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POLYMORPHISME DES FOURMIS. 123

Le polymorphisme social et son déterminisme chez les Fourmis,

PAR
F. BERNARD.
(Alger.)

Les facteurs et I'évolution du polymorphisme des Fourmis sont loin d’atre tous
précisés actuellement et posent des problemes biologiques et phylogéniques fort com-
pliqués. En effet, ces insectes forment le groupe le plus vaste et probablement le plus
ancien parmi les Arthropodes sociaux. La plupart des genres vivants existaient dés
I’Oligocene. Suivant la systématique adoptée par Ashmead et reprise par nous dans
le récent Traité de Zoologie de Grassé, on peut y reconnaitre une super-famille (Formi-
coidea) contenant 8 familles et plus de 6.000 espéces mondiales.

Sauf chez quelques genres parasites, toutes ces Fourmis possédent au moins trois
astes bien tranchées : males ailés, femelles (généralement ailées avant la fécondation),
ouvriéres ou femelles aptéres (parfois fécondes). En plus, une trentaine de genres pré-
sentent deux ou méme trois sortes d’ouvriéres, sans transition entre elles.

Sur le déterminisme de ces divers types sociaux, on est pratiquement réduit a des
hypothéses, car 1'origine et la génétique des Fourmis restent trés mal connues, et les
expériences valables sont rares. Les hypothéses les plus classiques, dies a W. M. Wheeler
(1926 et 1937), concluent & une base blastogénétique des castes, qui seraient donc issucs
d’eufs distincts. On verra que cela rend compte au mieux des faits établis sur les familles
supérieures, mais les groupes primitifs tropicaux, si variés, réservent peut-étre des sur-
prises & cet égard.

Le présent travail essayera en premier lieu de définir les grandes catégories, ou
stades d’évolution, du polymorphisme, et leurs rapports avec la taille et le genre de
vie des espéces considérées. Puis viendront le rappel des théories en présence, le résumé
des expériences naturelles ou provoquées, enfin un essai d’explication génétique des
particularités du groupe. Les principes de la classification des Fourmis seront supposés
connus. Je ne veux pas terminer cette introduction sans remercier le professeur Pierre-P.
Grassé et MM. Le Masne et Ledoux pour les nombreux documents et suggestions dont
ils m'ont fait bénéficier.

I. PRINCIPAUX TYPES DE DIFFERENCES ENTRE LES CASTES.

L'origine des Formicoidea reste discutée, aucun autre groupe d’Aculéates vivants ne
se rapprochant de fagon incontestable des Fourmis les plus inférieures (Ponem‘lac).
Pour \Wheeler, les Myzine, Tiphiidae dont la Q@ paralyse des larves de Coléopteres,
seraient les Hyménoptéres solitaires les plus voisins par la structure 'des deux sexes.
D’autre part, la morphologie des Dorylidae, Fourmis & polymorphlsm.e maximum,
rappelle celle de certains Bethylidae. Il est intéressant de noter que les Myzine comme les
Béthylides offrent parfois un dimorphisme des @, qui ont alors (Myw‘w lineata, Sclero-
derma, Cephalonomia. ..) un mélange d’individus ailés et de formes aptéres ou brachyp-
téres, sans transition entre elles et méme de teinte et de sculpture différentes. On par-
tagera I'avis de Wheeler et de J. R. Denis en supposant que le polymorphisme est antérieur
d la vie sociale, et que les deux types de @ étaient originellement féconds chez les Fourmus,
omme ceux des Myzine et des Seleroderma.
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mble confirmée par la biologie des genres primitifs, vue surtout
par Wheeler en Australie (1933). Les Myrmecia, trés archaiques, ont des 9 actives,
la reine pouvant sortir du terrier et aller chasser des cl'leml!es pour sa p\rogémtuye :
la longue claustration des autres reines n’est pas encore établie, ct‘d est méme p0§sx})le
que la dissolution des muscles du vol n'’intervienne pas comp]etelzlent. Lespéce la
plus simple par la forme des mandibules (M.“[Promyrmecza] abay;rans Forel) p)arait'man-
quer de © et se reproduirait donc par les ouvrieres. . . Dans la méme famille (Poneridae),
la ponte des ¥ a été signalée chez Ponera, Megaponera, et surtout chez le géant du groupe :
Dinoponera grandis Sm., dépourvu de @ ailées. Quant au dlmOfplllSr_ne'st_axucl (S9) des
Fourmis, il est en moyenne plus faiblg que ce'alu.x fles autres Aculea}es mfen)eurs. Wheeler
(1937) s’était basé sur cela pour juger primitifs les genres (1 onera, I.altollzyrcus...‘
ot le & est trés différent dela @ .Au contraire, les & de Myrmecia, Myrmica, etc., pres-
qu’aussi grands et larges que leurs conjo.intes, sont qualifiés par lui de «secondaire-
ment féminisés ». Je ne partage pas cette opinion, car il apparait nettement que les formes
primitives de chaque famille ou tribu : Myrmecia, Cerapachys, Su'na', Leptothoraz, A!opula,
Cataglyphis, etc. ont des &' plus gros que ceux des genres spécialisés des mémes groupes.
Rien ne prouve, d’ailleurs, que les ancétres solitaires des Fourmis avaient des sexes
aussi dimorphes que les Tiphiidae ou les Bethylidae actuels.

En résumé, nous admettrons que les Hyménoptéres solitaires ayant précédé les
Formicoides avaient déja deux formes de @ fécondes et un dimorphisme sexuel peu
accentué, A partir de ce stade, on distinguera six catégories de polymorphisme, suivant
sensiblement I'ordre systématique : Poneridae, Formicidae, Myrmicidae, Dorylidae,
et, pour terminer, des genres parasites comme Carebara et Bothriomyrmez dont les
proportions sortent des catégories normales. Pour mieux préciser les rapports de
dimensions, j’ai évalué les volumes du thorax dans toutes les castes de 53 Fourmis des
principales tribus mondiales. La technique et les détails de ces mesures seront donnds
dans un prochain mémoire. If suffira ict d’employer les résultats sous la forme :

Cette conception se

P vol. thorax @ ailée M — vol. thorax Q@ ailée

" vol. thorax ¢ major; vol. thorax du &.

Le volume thoracique moyen apparait comme le meilleur terme de référence, car la
taille du corps et son volume dépendent trop de celui du gastre, trés variable selon
I'état de V'individu mesuré. De plus, le volume de la tdte est trop dépendant du type
de mandibules pour assurer de bonnes comparaisons d’'un bout A {’autre de notre
superfamille..

L. Type Myrmecia (majorité des Poneridae [pl. 111, 1)

Anim,at.lx insec,tivores, terricoles, primitifs, dont 'Y a encore un thorax large, pourvu
des sclemte; latéraux d'insertion des ailes. Pour autant que 'on sache, la reine est
souvent active et capable de sortir du nid. A part Myrmecia chaser, et les Brachyponera
(que nous rattacherons au groupe Vi), la plupart des espéces ont un faible polymor-
phisme : .

