est présente sur l'aire de récolte qui occupe les zones
om%ragee et ensoleillée (sites 3 & 4). Messor structor en l'absence
de Messor capitatus occupe la totalité de 1'aire avec une
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préférence pour la zone ombragée (sites 1 & 2). Ces deux espfces
présentent un arrét d'activité sur la zone ensoleillée aux heures
les plus chauvdes. Pour les 5 espéces étudiées, la densité au m?
est toujours plus élevée sur l'aire ombragée que l'aire ensoleillée.

Les relevés du nombre de fourmis de chaque espéce
permettant de calculer le chevauchement entre ces espéces ont été
effectués aux heures de la journée ol toutes les espéces étaient
actives. Toutefois il conviendrait de prendre en compte dans le
calcul des indices Co et Ce le chevauchement global entre toutes
les espéces en présence, la densité des nids de chacune des
espéces, les variations de ces indices durant la journéde.

Perspectives : Champagne et Coll. (1983) dans 1'étude des
strategies en vue d'une exploration optimale du milieu insistent
sur la prise en compte des différents comportements en relation
avec l'écologie des espéces, la population du nid, la polycalie,
Vagressivité, la vitesse des fourmis, la permanence des sources,
le régime alimentaire.

Des études récentes ont montré que la répartition des
téches varie selon l'heure de la journée, la saison et la nature de
1'item alimentaire.

Itzkowitz et Halley (1983) observent que chez Pheidole
fallax, lorsque 1'échantillon de nourriture est important, des
soldals sunt recrutés et sont capables de protéger la nourriture
contre des espéces compétitrices.

Gordon (1983) & montré que le taux de recrutement
chez Pogonomyrmex barbatus varie selon 1'heure de la journée. Le

recrutement est corrélé positivement avec le nombre de fourmis &
défendre, les nids & explorer, msais n'est pas corrélé¢ avec le

nombre de fourmis qui récoltent.

Cet aspect pourrait faire l'objet d'une prochaine
étude, selon trois orientations : la répartitions des tadches dans la
colonie, ie niveau d'activité individuel et le rythme d'activité de la
colonie.
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EFFET SUR LES DEBRIS VEGETAUX, DU BRASSAGE
INTESTINAL
DE QUATRE ESPECES DE TERMITES
(Isoptera)
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RESUME : Au cours du transit intestinal, chez les termites, la matiére arganique végétale, subit
une succession de décompositions et de syntheéses, sous I'action mécanique et enzymatique du
tractus digestif et de sa microflorc associée. Ces transformaliuns aboutissent & différentes
fractions humifiées et a 1'apparition de nouveaux microagrégats organo-minéraux, d'origine
biologique.

MOTS CLES . Termites. Digestion. Fecés. Matiére organigue. Humification.

SUMMARY : Study of the humus making process of initial food in intestinal transil in
four species of termites. In the digestive tract, the vegetable organic matter, undergoes a
series of decompositions and syntheses, through the mechanical and enzymatic action of the termite
and that of the microfiora. These transformations lead to various humus fractions and with the
apparition of new organo-mineral microaggregates.
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INTRODUCTION

L'importance des Termites, dans certaines foréts africaines est considérable. Dans bien des
milieux, ils forment le groupe animal dominant.

Ainsi au Zaire, MALDAGUE ( 1964;1970 ) a dénombré jusqu'a 650 termitiéres & 1'hectare en
savane et 875 en forét, les termites consominant approximativement 6 & 7 tonnes de matiéres
organiques par an st par hectare, soit environ SO% de 18 matiére végétale tombée au sol .

Les aliments bruts, prélevés direstement dans la nalure par les ouvriers, sont variés : bois
sain, bois altéré, fourrage, feuilles, humus, excréments d'herbivores...La cellulose est utilisée
par les termites en lanl qu'aliment énergétique fondamental.( GRASSE 1982)

Leur action S'exerce sur 1a morphologie, 1a physiuue et la chimie des sols et si I'on peut, dans
quelques cas, avoir une idée de son intensité, ( GRIFFITH 1938 ; JOACHIM st KANDJAH 1940 ; HESSt
1955 ; BOYER 1956 a-1971; BACHELIER 1960 -1963 : NOIROT et NOIROT TIMOTHEE 1962; STOOPS
1964 ; LEE and WOOD 1968-1971 a-b ; LEPAGE 1972 ) les effets de cette actiun restent trés mal
connus.

Cependant 1'action de certaines especes de termites sur les caractéristiques chimiques des
sols n'est pas immédiate, mais passe d'abord par I'enrichissement chimique des malériaux
constituant les termitiéres. Cet enrichissement est la conséquence des remontées de matér iaux
fins, de divers apports hydriques et de I'incorporation des excretla dans la construction. Ce n'est
que saconsirement, que les hor izons de surface s'enrichiront, aprés érosicn et étalement en nappe
des nids.