F' vahde _1,28 (Myrmecia gulosa Fa%).) a 4,2 (Amblyopone australis Erichs.) et 5 (Myr-
mlecm chasei For.i m(flndzbulams Sm., pilosula Sm.). En moyenne, le thorax 9 est deux fois
us rOs 1% ? . . 4 . - . i .
‘}301umgineuz::' celur de I'¥, et I’on voit que certaines Myrmecia ont acquis déja des reines

Le & est presque aussi robuste 3

i ste que la @, et & fortes mandibules dans les types
;u‘chalques Amblyopone et Myrmecia, plus grand méme chesz Ponera sensu stricto Aille)lf)rs
e rapport M peut atteindre 3,3 dans Myrmecia chaser : : :
iaccroxsserr_lent de la @, le & restant de la taille des ¥ ;
groupes suivants. .

Pévolution a porté ici sur
cas tres fréquent aussi dans les
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1I. Type Formica (pl. 111, 2

A partir de maintenant, 'ouvriére a perdu les sclérites alaires et devient inféconde
ou capable seulement de produire quelques & (Wheeler suppose que dans beaucoul;
de nids les &' proviennent surtout des ¥)... Les exceptions assez nombreuses A cette
régle (parthénogénése deutérotoque chez les ¥ de Lasius, Oecophylla, etc.) paraissent
des réalisations isolées, non point un rappel du mode inférieur des Poneridas,

Le type Formica concerne les Formicidae primitifs, diurnes, terricoles, insectivores,
 petite reine et gros yeux (Formica, Cataglyphis, probablement aussi les genres tropi-
caux Gigantiops, Santschiella, etc.). Il y a souvent plusieurs reines par nid, elles restent
agiles mais ne sortent guére ? Les larves et les’d de Formica, primitifs, se rapprochent
des Poneridae, dont les Formicidae différent avant tout par la perte totale de I'aiguillon.

F varie de 1,2 (Cataglyphis bicolor Fab.) & 8,4 (Formica fusca L.) : en moyenne, le
polymorphisme des  est deux fois plus accentué que celul des Poneridac, et Cataglyphis
bombycina du Sahara posséde un «soldat» fouisseur A mandibules énormes, mais les
autres Formicinae ont des ¥ peu variables. Le o est presque toujours aussi gros que
la jeune Q.

II1. Type] Camponotus (pl. I, 3).

H s'agit des géants des Formicidae : genres Camponotus et Polyrhachis, habitant surtout
les foréts tropicales, et dont les especes supérieures sont arboricoles et tissent des nids
de soie. Par ce perfectionnement, comme par la taille médiocre des yeux et la simplifi-
cation des larves, les Camponotinae sont sfirement un groupe trés diflérencid, mais
gardent de petites reines. La @ a le thorax gréle, comprimé, le rapport F allant de 0,9
a 1,5, car les ¥ major sont fréquemment un peu plus longues que les Q. Les d, plus
petits que les @ (M = 1,1 4 1,9), se montrent plus nocturnes que dans le groupe Formica.
Les ¥, omnivores, présentent des tailles diverses, leur volume allant de 1 & 4 chez le
banal Camponotus maculatus (Fab.) d’Afrique. Plus rarement, il y a deux ou trois castes
douvritres distinctes, les plus grosses seules étant signalées comme pondeuses : cette
complication intervient surtout dans les sous-genres sud-américains, et dans les pré-
tendus «soldats» du sous-genre Colobopsis, représenté en Europe. Régimelomnivore en
général.

IV. Type Tapinoma (pl. 1IL, 4). '

Les Formicidae et Dolichoderidae spécialisés pratiquent, uniquement ou partielle-
ment, la traite du miellat sucré de Cicadelles, Pucerons, Cochenilles et de certaines
chenilles. Leurs larves, encore plus condensées que celles des Camponotu§, témoignent
d’une atrophie plus ou moins poussée des picces bucca.les et 1a nourriture leur es}
emboquée par les ¥. L’habitat est sur les arbres (Dolichoderus, Azteca, Oecophylla)
ou souterrain, avec maximum pour les Pseudolasius paléotropicaux, dont plusieurs sont
aveugles. ' . i

A ce genre de vie et de larves correspond habituellement un polymorphisme trés
caractérisé. Le thorax des @ est large, souvent aplati, 3 (Irzdomyrme:c.‘humzhs Mflyr) A
20 fois (Lasius variés) plus volumineux que celm. des grosses ¥, ces dgrnleres chlllséltu(a:nt
une caste séparée dans Oecophylla et Pseydolas’ms (Ledoux, N. A: Webc;r, 1 )0 es
mémes ¥ major engendrent sans fécondation d a.utres g chez Laszusé Ein u}, pé)utl: ecdo—
phylla smaragdina (Bhattacharya, 1943), Oe.longm’odd (Ledoux, 1949), les 0;1 adlons c:
nids par la reine semblent voudes a I'échec, et cest la ponte des grosses > oxz}na(x;e
les trois autres castes par parthénogénése deutérotoque, qui assure avant toult.e]succes t
Pespice. Parmi les Fourmis, ce type offre le record de dimorphisme sexuel : le rappor
M, toujours supéricur & 2, atteint 11,5 pour Oecoplylla longinoda.
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Presque tous les Dolichoderidae, et ie‘s genres de. F,ormicidae, non cités dans les
groupes 2 et 3, se rattachent & Ia présente section, qui n’a aucun eqmya]ent exact dans
les autres sous-familles. Les reines de la fameusg Fourmi dAArgentme (Iridomyrmes
humilis) sont remarquables par leur thorax relativement gréle et leurs promenades
hors du nid, ce qui fait passage aux meeurs des Poneridae.

V. Type Messor.

On peut grouper ici les Myrmicidae 'inférieur.s et la famille plus primitive des PFO'
myrmicidae, soit comme genres classiques Sima, Pogorfomgrme:c, Messor, My’rmzca,
Aphaenogaster, Cardiocondyla, Atopula, Leptothoraz, Myrmicaria. Ces In.sect(’es, généra-
lement diurnes, sont omnivores (Stma, Leptot/zoraw) ou francheme_nt orientés vers une
nourriture végétale (fleurs pour Aphaenogaster gemella [Em.], graines pour Messor).

La femelle n’est jamais trés grosse (F entre 1,67 [Legtot/torax acervorum Fab.] et 3,8
[Aphaenogaster gibbosa Latr.]) et les ¥, variables de taille, ont toutefois des Ppassages
graduels entre la forme major et les minor. Le o est tantdt plus Iarge que sa conjointe
(Myrmica, Leptothoraz), tantot plus réduit. La reine est souvent unique, peu féconde,
si bien que I'établissement d’une grande fourmilisre réclame des années. Les larves,
presque aussi complétes que chez Formica, ont des poils d’accrochage. 1l est probab!e
que la majorité de ces genres auraient disparu sans leurs adaptations originales (vie
dans les fentes et les tiges pour Sima et Leptothoraz, récolte de graines par Messor).