Ainsi, ces insectes interviennent 3 tous les niveaux de décomposition de Ja matiére végétale,
dapuis la stade de consommateurs primaires jusqu'au terme ultime de la dégradation.
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Leur role apparalt donc fondamental dans le recyclage de 1a matiére organigue.
Ces travaux, sur “ le Réle des Termites, dans I'humification des sols forestiers
tropicaux" , ont permis d'observer el d'analyser Vultrastructure des bols alimentaires et des
feces de plusieurs espéces.

MATERIEL ET METHODES

Quatre espéces, abondamment représentées dans 'écosystéme étudié (Forét du Mayombe,
Répubiiqu~ Populaire du Congo) ant été choisies, en fonction de leur regime et de leur comportement
slimentaires.(xylophage: Nasutitermes lujaé. champignonniste : Macrotermes milleri,
humivere: Thoracotermes macrolhorax, xylophage et champignuniste Sphaerolermes
sphaerothorax ).

En vue de V'étude au microscope électronique 3 transmission, ia fixation des échantitlons est faite au
tétroxyde dosmium avant inclusion dans I'épon. Les coupes sont contrastées a V'acétate duranyl, puis au
citrate de plomb, et observées au Mx Zeiss EM 95-2 réglé a 60 Kv.

Les aliments initiaux. les bols alimentaires, puis les fecés ont été analysés successivement.

Dans cet exposé, seules, lcs observations ultrastructurales des déjections fraiches, présentées au
collogue sous forme de clichés, sont décrites.

RCSULTATS

A - Modéle xylophage : Nasutitermes Jujaé

Ce termite ronge des rameaux de bois mort déja fortement dégradés, par la microflore. Ce
matériel végétal altére, subit une microdivision mécanique au niveau du gésier et une forte
atteque bactérienne au niveau de la panse. Dens V'intestin pastérieur , de nombrauses lyses
enzymattques d'origine bactér ienne ou tissulaire sont observées sur les membranes pecto
cellulosiques, les épaississements ligneux et les pigments bruns { polyphénols - protéines :
TOUTAIN et 81.1982, 1983) opaques sux électrons

Les déjections sont formées d'une matrice de matiére organique d'aspect granulo -
fibrillaires ( granules dont la taitle varie entre SO et100 angstroms ) opaques eux électrons,
dans laquelle baignent des débris végétaux figurés, lysés. Les filaments mycéliens, présents
dans 1e jabot, ont disparu. De nombreuses bactéries sont encore observées. L'aspect des
structures végélales y est varié.Les contours diffus de leurs bords externes, libérent des
substances sous fcrmes de granules ou de fibrilles qui peuvent constituer la source de matiére
organique dégradée de la matrice. Les épaississements ligneux présentent des sillons de Tyses qui
leur donnent une structure fibrillaire. Certains pigments bruns montrent de grandes cavilés
lysées, et parfois, un festonnement de gros granules ( 1710 de microns ) sur leur contour. On
n‘observe plus de cellules entiéres.

B - Modéle humivore : 7/10r&coleérmes macrolhorax

Ce termite se nourrit ¢'humus, avec semble t-il un certain choix dans ses prélévements.
(E. GARNIER SILLAM st al. en préparation). |1 ingére une grande quantité de minéral dans lequel
baigne des fragments végétaux déjs tres hiodégradés.

L'observation de ses déjections, montre des lyses erzymatiques d'origine bactérienne sur
la plupart des structures végétales : membrane pecto cellulosique, épaississements ligneux et
pigments bruns. On observe, surtout, V'apperition d'agrégets nouveaux :

- Tes bactéries libres ou en colonies, entourées d'exsudats polysaccharidiques ( réaction de
THIERY positive Jont contracté des liaisons avec les éléments phylliteux, formant des agrégats
bactériens.



- la plupart des débris végétaux sont entourés de minéraux, qui forment un liseré plus ou
moins épais, pénétrant dans la structure. Ces liaisons entre 1a matiére minérale et la matiere
organique relativement fraiche aboutissent & une séquestration précoce de cette matiére
organique, d’origine héritée.

- certaines associations de matiere minérale et de matiére organique, ne permettent plus de
reconnaitre 18 structure du matériel végétal; cette disposition conduit vers la formation d'une
humine d'insolubitisation.

C - Modéle champignonniste : /7scrotermes milleri

Les Termites champignonnistes fabriquent des meules a champignons qu'ils consomment.

Cotte étuda a mis en Gvidence 1'apparition de piusisurs sortes d'excréments émis par les
ouvriers. (E. GARNIER SILLAM et al. en préparation).Ne sont décris ici, gue les fecés contenant du
minéral. Ces feces ont été observés chez les petits comme chez les grands ouvriers.
(BADERTSCHER et al. 1983).

Le matériel végétal est trés fragmenté et fortement lysé. Les bords externes des
structures végétales présentent un contour diffus. Certaines lyses ne font plus apparaitre que
des fantdmes de parois se présentant sous forme de granules opagues aux électrons. Comme chez

Thoracotermes, I'ingestion simultanée du minéral, a crée de nouveaux agrégats. Les parlicules
minérales se sont adsorbées autour du mucilage polysaccharidique de nombreuses bectéries. De
méme, ces phyllites ont entoureé les débris végétaux, formant un liseré continu autour de la
structure. 11s'est ainsi formé des liaisons organo-minérales.

D - Modéle xylophage, champignonniste : Sphaerolermes sphagrothorax

Ce termite xylophage, construisant des meules sans champignons, est unique dans son
genre. ( GRASSE- NOIROT, 1948, E. GARNIER SILLAM et al 1984)

L'observatiun de son bol alimentaire montre qu'il ingére du bols biodégradé , des minéraux
ot aussi des feuilles ( présence us parenchyme lacuneux et de chloroplastes).

Les fecés sont formés d’une matrice de matiére orgenique dégradée opagues aux electrons,
dans laquelle baignent des débris végétaux figurés, de trés nombreuses bactéries et des éléments
phylliteux. Des lyses enzymatiques d'origine bactérienne cu tissulaire, sont observées, sur les
différentes structures végétales (membrane pecto-celiulosique, épaississements ligneux et
polycondensats humiques). On n'csbserve pas , comme chez /Macrotermes, des fantomes de
parois réduits a 1'état de granules. Cependant , uns substance, d'aspect granulo-fibrillaire,
entoure quelques parols et pigments bruns, formant un liseré opaque aux électrons.

L'ingestion simultanée de minéraux et de fragments végétaux a provoqué , ici aussi , la
formation d'agrégats organo-minéraux.

DISCUSSION ET CONCLUSION

Catte étude a permis de définir différentes transformations du matériel végetal, au cours
des élapes du brassage intestinal, soit:
- auniveau du gésier : une microdivision des cellules végétales,
- au niveau da I'intestin postérieur : une décomposition enzymatiqus d'origine bactérienne et
tissulaire portant sur les résidus des parois pecto-cetlulosiques, les épaississements ligneux ,
les polycondensats humigues et les filaments mycéliens .
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Ces lyses enzymatiques se traduisent différemment, selon les espéuss de termites et de
leur microflore essociée, ont été bien observées chez 'espéce xylophage AMasutitermes Jujsé
qui n‘ingére pratiquement pas de minéral.

Cependant 1'ingestion concomitante, d'éléments phylliteux et de débris végétaux, chez
certaines espices a crée des liaisons entre le matiere organigue et ls matiére minérale se
treduisant par la formation de nouveaux agrégats :

- agregsls baclériens : les colonies bactériennes, entourées de laurs exsudats
polysaccharidiques, contractent des liaisons aves les particules argileuses

- sgrégats de mstiére organique d'origine héritée : les fragments végétaux sont
séquestrés par les phyllosilicates

La miss en évidence de ces nouveaux microsgrégats dans les fécas est une observation
importante. En effet, ces microagrégats d'origine biologique sont les premiers
constituants organo-minéraux formés & Is sulte de I'activité des Termites. Avec eux,
apparait un début de stabilité structurale, qui s'accentuera sous 1'infiuence des conditions
pédoclimatiques d"humectation et de dessication, lorsqu'ils seront retournés au sol.
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L'ATTAQUE DES ARBRES PAR LES TERMITES DANS
LE PARC FORESTIER DE DAKAR HANN (SENEGAL)
(Isoptera)

par
Constance AGBOGBA

Département de Biologie Animale
Laboratoire d'Ecologie Environnement
Faculté des Sciences - Université de Dakar
(Sénégal)

Résumé : L'étude de 1'attaque de 1' anacardium
occidentale L., de 1' Eucalyptus camaldulensis Mehn. et de
Casuarina equisetifolia L. par les termites a montré que cette
attaque varie en fonction du type de sol et de 1'essence. Les
zones attaquées varient é&galement selon 1'‘essence et selon
1'espéce de termites.

Mots-clés : Attaque, termites, arbres, variation,
sol.

Summary : Termite damage to trees in the forestry
park of Dakar Hann (Senegal).

Studies of termite damage to 3 ecologically
and economically important species of trees (Anacardium occidenta-
le L., Eucalyptus camaldulensis Mehn. and Casuarina equisetifolia
L.) shows variation with tree species and soil composition.
Moreover, the zone damaged {bark or wood above or below the
ground) varies with the species of termite.

Key-words : Attack, termite, trees,variation, soil
composition.

INTRODUCTION

L'attaque des arbres par les termites a donné

Tieu & un certain nombre d'études en Afrigue intertropicale, mais
1a plupart d'entre elles concernent les plantations d'Eucalyptus.

.. Au Sénégal, des études ont é&té réalisées par

J. ROY-NOEL (1977, 1984) sur 1'attaque de Casuarina equisetifolia,
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(le filao), d' Anacardium occidentale , de 1' Eucalyptus.