VL. Type Tetramorium (pl. 111, 5 et 6).

I est commode de réunir sous ce nom les tribus évoluées de Myrmicidae (Pheidole,
Crematogastrinae, Solenopsidinae, Tetramorinae, Attinae. . .), avec un petit nombre
de Poneridae A grosses reines (Brackyponera). Le régime omnivore devient dominant,
sauf pour les Attinae champignonniéres. Le jabot est plus développé chez les 3, et les
aliments fournis aux larves sont souvent fluides. ‘

Un seul genre (Crematogaster) est biologiquement trés comparable aux Formicidae
arboricoles et construit fréquemment des nids cartonnéds. Tous les autres sont terricoles,
parfois parasites de fourmilitres ou de termitiéres, et nous examinerons plus loin ce
mode de vie, qui entraine un volume énorme pour la Q. Leg espéces libres ne dépassent
guére F = 19 (Atta forvens Say) et se tiennent habituellement entre F = 2.5 (Monomoe
rium salomonis) et 10,5 (M. gracillimum Sm., Crematogaster scutellaris OL), ce qui est
du méme ordre que dans le type 4. ’

Sauf chez Crematogaster (M=4), le & a souvent un thorax plus massif que celui de la 9
on peut parler ici avec Wheeler de « féminisation du méle». Les ¥ atteignent dans quel-
Jues genres un polymorphisme &levé. Pheidole, Oligomyrmes, ete. ont des «soldats»,
© & grosse tdte sans {ransition avec les petits individus, mais un soldat de Phetdole ne
différe pas plus de I'¥ minor que les deux formes extrémes de Messor, reliées par des
mtermedlau:es. D’aprés Goetsch (1939) et Autuori (1941), les minor d’Anta et Acro-
nyrmex, qui restent au nid, s'occupant du couvain et des champignons, appartiendraient
4 une caste & part. ’ :

Dans l"ensemble, comparés aux Formicidae, les Myrmicidae ont des reines peu
mobiles, & thorax comprimé Jatéralement plutét qu'aplati, et la parthénogénése thé-
lytoque des ¥ nlest confirmée nulle part. Au point de vue polymorphisme, les Myrmi-

c1d§e sont assez particuliers, probablement plus anciens et plus diversifiés que les
familles voisines. '

VIL. Type Dorylu;v.

Ici, la Q est toujours aptére, & thorax étroit, sans sclérites, beaucoup plus‘grosse
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que I'¢ (F va de 2,8 |Acanthostichus quadratus Em.] & 18,5 | Leptanilla revelierei Em.]).
(e type de reine, nommé dichthadia, s’ébauche dans certains Poneridae comme Lepto-
genys, quelques Gerapachyidae (dcanthostichus) et toute la famille des Dorylidae, aveu-
gles et nomades. On y rattache avec quelque doute le petit groupe endogé des Lepta-
nillidae, bien différent des précédents par les ailes, la forme larvaire et le dimorphisme
sexuel : les &' y sont gréles, & thorax étroit, tandis que ceux des Dorylidae, presque aussi
grands que leurs @, ont le thorax normal (M varie de 0,19 & 0,30).

La famille des Cerapachyidae, surtout australe, fait le pont entre Poneridae et Dory-
lidae. Comme on ne connait guere de termes de passage entre @ ailée et dichthadia,
Wheeler pense que la reine de ce type n’est pas homologue des autres : il s’agirait de
grosses ¥ spécialisées dans la reproduction, et bien plus évoluées dans ce sens que celles
des Poneridae inférieurs. Lmery considérait en 1911 les Dorylidae comme les Fourmis
les plus archaiques : cette théorie est abandonnée, mais il est possible que le groupe
soit trés ancien, et dérivé d’une autre souche que les Poneridae.

Les ouvriéres, fréquemment trés polymorphes (maximum dans les Anomma d’Afrique),
ont un nombre d’articles antennaires variable selon la taille, cas unique chez les Fourmis,
Elles sont soupgonnées de pouvoir pondre, mais sans preuves nombreuses. Les larves,
bien segmentées, sont moins indépendantes que celles de Poneridae, 4 cause notamment
des pitces buccales réduites.

Fourmis parasites, esclavagustes ou lestobiotiques.

Cette question est bien traitée dans les ouvrages classiques et 'on donnera simplement
quelques exemples numériques, précisant I'influence des divers types de parasitisme
sur les dimensions des castes :

Les esclavagistes (Harpagozenus, Polyergus, etc.) montrent souvent une réduction
dud et surtout de la @ par rapport a I'¥?, qui garde la taille habituelle dans la tribu.
Polyergus a un rapport F de 3,25, au lieu de 524 9 chez Formica, etle thorax du &' est
trois fois plus petit. ,

Dans les Myrmicidae, les genres Leptothorax, Epizenus, Solenopsis ont des espéces pillant
les nids d’autres Fourmis voisines (lestobiose). A ce mode de vie correspond généra-
lement une faible taille des ¥ et des reines, soit nombreuses et gréles (certains Lepto-
thoraz), soit volumineuses (Solenopsis nicaeensis Bernard a été trouvée dans le nid de
Camponotus aethiops et atteint un rapport F — 26, contre 19 pour le maximum des Myr-
micidae libres). Les & de ces lestobiotiques sont peu modifiés. -

Mais le sommet du polymorphisme est réalisé par un petit nombre'de Mymzlcndac
africains, se nourrissant aux dépens des termitiéres. L'¥, aveugle, ne dépasse guere un
millimétre, les sexués ont 20 millimétres chez Carebara vidua Sm., géant du groupe,
dont F = 9.420, M = 3,75. 1l faut des milliers d’¥ pour pourrir une larve sexuée, et
la fondation du nid n’est possible que gréce aux ¥ que la @ emporte sur ses pattes &
Pessaimage. v . : : . ’ '

Les espéces non parasites ont rarement une corrélation aussi nette entre Paccroisse-
ment de la reine et la diminution des %. Il est probable qu'une alimentation surabon-
dante détermine dans I'ovaire des mitoses trés rapprochées, d’ott pauvreté de chaque
ovocyle en réserves et petite taille des larves sortant de ces ceufs.

Ecologie, genre d’alimentation et polymorphisme.

La comparaison des huit principaux cas fait conclure & une influence trés nette du
milieu et du genre de nourriture sur 1'accentuation du polymorphisme. Pour que celui-ci
soit relativement élevé (F > 5), 1 parait néce§saire que 1&} reine vive dans un mzlzfu con-
stant et regoive un aliment pew varié. Les fourmis trés omnivores (Camponotus) ou i reine

TZ. 131516. ' ‘ o
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active et changeant de place (Poneridae, Cataglyphis, Irz’domyrm?x, etc.) ont de faxbl'es
différences entre les castes @ (F de 0,9 & 4). Précisons le par catégorie : type Myrmecia,
insectivore, mais @ agiles, nids peu peuplés, ne créant pas une ambiance stable et des
soins incessants autour de la reine. F n’atteint 5 que chez M chasei, dont le terrier est
profond et les ¥ trés nombreuses. Les M. mandibularis et pilosula, de type ,an.alogue,.ne
dépassent pas 150 ¥ par nid (d’aprés Wheeler), mais il est poss1h1.e que Ialimentatiog
donnée aux larves de sexués soit riche et monotone, car ces petl'ts msetites' sfiut\eurs
fréquentent surtout les Eucalyptus, ol ils doivent récolter du miellat d’Hémiptéres.

Type Formica. Surtout insectivore. Les Cataglyphis sah,ariens, a pe,tites .Q,. t,)nt des
terriers diflus, subissant de grandes variations de température et d’humidité. (;hez
Formica, les ¥ sont au moins dix fois plus nombreuses, et, grice aux couches de feuilles
garnissant habituellement le nid, son milieu devient plus constant. Duva! a montré que
la teneur de V'air en CO? est quarante fois plus forte dans un déme de F. rufa qu'a ses
environs. Le rapport F se tient entre 5 et 9, avec maximum pour F. fusca, la plus sou-
terraine de toutes et probablement la mieux protégée contre la sécheresse.

Type Gamponotus. Omnivore. La reine se déplace dans le nid et les ¥, grosses et peu
agiles, dotvent la nourrir moins souvent que chez Formica.

Type Tapinoma. Fourmiliére souterraine, souvent profonde et dense_ : les quelques
genres arboricoles (Azteca, Oecophylla, Dendrolasius. . .) doivent dérlver'de formes
terricoles et déja trés polymorphes. Aliments surtout sucrés : les ¥, trés actives, en ad-

ministrent beaucoup aux reines, sauf pour les Dolichoderidae inférieurs (Iridomyrmea:) A
@ petites et vagabondes. ,

Type Messor. Omnivores, ou dévorant des tissus végétaux de composition varie
(graines, feuilles, pétales). La société est souvent nombreuse, mais dispersée dans un
vaste nid, ou les contacts reine-ouvriéres paraissent plus restreints que dans le type
suivant.

Type Tetramorium. Omnivores ou mycophages. Comparés a ceux de Messor, Aphae-
nogaster, Stma, les nids sont concentrés, a forte densité de population. La reine, souvent
unique, est trés entourée et léchée par les . Monomorium contient les especes les plus
omnivores, avec F parfois inférieur & 4. Pheidole et Tetramorium ont des instincts de
récolte variable suivant les nids, mais chacun d’eux présente habituellement une domi-
nance, soit de graines, soit de morceaux d'insectes, Crematogaster capture de petites
proies, et, comme 7 apinoma, vit en grande partie de miellats d’Hémiptéres. Enfin, fes
plus polymorphes sont les Attinés supérieurs, cultivant des champignons.

Type Dorylus. Habitat exclusivement souterrain dans la majorité des espéces, qui ont
le faciés de beaucoup d’Arthropodes endogés décolorés, aveugles, avec aptérisme et
physpgastme chez la Q. La troupe est nomade, mais la reine est trés soignée, les larves
paraissent surtout nourries de substances fluides provenant des proies de la horde, ou de
boulettes préparées.

En résums, }’accroissemen.t du polymorphisme n’est pas paralléle & I’évolution ana-
tomique et sociale des fourmis, il serajt plutét en rapport avec la constance du milieu et
des aliments. Aux deux extrémes, I’habitat tres souterrain d’une part, 1'élevage des
pucerons et cochenilles sur les plantes d’autre part, ont abouti aux énormes reines de
Dorylus ou de Lasius,

_Pour compléter cette ?lassiﬁcatiop, le tableau suivant réunit quelques données numé-
riques sur le polymorphlsm'e, sur vingt et une espéces parmi les cinquante-trois fourmis
mesurées en vue de ce travail. Les Myrmecia furent étudides au British Museum, les Dory-
lidae dans la collection Santschi au Musée de Bale, grace a I'accueil bienveillant regu
dans ces établissements,

. . . y . . »
Chaque m(_imdu mesureé correspond 2 la taille maximum observée daus ces collections,
ou dans la mienne pour les formes européennes et africaines,

.
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Tasrrav 1.

Résumé du polymorphisme,

TAILLE VOLUME VOLUME
PRO- DES CASTES. THORAX, GASTRE,

ESPECE MESUREE. |

VENANCE. 0 v
ailée. | major. g /g ¢ / g e/%
Myrmecia gulosa (F.)....... Australie . . | 22 20 20 1,19 1,28 2,05
Myrmecia chasei For........| Australie..| 17,2 15 15 3,34 5,0 3,6
Paltothyreus tarsatus {Fab.)..| Guinée....| 23,2 16 16,9 2,65 2,44 4,02

Cataglyphis bicolor (Fab.) ... Algérie.. .. | 10,9 9,951 87 1,7 1,23 1,92

Fornuca fusca | DS Pyrénées. .| 9,5 1,55 8,85 0,76 8,1 33,1
Camponotus maculatus (1) st- .

acqypliaca . ..o, Fezzan....| 12,5 12,6 9,0 1,67 1,21 4,1
Tapinoma nigerrimum Nyl... . Alger..... 7,0 4,35 5,6 2,1 0,37 0,0

Occophylla longinoda (Latr.) .| Guinée....| 15,5 7,6 5,9 11,5 13,4 20,2

Lasius niger (L.) st. lasioides

Em...ooooooooiiii .. Var......| 83 3,3 3,7 4,6 19,5 1,2
Leptothoraz acervorum (I.)..] Pyrénées..| 3,9 3,35 4,5 0,64 1,67 1,92
Messor barbara (L).o...... Alger.....| 12,7 11,1 8,3 2,6 3,08 2,7
Aphacnogaster gibbosa (Latr.). | Pyrénées..| 7.9 5751 4,82 2,15 3,80 5,20

Brachyponera lutea (Mayr)..| Australic..| 11,0 5,0 6,9 1,76 9,1 24,5
Monomorium salomonis (L)..| Alger.....l 6,4 3,2 4,9 0,82 3,3 12,6
Solenopsis nicaeensis Bernard, Alpes.....| 6,15 2,5 4,6 1,58 | 25,0 51,3
Carebara vidua Sm......... Congo....| 21,5 1,4 | 17,3 3,75 | 9,420] 12,050
Tetramorium caespitum (L.)..| Pyrénées..| 6,75 3,331 5,13 0,9 7,5 13,2
Atta fervens Say........... Cuba..... 18,8 10,7 | 14,3 1,20 | 19,0 18,1

Acanthostichus gquadratus Em.| Amazone..| 11,0 | 7.0 8,0 0,6 2,82 10,8

Dorylus fulvus (F.) var punicas| Tunisie. . .| 42,0 10,8 | 29,5 0,27 | 13,2 132,0
Sant.. ...,

dromma nigricans 1, .. . . . . Congo....| 40,5 18,8 | 28,8 0,19 | 15,8 325,0

) Chez les Cerapachyidae et Dorylidae, 1a @, du type dichllzadia{ est aptére, et les mesures correspondent
aux rares reines connues. WHEELER ,(1937)‘ pense qu'elle provient de grosses @ fécondes (stade prodich-
thadia, observé chez Mejaponera, Plectroctena, Lobopella, Acanthostichus, elc.)