Le présent travail est relatif également a
ces 3 essences., I1 a &té réalisé par 1'observation de 100 pieds
de chacune des 3 espéces, piantées sur des sols différents.

MODELE BIOLOGIQUE ET METHODES

Les 3 essences &tudiées sont utilisées au Sénégal pour le
reboisement. L'Anacardium occidentale constitue un excellent brise-vert, et
ses fruits (noix de cajou) entrent dans la consommation alimentaire humaine.
Le Casuarina equisetifolia sert & fixer les dunes littorales.

Pour chacune de ces essences, plusieurs relevés des attaques
ont été effectués & différents endroits du parc. On note le type de sol, l'état de
l'arbre, la présence ou non éventuelle de termites, les signes extérieurs d'atta-

que et les zones attaquées.

RESULTATS

Plusieurs faits sont apparus au cours de cette
étude.

1. I1 y a une variation du nombre des attaques en
fonction du type de sol. Elles sont plus nombreuses sur les
sols hydromorphes organiques que sur les sols hydromorphes miné-
raux, cela pour les Eucalyptus et les Filaos. Le nombre des
attaques diminue encore quand on passe, pour les Eucalyptus, &
des sols ferrugineux tropicaux. Cette diminution du nombre
des attaques en fonction du type de sols comporte

- d'une part une diminution des attaques d'une méme
espéce ; c'est le cas d'amitermes evuncifer pour les Eucalyptus,
d'un Microcerotermes encore non déterminé pour les Eucalyptus
encore et pour les Filaos, et de Termes hospes pour les Filaos.

- d'autre part, la disparition de certaines espéces;
c'est le cas de Microcerotermes fuscotibialis pour les Eucalyptus,
d'angulitermes nilensis  pour les FEucalyptus et les Filaos
et de Termes hospes pour les Eucalyptus.

2. Le nombre des attaques varie en fonction de 1'essen-
ce attaquée.

a) Les Microcerotermes sp. attaquent 23 % des
Eucalyptus, 20 % des Anacardes et seulement 8 % des Casuarina. Les
Amitermes evuncifer S'attaquent surtout aux Eucalyptus (22
%). Les Microcerotermes fuscotibialis  ont &té trouvés principa-
lement sur les Anacardes (11 %), exceptionnellement sur les
Eucalyptus (1 %) et aucun sur les Filaos.

b) Les angulitermes et Termes hospes n'attaquent
pas les Anacardes et sont rares sur les Eucalyptus. Ils sont, par
contre, abondants sur les Filaos et interviennent dans la moitié
des attaques.

3. 11 y a une variation de 1'effet des attaques
en fonction de 1'essence. Lorsqu'on étudie 1'état des arbres, on
note une différence entire les peuplements.

a) Anacardium occidentale parait étre 1'essence



la plus endommagée par 1'attaque des termites : 33 Anacardes sur
100 examinés abritent des termites ; et parmi Jes arbres attaqués
14 sont en mauvais état, c'est-a-dire plus du tiers. 11 arbres
portent des Microcerotermes fuscotibialis , 20 des Microceroter-
mes sp., 1 des Coptotermes intermedius et 1 des Amitermes evun-
cifer. Sur ces Anacardes, on note la présence de nombreuses
branches mortes. La plupart d'entre elles sont remplies de
carton : cette fagon d'agir est propre & certaines espéces
de termite, qui remplacent le bois consommé par ce matériau.

L'importance des dégats causés par les termites
sur les Anacardes est surtout due 3 Microcerotermes fuscotibia -
lis. I1 est présent sur 11 des 14 arbres en mauvais état.

b) Les Eucalyptus abritent plus de termites
que les Anacardes (43 arbres attaqués sur 100), mais 2 arbres
seulement sur les 43 sont vraiment endommagés, 1'un par Microce-
rotermes fuscotibialis et 1'autre par Amitermes et Microcerotermes
sp.

c¢) Quant aux Casuarina, non seulement ils sont
les moins attaqués (20 arbres sur 100 examinés) mais ici,
comme pour les Eucalyptus, les termites causent peu de dégats :
2 arbres seulement sur les 20 sont souffrants, tout deux par
suite d'attaque de Microcerotermes sp.

Les attaques sur Casuarina, de méme que sur
Eucalyptus, ne conduisent pas a des dégdts importants.

4. La zone attaquée varie & la fois en fonction
de T'essence et en fonction de 1'espéce de Termite.

a) Les racines des Anacardium sont attaquées uni-
quement par Microcerotermes sp. , celles de (Casuarina par la
méme espéce et par les Aangulitermes et Termes hospes . Quant
aux racines d'Eucalyptus, elles sont 1'objet d'attaque des
mémes Microcerotermes, d'Amitermes , de Promirotermes holmgreni
et de Termes hospes.

b) La zone située juste sous le collet est
attaquée, chez 1'Anacarde, principalement par les 2 Microceroter-
mes cités,- chez Eucalyptus &galement par les Microcerotermes
et Amitermes . Par contre pour les Filaos, on trouve sous le
collet les Angulitermes et Termes hospes.

c) En ce qui concerne les branches, je peux
seulement indiquer que celles des Anacardes qui sont accessibles
sont presque 2 fois plus attaquées par Microcerotermes fuscoti-
bialis que par 1'autre Microcerotermes.

d) En ce qui concerne le tronc, pour les Anacar-
des on ne note pas de différence dans le nombre des attaques
entre les 2 espéces de Microcerotermes ; par contre dans
1'écorce on trouve 3 fois plus de M. fuscotibialis.

Pour 1'attaque du tronc des Eucalyptus, les
Microcerotermes et Amitermes viennent en téte. Le premier genre
est plus abondant dans 1'écorce que le second. Les Angulitermes
sont présents ici.

Pour 1'attaque du tronc des Casuarina, 1l
s'agit surtout des Angulitermes et de Termes. Dans 1'&corce, on
trouve les Angulitermes , Promirotermes , Termes hospes et
trés rarement Microcerotermes sp. et Amitermes.
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TOXICITE DES SUBSTANCES SECONDAIRES DES PINS POUR
. LES RETICULITERMES FRANCAIS.
{Isoptera)

par
Patricia NAGNAN

Université Pierre et Marie CURIE
Laboratoire d'Evolution 105, boulevard Raspail
75006 PARIS

Résumé: Les arbres émettent des substances
défensives & l'égard de leurs hétes xylophages.La to-
xicité de certains composés terpéniques du pin(Pinus
maritima) a été évaluée par applications topiques des
produits sur la cuticule des ouvriers.Trois espéces de
Termites du genre Reticulitermes ont été testées:Deux
espéces sont sympatrigques en Saintonge:R.santonenstis
et R{lucifugus)grassei.L'autre espéce est présente en
milieu méditerranéen:R{lucifugud banyulensis.

Mots-clés: Reticulitermes,terpénes,toricité,
allomones.

Summary: Toxicity of trees secondary products
for the European Termites of the genus Reticulitermes.

Trees produce defensive compounds against their
xylophageous hosts.Terpenoids toxicity from Pinus spe-
cies was evaluated using topical application on the

workers'cuticule.Three species of the genus Reticuli -
termes were tested.Two species are sympatric in Sain -

tonge (R.santonensis and R{lueifugus )grassei) .The third
species is common in the mediterranean area:R{lucifugusd
banyulensis.The range of the 50 KD is 2 to 20 pg/mg of
Termite.A diterpene-alcohol is the most efficient.The
products are less toxic against the mediterranean spe-
cies than the oceanic ones.A biological adaptation
probably determines this difference.

Key-words: Reticulitermes,terpenes,toxicity,
allomones.

INTRODUCTION

Les pins secrétent des allomones jouant le rd-
le de substances défensives a l'égard des xylophages.
Chez les Termites,des mécanismes olfactifs sont mis en
jeu afin de déterminer le type d'arbre susceptible d'é-
tre attaqué par les ouvriers.Il importe de déterminer
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la nature chimique des substances secondaires répulsi-
ves ou toxiques.A cette fin,des extraits pentaniques de
la fraction volatile de l'arbre sont réalisés,leurs
composants sont analysés,puis testés.Les extraits sont
testés a différentes concentrations.

MATERIEL ET METHODES

l.Extraction et identification

Du bois de pin récolté a La Coubre (Charente-ma-
ritime) est broyé dans du pentane puis traité aux ultra
sons pendant 30 mn.L'extrait est filtré et concentré 2
froid sous hélium.Les extraits sont identifiés par cou-
plage chromatographie phase gazeuse-spectrométrie de
masse.

2.Calcul de la toxicité

Elle est donnée par la valeur de la dose létale
50 (DL 50) obtenue par application topique des produits
sur la cuticule des ouvriers.Les animaux des trois espe-
ces sont répartis en 5 lots de 10 dans des bbéites de
Pétri (¢ 5 cm)pour chaque dilution.oOn dépose 1 pl de
solution par Termite avec une microseringue.Les témoins
recoivent 1 pl de pentane.Aprés 15 heures,les morts
sont dénombrés.Le calcul de la DL 50 est effectué sur
micro-ordinateur HP-85.Sept terpénes de synthése corres-
pondant aux quatre familles identifiées dans les ex-
traits sont testés,ainsi que les extraits totaux con-
centrés.

RESULTATS

l.Identification

Les composants de la fraction volatile sont des
terpénes,répartis en quatre familles moléculaires de
temps de rétention croissants:

-Monoterpénes (x-pinéne, p~pinéne,limo-
nene,myrcéne ,x-terpinéne)
~Terpénes-alcool(linalool ,x-terpinéol)
-Sesquiterpénes(cédréne,bergamoténe, -
cadinéne,caryophylléne,x-humuléne)
~-Diterpéne-alcool(géranyl-linalool)
2.Toxicité

Tableau l:Terpénes de synthése.