II. REMARQUES SUR LES VARIATIONS DE TAILLE.
Lalongueur des fourmis varie beaucoup d’une espéce i 'autre, et, dans chaque espéce,
i 'intérieur des diverses castes. En étudiant ses changements, plusieurs faits profitables
pour la connaissance du polymorphisme se dégagent de 1'ensemble des mesures. En

3.
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voici quelques-uns, destinés a dtre précisés plus tard dans une étude bioméirique plus
détaillée :

a. Il n’y a aucune relation nette entre l.a taille de I'espéce et 'intensité d‘e son p?]y‘-
morphisme. Si 'on prend pour base la taille flu g, on trouve des genres tres evoh’les 3
cet égard chez des types minuscules (Leptaml.la, 1 m’ll’hm. 5) comme chez ]e§ géants
Dorylus (29 millim.). De méme, la © est voisine de ,1 ¥ aussi 'blf}n pour qudzoconqy{a
(2 millim. 6) que pour Myrmecia (20 millim.). Ce résultat n-était pas cerlain a prior,
car le poids du corps varie comme le cube de s longueur_, et 1! était possible qu'au dela
d’une certaine taille des @ obéses soient inviables phy51qlog1quernent, le rapport des
surfaces d’échange & la masse des organes devenant trop faible;

b. Méme chez les fourmis inférieures, la taille individuelle des 9 ailées ou des % est
généralement variable, pouvant aller du simple au (double (.la.ns chaql_{e caste d.u.nid.
Rien d’étonnant A cela, puisque les @ d’Aculéates sohtmres.vmsms (Scoliides, Mutillides)
montrent des variations encore plus fortes selon la nourriture recue par leurs larves :
Stenomutilla argentata va de 6 4 18 millimétres. A ces changements correspondent des
volumes thoraciques allant de 1 a 10. .

Chez la plupart des insectes, la téte croit plus intensément que le corps, cetle aHo-‘
méirie étant trés manifeste pour les ¥ de Tapinoma, Messor, etc. On consnd_érgr_a done
comme normale, et en rapport avec les inégalités de nutritior}, toute varlal'uht‘é_des
ouvriéres ne dépassant pas 12 comme rapport de volume thoracique entre les individus
extrémes, & condition que ceux-ci soient reliés par des intermédiaires graduels. Tel est
le cas des 9/10 des genres connus, mais il y a environ un dixitme de types accentués,
ol le rapport en question atteint par exemple les valeurs suivantes : 13,5 (Messor barbara),
15 (Anomma nigricans), 46 (Dorylus Sulvus), 70 (Atta fervens et Pheidologeton dversus).
D’out vient cette variabilité des 3? Le cas des Dorylidae est spécial, puisque méme le
nombre des articles des antennes diminue chez les petites ¥. LElles se comportent comme
les Ichneumonides, dont les adultes issus de larves peu alimentées ont également des
antennes simplifiées. Mais toutes les ¥ semblent nattre du méme genre d’ccufs. Pour les
Myrmicidae, Wheeler suppose que les grandes ¢ sont anormales et « féminisées», ayant
acquis des caractéres des Q. Mais il faut noter que chez Messor et Atta le thorax des major
est encore tout a fait du modele ouvriére, et leur tite diffore bien de celles de reines de
méme taille. En fait, les publications postérieures 4 I'ecuyre posthume de Wheeler
(1937) tendent & montrer que ce sont, au contraire, les ¥ minor qui apparaissent en
plus chez les genres évolués. Celles d’Attinds et de certains Camponotus paraissent
constituer une caste 3 part, venant d’ceufs distinets, et ne sortent guére, assurant surtout
les soins aux larves et la préparation des aliments.

Reste & voir le cas des «soldats », grosses ¥, bien séparées des petites par disparition
des tailles intermédiaires. Chez Pheidole, une méme larve moyenne se transforme parfois
en ¢ minor ou en soldat selon la dose de nourriture, et peut donner, sous P'action des
Nématodes parasites Mermis, des « mermitergates» faisant passage entre les deux.
C’est une nouvelle preuve que les major ne sont Pas une caste génétiquement distincte.
Quant au rdle des prétendus soldats, il est rarement défensif, Ceux de Pheidole, comme
les major de Messor, aident & fragmenter les graines ou proies volumineuses. Ceux des
Camponotus arboricoles (Colobopsis etc), et probablement d’Oligomyrmez, ferment de
leur tdte Pentrée du nid. Enfin, celui de Cataglyphis bombycina, des dunes sahariennes,
est un fouisseur dont les longues mandibules transportent des boulettes de sable;

¢. Une croissance relative fructueuse & considérer est celle du volume du thorax par
rapport & la Jongueur du corps. Méme entre espéces différentes (cinquante-trois fourmis
de toutes les familles), on obtient des courbes allométriques simples (droites en co-
ordonnées logarithmiques), et voicl les faits les plus notables & en déduire :

Pour les &, cinquante et une espéces sur cinquante-trois se rapprochent d’une seule
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droite, dont la pente de‘ croissance est inférieure A celles des Q. Les Formicoidea sont
donc un groupe homogéne quant aux proportions du corps des J.

Pour les @, les points représentatifs se répartissent autour de quatre droites, corres-

ondant chacune a un groupe naturel. Ces droites sont paralléles, mais leur ordonnée
i Vorigine b change de I'une & T'autre : sa valeur est minimum chez les Dorylidae i-
Acanthostichus. Pour une méme taille, le volume thoracique d’un Dorylide cst six fois
plus faible que chez un Ponéridé inféricur (Myrmecia), vingt fois plus que chez un Poné-
ridé supérieur ou un Myrmicidé, trente fois plus que pour les Dolichodéridés et For-
micidés, la droite de b maximum étant commune a ces deux familles (fig. 6.

Pour les ¥, les proportions du corps sont plus variables, et les deux tiers des genres
ont des types de croissance dysharmonique a part. Mais un tiers au moins des f’()rxucs
¢tudiées ont leurs points représentatifs des thorax d’% sur la méme droite que les @
correspondantes. Gest le cas pour Myrmecia, Paraponera, Aphaenogaster, Leptothoraz,
Atopula, Tetramorrum, les Solenopsidinés, Attinés, Tapinoma, Formica et Lasius. Le

olymorphisme dans ces groupes apparait donc primitif d’allure, puisque, malgré
reur aptérisme, les ouvriéres gardent le volume thoracique d'une @ de leur taille.
Celles de Dorylines croissent comme les Poneridae inférieurs. En résumé, au point de
vue biométrique, les & de Fourmis sont trés homogenes, les @ se répartissent en quatre
"~ groupes naturels, auxquels se rattachent bon nombre d'¥ des mémes genres. Bastes
sur le volume relatif du thorax, ces conclusions se vérifient assez bien pour celui du gastre,
ot toutefois les exceptions se révélent nombreuses.

[IL. LES TIHEORIES EN PRESENCE.

Chez les Guspes inféricures et la plupart des Abcilles, 1'origine trophogénétique de la
caste ouvritre est bien démontrée. Au contraire, les Fourmis ne fournissent gucre de
faits probants sur un pareil déterminisme nutriciel. Depuis surtout le travail de Wheeler
sur Acromyrmex (1937), on croit de plus en plus d la thése blastogénétique (différenciation
des castes dés P'ccuf). Mais, comme toujours dans la nature, il y a des exceptions, et il
est trés possible que des Insectes peu polymorphes, tels Camponotus et les Poncridae,
conservent la faculté de changer de caste sous 'influence de ’alimentation.

Seule la détermination du sexe & est généralement admise & partir des cufs non fé-
condés, conformément & la régle de Dzierzon. La ponte des engendre fréquemment
des G, et Wheeler admettait méme que la majorité des & d’une fourmiliére proviendrait
de la caste réputée stérile. En apparence, loutes les castes @ proviennent du méme type
d'eufs et de jeunes larves. Quand il y a des formes distinctes de larves pour les sexués
(Pheidole, Allomerus, et sans doute la plupart des Myrmicidae), elles ne deviennent recon-
naissables qu’a partir du troisitme ou quatriéme stade (il y a quatre mues’.lart'a.lres
chez la majorité des Fourmis). Il en est de méme pour les castes éventuelles a Vintérieur
des ¥, D'aprés Ledoux (1949), les deux types d'% d’Oecophylla longinoda viennent
d’'eufs et de jeunes larves identiques : seules les larves moyennes annoncent, soit la
caste minor, soit les major. T ) e

Ces constatations superficielles peuvent faire croire, par analogie avec 1 f.\be_dlfa don?f:s-
tique, & I'intervention d’un facteur alimentaire, transformant dps‘-larves lI’ldl'ﬁ‘eI:eIl'ClCCS
en ¥ de taille plus ou moins grande, ou en Q, selon la nourriture. Tel était Pavis de
Wasmann, Emery et Santschi, tous trols grands spécialistes de Fourmis, mais dont
Peuvre n'est pas exempte d’interprétations erronées. o

Plusieurs autres naturalistes ont soutenu, au contraire, la thése blastogénétique, et
cela dés 1910. Parmi eux figurent les deux plus éminents myrmécglogues : A. Forel
et W. M. Wheeler, et trois biologistes actuels : Vandel, Gosswald et Goe,t‘sch. ,Leurs argu-
ments démontrent en partie I'existence de castes des l’mgf, mais jusqu'a présent 0.1; n'a
pu distinguer ces formes au stade cuf ou jeune larve, ni, & plus forte raison, attribuer
au noyau ou au cytoplasme ovulaire la différenciation correspondante.
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Fic. 6. — Relations entre la taille des Fourmis (L, en abscisse, de 1,2 mm & 42 mm) et leur vo

lume thoracique (V. thz., de 0,01 & 160 mm3, en ordonnée) — Coordonnées logarithmiques — Les

pelits cercles correspondent chacun & une @, et Jeur ensemble provient des mesures sur 53

especes différentes de toutes les familles actuelles, depuis Leptanilla revelierei (n°® 15) jusqu'a Do-
rylus (Anomma) nigricans (n° 14) et Dorylus (Typ!llopone) Sulvus (n° 13). Les petites croix (X) et les

points noirs (e) correspondent aux ouxriéres major des mémes espéces (15, par exemple, est celle

de Leptanilla).

Sauf de rares exceptions, les @ se groupent au voisinage de 4 droites, représentatives d'ensem-
bles systématiques mnaturels. D est celle des Dorylidae + Acanthostichus quadratus (Cerapachyidac);
P celle des Poneridae inférieurs, M;-M, celles des Poneridae supérieurs et des Myrmicidae, F celle
des Dolichoderidae et Formicidae. Les ouvritres, pour un tiers des genres, se placent sur les
mémes droites que leurs Q, mais, pour deux tiers, onl des proportions thoraciques originales

(lignes en traits interrompus O, et O,). Les résullats numériques complets seront publi¢s dans un
travail ultérieur.

Flanders (1945), d’aprés ses découvertes sur les Chalcidiens, a émis I'idée que le
polymorphisme des Fourmis dépendrait de la cadence de ponte de la reine. En période
de ponte intense, les ovocytes seraient plus petits, moins achevés, et donneraient d’au-
tres castes. D’autre part, Schneirla a mis en évidence de remarquables changements
périodiques des cadences de ponte chez Eciton. Ges phases d’hyperactivité ovarienne,
probablement répandues chez toutes les Fourmis grice aux sécrétions du complexe
allato-cardiaque, sont intéressantes, mais rien dans ce qui en est connu ne confirme
I'hypothése de Flanders.

Enfin, nous connaissons trés mal les facteurs de production de sexués ailés dans un
nid jusqueJd composé de reines et d’ouvriéres. Gertains arguments annonceraient
une influence du climat et de la nourriture dans ce phénoméne. Selon I'année, j’ai trouvé
dans tous les nids de Solenopsis duboscqui & Banyuls, tous ceux de Leptothorax et Tetra-
morium 2 Baréges uniquement des & ou seulement des Q. Chez ces genres de petite taille,
la reine ne doit pas avoir une grosse provision de spermatozoides, et il y a peut-étre
des années A &' aprés celles ol ce sexe a manqué. Enfin, en Afrique du Nord, la plupart
des Fourmis essaiment de mai A aofit, sauf pour les Messor (trente espéces locales) et
les Oxyopomyrmex (quatre espéces) qui n'ont de sexués ailés que d’octobre a février.
Or, ces genres sont les seuls exclusivement granivores, donc & maximum de nourriture
en fin d’été. Cela ne raméne pas nécessairement I’hypothése trophogénétique : il peut
y avoir effet des graines fraiches sur la nature des ceufs pondus par la reme. On voit
toute la difficulté du sujet, et I'impossibilité de donner une réponse uniforme a tous les
problémes d’espéce [les & d’ Eciton sont suscités par une phasz séche (Schneirla)}.

IV. ENSEIGNEMENTS FOURNIS PAR LES OBSERVATIONS RECENTES.

Les travaux modernes peuvent étre répartis dans trois séries :

I. Constatations trés favorables & I’origine blastogénétique des castes : citons surtout
“le mémoire de Wheeler (1937) sur Acromyrmex (Atting);

II. Faits de méme tendance, mais laissant planer un doute sur le degré de diffé-
renciation des jeun-s larves. Il s’agit principalement des Fourmis tisseuses du genre
Occophylla : 0. smaragdina (Fab.) d’Asie (Bhattacharya, 1943) et 0. longinoda (Latr.)
d’Afrique (Ledoux, 1949). ' : '

III. Arguments d’ordre trophogénétique, montrant qu'une larve peut donner telle
ou telle des castes @ selon la nourriture regue (Emery 1921, Ezhikov 1934), ou sous
Vaction de parasites (Wasmann, Wheeler, Vandel 1930).

Examinons successivement ces donnédes, puis nous chercherons & conclure, sans ou-
blier que Ia stabilité des castes doit étre plus grande chez des genres a fort polymorphisme
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(Attinés, Oecophylla) que chez les Fourmis 4 petites © (Poneridae, Leptot/zora:c, Campo-
notus, etc.)