Tableau 2:Extraits.on a dosé la teneur en
a-pinéne des extraits totaux,pour comparer l'efficacité
de 1' & -pinéne dans le bois et celle de 1' X -pinéne
seul.Les extraits de bois sont 500 fois plus actif gque
1' ®-pinéne appliqué seul.



Espace
R.santonensis Rl )grossai R(A banzu lensis
'Ergims
- Pinéne 20,65 £ 0,18 4,5t 00% | 44,23+ 0,28

Borny/- acéhate.

20,33 £ 0,26 10,531 0,04

M4+ oM

Limonéne

DL 50 des terpénes de synthése.

(en ug/mg de Termite)

46,01 = 0,11 13,031 0,15 12,5+t 0,05

- Terpinéol 11,45 £ 0,16 4,58£ 0,03 | 45,84+ 0,06

Liralool 13,38 + 0,08 15,9440,08 | 15,66 + 0,03

- Humulene. €,82 0,05 6,56+ 049 | 40,86 0,05

Géranyl- linalool | 4,48% 0,76 2341026 | 40,64 £ 0,06
Tableau 1:

Reticulitermes (lucifugus Jgrassei.

Extrails ol- Pinéne
Concentrés seul
BLCA 0,2+
14,5%
BLCS O,lq
Tableau 2:

DL 50 des extraits totaux et de L'd-pinéne.

(en pug d'x-pinéne/mg de Termite)
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Tox|cITE (4/1,150)
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Sehéma comparatif des toxicités
relatives des terpénes sur les trois espéces
de Reticulitermes




CONCLUSIONS

Les valeurs de toxicité (1/DL 50) obtenues
montrent que R(luczfugus)grassez est l'espéce la plus
sensible aux terpénes.De plus,l' x -terpinéol est nette-
ment plus efficace sur cette espéce.R. santonensis et
R(lucwfugus)banyulensts ont une sensibilité analogue
pour tous les terpénes.Ce résultat est 3 relier avec 1la
grande similitude,tant qualitative que quantitative en-
tre les hydrocarbures épicuticulaires de ces deux espe-=
ces (Clément J.L.,Comm. personnelle).

En outre,les Termites de l'espéce méditerra-
néenne ont la méme sen51b111te 3 tous les terpénes tes-
tés.Ces Termites se rencontrent fréquemment dans d'autres
essences que le pin,telles l'olivier,le micocoulier.

Des tests plus fins permettront de dire s'il s'agit d'u-
ne adaptation aux essences rencontrées.

La différence entre les espéces est trés net-
te pour le géranyl-linalool,qui est la molécule la plus
toxique.Sa toxicité est elevee pour une molécule natu-
relle.De plus,les DL 50 obtenues sur les Fourmis préda-
trices et compétitrices des Reticulitermes (Lemaire M.,
Nagnan P.,Clément J.L.,Lange C.,sous presse) sont plus
faibles que sur les Termites.(Donc le géranyl-linalool
est plus toxique sur les Fourmis).Ceci suggére une déto-
xification importante de la part des Termites,eu égard
3 la faible épaisseur de leur cuticule.

La toxicité différentielle des terpénes sur
les deux espéces sympatriques montre une probable co-a-
daptation Insecte-Plante:Les pins secrétent des allomo-
nes pour se proteger des Insectes et les Insectes déve-
loppent des systémes de détoxification a l'encontre de
ces toxines.

L'efficacité de 1'% -pinéne au sein du bois
est plus forte que celle de ce produit lorsqu'il est ap-
pliqué seul.Il y a donc synergie entre les composants
de la fraction volatile,conférant ainsi a l'arbre une
défense naturelle trés efficace.Il importe de rechercher
le mode d'action de ces toxines et leur cible moléculai-=
re.
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Index ESPECES

ACANTHOLEPIS frauenfeldi
ACANTHOTERMES
AEDES campestris
AENICTUS
A.asantei
ALADPONE
ALLOBNATHOTERNES
AMITERMES
A.evuncifer
ANACANTHOTERMES
ANACARDIWN occidentale
ANAPLECTINAE
ANCISTROTERMES
ANERGATES
ANEURETUS simoni
ANGULITERMES nilensis
ANDMA
A.asantei
A.kohli
A.nolestim
A.nigricans
A.wilverthi
ANOPLOTERMES
APHAENOBASTER
A.genella
A.gibbosa
A.senilis
APICOTERMITINAE
APIS
A.nellifera
ARENIVABA apacha
B.investigata
ARMITERMES
ATTA
A.cephalotes
A.daevigata
A.rebropilosa
A.sexdens
A.texana