I. ATile de la Trinité, en 1935, N. A. Weber découvrit un nid remarquable de la
banale Fourmi champignonnieére : Acrorrfyrmea: octospinosus. Il en fut récolté 8.174 indi-
vidus, dont 98 p. 100 normaux des trois castes. Les 164 anormaux (2 p. 100) appar-
tenaient & cinq types séparés : _

10 gynandromorphes (caractéres & et @ j.uxtapf)sés) dont 9 ayant ce mélange sur Ia
téte seule, et un avec des pieces génitales dissymétriques;

46 gynergates, a corps d’¢ mais téte en p’artle ?; ‘ . ) .

Un diploergate ayant & gauche des traits d’¥ major et & droite des particularités d'%
moyenne; ' _ ’ ’

100 ¥ mutantes, plus ou moins scrobiculées (téte excavée en dessus, et creusée en scrobe
incurvé autour deé chaque antenne); .

6 ¢ mutantes, noires et non jaunes comme dans 1’Acromyrmex habituel.

En somme, un certain nombre d’habitants de ce nid (sans dou'te les filles d’une seule
reine mufante) ont subi des variations, dont I'origine chr(.n.nosoquug est trés probable,
tendant & ramener & un type ancestral (les Attinés primitifs Moellerius et Cyphomyrmex
ont des tétes plus scrobiculées). Toutle monde admet que les gynandromorphes, dont
on connaissait en 1937, soixante et un cas chez les Fourmis, proviennent d’anomalies
nucléaires dans la division de I'euf, I’hétérochromosome de la lignée o passant dans
une seule région de embryon. Pareille mosaique de caractéres d’$ accolés a ceux de
la @ (les 46 gynergates) démontre que ces deux castes sont tout aussi détermindes par la
constitution de I'ceuf. Enfin, I'unique «diploergate» fait croire que les ¥ major et media
des Acromyrmer seraient également des castes génétiquement  distinctes. D’aprés
Autuori (1941) cest le cas pour la caste minor des Atta.

Wheeler n’hésite donc pas & conclure que le probléme est résolu dans le sens blasto-
génétique. Mais n’oublions pas que les Attinés sont parmi les Fourmis les plus évoludes:
leur type n’est peut-&tre pas général.

Il Les recherches, dans la nature et en élevage, faites sur les Oecophylla, montrent que
les reines isolées réussissent trés rarement la fondation d’un nid et que P'essentiel de la
reproduction est assuré par la ponte des ¥ de la caste major, capables de donner naissance
sans fécondation A tous les types : femelles, méles, ouvritres major et minor. Je commencerai
par résumer les belles observations de Ledoux (1949) sur Oe. longinoda (fig- 4) -

Les @ produisent d’assez gros eeufs (longueur 1 millim. 20), d’ow proviennent des
¥ major ou minor (si les ceufs sont fécondés), des I uniquement chez les @ vierges. La .
chute des ailes n’est pas constarite : une  ailée peut pondre. Beaucoup de nids naturels,
méme trés peuplés, ne contiennent que des ¥, dont les petites (4 millim.) restent dansla
bourse de soie, s’occupant des larves ou des Coceides entretenus sur les feuilles. Les
¥ major, & pétiole plus long et mesurant 7 ‘millim. 6, sortent récolter des provendes
diverses (insectes, miellats, bourgeons), et pondent de petits ceufs (0 millim. 65).
Ledoux n’a jamais trouvé de spermatozoides dans les voies génitales des ouvritres, et
affirme leur parthénogénése deutérotoque, ‘car, dans certaines conditions, elles font des

‘eufs de 1 millim. 1 aboutissant & des &, Jusqu’au deuxiéme stade mclus, ces larves de d

paraissent identiques a celles d’% major. Par contre, les larves conduisant & des femelles
sont «spéciales », insegmentdées, laiteuses, des le premier stade, bien que nées de petits

-éeufs comme les ¥. On peut interpréter les résultats comme suit :

,1" Les reines pondent une seule sorte d’eufs, et semblent incapables de produire
d’autres femelles IR :

~2:22° Ala sortie des petits eufs @’%, les larves sont peu distinctes, mais trés vite colles

qui donneront des @ deyiennent insegmentées, paraissent subir deuy mues de plus:que
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les autres et atteignent 4 millim. 6 au dernier stade. Celles qui donneront des ¥, en
trois stades au lieu de cing, se différencient dés le deuxi¢me en futures major (2 millin; 3)
et futures minor (2 millim. 1). .
Ledoux pense qu'ici la nutrition conditionne le type d’% en puissance. Il n’est pas
certain que le type @ a larve spéciale soit rigoureusement établi deés 1'eeuf - peut-étre
Paliment qui lu1 est administré durant les premiers jours aprés I’éclosion oriente-t-il
la caste vers un sexué. Peut-8tre, aussi, cet aliment est-il nécessaire, en plus de la consti-
tution de T'euf, pour aboutir & une Q. Ledoux juge les preuves insuffisantes, et note
simplement que, lorsque le nid s’enrichit en larves «spécialesn, les ¥ récoltent parti-
culitrement des bourgeons terminaux de plantes, riches en substances de croissance.
Sur Oe. smaragdina, des Indes, Bhattacharya trouve que les eeufs fécondés de la reine
et ceux (fécondés ou non?) pondus par les ¥ sont semblables d’aspect, sphériques, et
larges de 0 millim. 5. Seuls les ceufs vierges de Ia reine sont deux fois plus gros. La bio-
logie des deux Oecophylla, si voisines morphologiquement, serait donc peu uniforme. -

Enfin, Ledoux explique les différences de taille entre wufs de longinoda par une hypo-
thése plausible. Les gros wufs des reines, et les ufs de &' pondus par les major, auraient
subi une réduction chromatique normale? Les petits ceufs, deux fois plus courts, seraient
des ovocytes de premier ordre, & 2 n chromosomes, aboutissant & des ¥ ou & des Q. Don-
caster (1910) a vu des faits de ce genre dans la gamétogéneése du Cynipide Neuroterus
lenticularis. Sans connaitre le ces d’Oecophylla, Mrazek (1916) avait déja comparé les
Fourmis aux Gynipides, dont beaucoup ont deux générations alternantes :

Géneration de la belle saison : © ailées fécondables, engendrant : génération agame de
la mauvaise saison : @ aptéres et parthénogénétiques, redonnant les & et < ailés dela
génération L.

Chez les Fourmis, ces deux générations seraient devenues de plus en plus mélangées
dans le temps, les ¥ représentant la phase agame. Les types & ¢ fécondes et deutéro-
toques (Lasius, Oecophylla, probablement de nombreux Poneridae) seraient donc biolo-
giquement primitifs. Oecophylla a tendance 4 perdre la @ ailée, phese ici fragile, tandis que
la majorité des Myrmicidae ont au contraire des reines trés fertiles et des ¥ rarement
pondeuses. Cette théorie est séduisante, et nous espérons que les prochaines recherches
cytologiques de Ledoux la confirmeront sur Oecophylla.