BASIDENTITERMES
BELLICOSITERMES
BLABERIDAE
BLABERDIDEA
BLATTARIA

BLATTELLA germanica
BLATTELLIDAS
BLATTELLINAE
BLATTIDAE

53
38

148
8,9,12,13
13

8

k)
38,236,237
235,324,325
34,37
323-32%

7

38

217,218

92

324,325
8,17-26

68
70,141-145
28
28
38
137
165
135
135
165
165

38
38
28
27
32
28
Y
28
27-33

BLATTOIDEA
BOMBINAE
BOMBUS
B.cryptarun
B.lucorun
B.magnus
B.terrestris
BROMUS erectus

CANPONOTUS abdominalis
C.aethiops
C.herculeanus

CASUARINA equisetifolia

CATAGLYPHIS cursor

CAVITERMES

CEPHALOTERMES

CHELTOMYRMEX

CONSTRICTOTERNES

COPTOFORMICA

COPTOTERMES
C.intermedius

COPTOTERMITINAE

CORNITERMES
C.pugnax

CRATOMYRMEX
C.arenarius
C.niloticus

CREMATDGASTER
C.scutellaris

CRENETERMES

CRYPTOCERCUS puntulatus

CRYPTOTERMES

CUBITERMES

DACETINAE
DECAMORIW uelense
DICHTHADIA
DICROCOELIM
DISCRANOCENTRUS
DOL1CHODERUS
D.doriae
D.quadripunctatus
DOLICHOVESPULA sylvestris
DORYLINAE
DORYLUS
D.atfinis
D.nigricans

27

65-77

68,71

119-122
72,119-122
119-122
71,72,119-122
254

177-184
303-318
135,136
323-326
303-318
38

38
8

38
249,251,259

7-16,17-26
8,12,17-2¢
18

9,14



EBURNITERMES
ECITON
E.burchelii
E.hanatun
ECITONINAE
ECTATOMMA
E.tuberculatun
ENTOMOBRYENS
EPILANPRINAE
EUCALYPTUS camaldulensis
EUPHAGUS cyanocephalus
EUSTENOBASTER
E.calyptodona
EUTERMELLUS
EVYLAEUS marginatus
E.villosus

FOLSINIA candida

FORMICA
F.bruni
F.cunicularia
F.exsecta
F.lugubris
F.polyctena
F.pressilabris
F.rofa
F.rufibarbis
F.sanguinea
F.schaufussi

FORMICIDAE

FORMICOXENUS hirticornis
F.nitidulus
FURCULITERMES

GLYPTOTERMES

HALICTINAE
HELIANTHENIN nuanulariua
HETEROTERMES
HETEROTERMITINAE
HODOTERMES
HODOTERMITIDAE
HOLISCHNOGASTER
H.gracilipes
HYPOPONERA eduardi

IRIDOMYRMEX
38 I.humilis
8,13,92 1SOPTERA
10,14,17-26
18
7-168,17-26
201
195-202 JUGOSITERNES
244
29
323-326 KALOTERMES
34 K.$lavicollis
é2 KALOTERMITIDAE
59,61,62
38
2 LABIOOTERMES
293-302 LABIDUS
LABIOTERMES
LASIOGLOSSIM
240-244 LASIUS alienus
251 L.flavus
9-262 L.neoniger
i Lostoins
;:;.259 LEPTOGENYS
110,135,136 L.purpurea
249-251 LEPTOMYXOTERNES
110 LEPTOTHORAX
221-228 L.curvispinosus
21-228 L.exilis
315 L.gredleri
7-14,17-26,45-56,79-86, La |chtens'te|m
97-108,109-118,133-140, L.0vlanderi
147-150,151-158,159-18  L-provancheri
167-126,177-184,185-194  L.unifasciates
195-202,203-220,234-328 LIMMETOPN nicrocephalon

239-248,249-262,243-280
303-318

264

264,265

38

37

LIOSTENOGASTER flavol ineata

MACROTERMES
N.aulleri
MACROTERMITINAE
MACUL INEA
M.nausi thous
H.teleius
MANICA
M.rubida

MARASMIUS
MASTOTERMES
M.darwiniensis
MASTOTERMITIDAE
MEGABOMBUS hor torun
H.pascuorun
NEGAPINERA foetens
N.caffraria
MESOPONERA foetens

337

88,313
91,263-279
27-33,35-42,43-44,123-132,
229-233,319-322,323-326,
327-331

38

37,43-44
43-44
37,40

38
8

38

24
110,135-136
133-139
313

110,186
135,136
8,92

10

38
23-219,229
26

25

264

72

2A3-219

264
169,230,232
%

a3

38
319-322

38

97,106

98

98
152,160,163,165
151-157,159-144,
168,169

&

32,37,38,40
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MESSOR
M."cephalotes”
H.aegyptiaca
N.antennatus
M.aphaenogasteroides
N.barbara
M.barbarosa
N.berbericus
M.bernardi
N.capitatus
N.caviceps
M.denticulatus
N.foreli
H.galla
H.grandinida
M.himalayanus
N.lanellicornis
M.narocana
M.mediorubra
N.minor
N.postpetiolatus
N.rufitarsis
N.rufotestaceus
N.sanctus
H.sezirufus
N.senoni
N.sevani
N.striativentris
N.structor
M.sultanus

METISCHNOGASTER
N.cilipennis

MICROCEROTERMES
M.fuscotibialis

MICRORODOTERMES

MICROTERMES

MISCHOCYTTARUS drewseni

MONOMORIUM
N.minutun

MYRMECINA graminicola

MYRHICA

N.hirsuta
N.rubra

H.ruginodis
N.sabuleti
M.scabrinodis
N.vandeli

45-55
48,51
50

51,52
4

48,52,53,54

51

52,54

50,51,52
51,52,54,304,315
51

50

51,53,54

50,51

51,52,54
49,51,52

46,51

52,54

51,54

54

50,51

45,51,53

47,51

50,51,54,303-318
q
62,63

38,235,234,324,325
324,325

34,37

38

é
229,230,232

313

264
156,157,159,165,
203-219,245
99-185
97-108,134,186,
203-219,266,314
152-154

97-108
97-108,314
97-108

NASUTITERMES
N.lujae
NASUTITERMITINAE
NEJVAMYRMEX
NEDCAPRITERMES
NEOPONERA
N.apicalis
N.villosa
NECTERMES
NESHADIES arion
NODITERMES
NOMANYRMEX
NOVOMESSOR

ODONTOTERMES
DECOPHYLLA tonginoda

OPHIOTERMES
ORTHOTERHES

PACHYCONDYLA caffraria
PALTOTHYREUS tarsatus
PANCHL ORINAE
PANESTHIA
P.australis
PARISCHNDBASTER
P.alternata
P.mellyi
P.striatula
PARDNELLA
PERICAPRITERMES
PEUCEDANIM oreoselinum
PHEI0OLE
P.fallax
P.pallidula
PHEIDOLINI
PLAGIOLEPIS pygnaea
PLECTOPTERINAE
POGONOMYRMEX
P.barbatus
P.montanus
P.rugasus
P.subnitidus
POLISTES
P.exclanans
P.gallicus
POLISTINAE

38,43-44
319-322
38,40
8,9,92

201
185-193
195-202

37
245

38

92

314

240,243

38

2%

315

316
238,232,303-318
47

99,81,62
281-291
é1



POLYPHAGI DAE
POLYPHAGINAE
PINERINAE
POROTERMES
POROTERMITINAE
POSTELECTROTERMES
POSTSUBULITERMES
PROBOSCITERMES
PROCORNITERMES
PROMIROTERMES holmgreni
PROTERMES
PSAMMOTERMES
PSAMMOTERMITINAE
PSEUDACANTHOTERMES
PSEUDOCHARTEGUS fuscatus
PYROBOMBUS hypnorum
P.)apidarius
P.pratorum

QUERCUS

RETICULITERMES

R.banyulensis
R.flavipes
R.grassei
R.lucifugus
R.malletei
R.santonensis

R.virginicus
RHINOTERMITIDAE
RHOGMUS
RHYNCHOTERMES
ROPALIDIA opifex
ROSTROTERMES

SCHEDORHINOTERMES
SERRASTRIMA
SIMPLOCE bimaculata
SHITHISTRIMA
S.truncatidens
SOLENOPSIS
S.fugax
S.geminata
S.invicta
SPECULITERMES
SPHAEROCREMA striatula

137

37,43-44,123-131,
229-233,327-331
124-131,233,327-331
124-131
124-131,233,327-331
43-44

124-131
43-44,123-131,233,
327-331

124-131

37,40

8

8

62

38

kY4

244

28
240,245-246
240-247
218

217

79-86
04,284-246
38

265

SPHAEROMESSOR
S.cephalotes
S.plinii
S.sphaerothorax

STENDBASTRINAE

STOLOTERMES

STOLOTERNITINAE

STRUMIGENITI

STRUMIGENYS
S.rufobrunea

SUBUL ITERMES

SYNTERMES
S.grandis

TAPINOMA erraticun

T.nigerrinum
TERMES

T.hospes
TERMITES
TERMITINAE
TER{OPSINAE
TETRAMORIIM

T.caespitu

T.impurua
T.aodestun
T.semilaeve
THORACOTERMES
T.macrothorax
TRIFOLIUN pratense
T.stellatum
TUBICULITERMES
TYPHLOPONE

VERRUCOSITERMES
VESPIDAE
VESPINAE
VESPULA

WOMERSIA standmani

Z00TERMOPSIS

339

239-247
240,243,245-244
240-247

38

38,43-44

43-44

324,325

Voir Isoptera
38,40

kg
156,157,313
109-118,160-145,
168,169,217
109-118,149
109-118
111,117
38,43-44
319-322

73,74

53

38

8

38
281-291
81
63

245

2,37