III. Ezhikov, chez divers Camponotus et Myrmica, prend de grosses larves (donnant
normalement des Q) et les soumet au jeGine. Les individus trop mal nourris aboutissent
i des ¥ de forte taille, capables de pondre, mais & thorax étroit. Geux moyennement ali-
mentés donnent des @ ailées, petites mais a thorax complet. Mais il faut noter que lqs
petites larves, futures ¥, ne donnent que des ¥, méme s le nid est richement approvi-
sionné. Tous les ceufs contiendraient done en puissance la forme ouvriére, mais seu!s
les cufs de constitution spéciale fourniraient des @ si les Jarves qui en sortent sont suffi-
samment nourries. Ici, Ja différence de constitution génétique entre les ceufs doit étre
faible, et d’ailleurs nous savons que CGamponotus et Myrmica sont parmi les genres les
moins polymorphes de leurs familles respectives. ‘

Les Pheidole contiennent souvent dans leur gastre un Nématode du genre Mermus,
dont P'effet a été étudié par Wheeler, puis par Vandel. Les larves d'¢ attaquées donnent
des «mermitergates» curieux : les uns sont intermédiaires de forme entre ouvricre et
soldat, d’autres ont un thorax de @ presque complet, & moignons d’al.les. Dpnc, le,s sécré-
tions du parasite et la suralimentation aboutissent a des proportions mtgrmedlagrfzs
entre les trois castes. La encore, Pheidole est un Myrmicidé relativement inférieur, voisin
des Messor qui ont, eux, tous les passages normaux enfre % rr.lin.or et soldat a large téte,
et un changement du milieu intérieur des lorves suffirait & diminuer lle po‘lymorphlsme.

Enfin, les Formica sanguinea intoxiquées par les sécrétions du Coléoptere ‘L?mechusa
s'occupent peu du couvain, et ce dernier engendre des pseudogynes, grosses ¢ & thorax
bombé mais sans ailes. Les pseudogynes, trés agitées, sont incapables de nourrir le cou-

J. Z. 131516. oA
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vain, et la fourmiliére dégénére. De récents travaux montrent que les pseudogynes ne
sont nullement, comme on le croyait autrefo.ls,.des passages entre le type ¥ etlle'type Q
(Novak, 1948). Répétons que les espéces ainsi fayorables aux tenants des théories trcz-
phogénétiques appartiennent & des Fourmis relativement peu po’lymorphes et peu spé-
cialisées dans leur nourriture. Chez un type beaucoup plus évolué : Oecop{zg/lla, le déter-
mimsme des deux castes d’ouvriéres est encore sous l'influence des, aliments, et ses
femelles peuvent naitre aussi bien d’ceufs viergfas que d’ceufs fécondés. La conclusion
rigoureuse de Wheeler au sujet des castes génétiques garde sa valeur pour Acromyrmex,
mais devra &tre assouplie pour bien d’autres genres.

V. ESSAI DE SYNTHESE. — CONCLUSIONS.

Une vue d’ensemble sur Iévolution des Fourmis va dépendre beaucoup des concep-
tions sur le cycle des formes initiales de ce groupe. Le type Oecophylla (alternance de
générations : ailée bisexuée, et ¥ agame) est-il primitif, ou bienles ¥ n’ont-elles que secon-
dairement une parthénogénése deutérotoque réguliére? '

Il n'est pas douteux que les Poneridae inférieurs (Myrmecia, etc.) ont en général des
ouvricres fécondes, et la reine manque méme parfois ( Promyrmecia, Dz'noponera, Lobopelta).
Le fait que ces trois derniers genres aient des & nous empéche d'aflicmer parthénogénéti-
quela ponte des ¥, Mais il faut signaler qu’aucun cas vraiment authentique de fécondation
efficace d’une ¥ par un & n'est établi pour une Fourmi quelconque. Les ¥ de Poneridae
gardent des sclérites alaires, mais comme celles des autres Formicoidea, sont dépourvues
de poches & sperme. Les & d’espéces sans femelles seraient done sans utilité, comme ceux
de divers Chalcidiens bien étudiés.

Par rapport aux Guépes, dont elles proviennent, les Fourmis ont un vol peu puissan’,
un thorax plus gréle, des nervures alaires moins nombreuses. Supposons qu'il existe
chez elles, depuis Torigine, un géne P inhibant plus ou moins les disques imaginaux des
ailes, et favorisé par une moindre résistance physiologique des larves. Au début, le poly-
morphisme proviendrait d’une alternance de sajson humide, et de saison séche pauvre
en nourriture. A la mauvaise saison, les larves, plus sensibles au facteur P, aboutissent
A des femelles aptéres ou microptéres. Celles-ci, sans doute primitivement fécondables,
pondent des larves mieux nourries donnant des sexués normaux. Une ébauche de cette
alternance a été bien vue par Stockhert (1923) chez les Halictus soclaux, mais, pour ces
Abeilles, Pouvriere ne différe de la © d’été que par sa petite taille et sa stérilité : cela
prouve néanmoins la possibilité de Porigine climatique d’une alternance de générations.

Certaines formes inférieures de plusieurs groupes (Myrmica, Leptothoraz, Camponotus)
ont gardé la faculté de produire grosse ¥ ou Q selon la dose é”e nourriture adminis-
}rée a une larve. Méme pour Occophylla, il n’est pas certain que ce phénoméne soit
mpossible, au moins durant les premiers jours de vie larvaire. Dans ce cas, la différen-
aation d’une larve insegmentée de sexué ne daterait que de la fin du premier stade.
Rappelons aussi que la plupart des genres 4 faible polymorphisme ( Camponotus, Myrmica)

s oy 1 N
n'ont aucune différence apparente entre larves : celles de sexuds ne deviennent arrondies

et 1nsegmentées que dans des types plus évolués (Pheidole, Allomerus, Tetramorium, etc.).
Létat inttial serait ainsi une alternance de générations, rendue encore plus nette par
la courte vie de Ia reine : les sociétés inférieures sont saisonniéres. Dans 1'état moyen
(type Cam;{onotus), les ¥ n’ont plus de sclérites alaires, la reine coexiste avec des ¥ pon-
euses, mais I'effet du facteur d’aptérisme P est encore quelque peu sensible au régime
ahmegtgnre, et les larves sont uniformes. Dans 1’état final d’évolution (majorité des
Myrmmldae_actuels, peut-étre Oecophylla, Lasius, Tapinoma), 1a reine est 10 4 10.000 fois
plus volumineuse que T'ouvritre major et vit, pour autant que I'on sache, plusieurs

années. I:es, larves de sexués different plus ou moins des autres, et leur déterminisme
remonte 3 I'eeyf.
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I est diflicile de ne pas se faire une conception lamarckienne de ces changements, si
P'on admet que 1’accentuation du polymorphisme est en liaison avec un milieu social
de plus en plus constant : plus la reine est féconde, plus il y a d’ouvriéres pour nourrir
Jes larves, et plus la densité de population détermine une ambiance spécifique. Reste &
savoir pourquol les castes finissent par s’inscrire dans le patrimoine héréditaire, mais
nous touchons Ia au grand probléme de I'Evolution tout enti¢re, dépassant les limites
de cette courte mise au point.

Le type Dorylus doit &tre laissé & part, car Porigine des curieuses reines dichthadia
est énigmatique. Ce cas et beaucoup d’autres seront éclairés prochainement, si I'on en
juge par les actives recherches en cours dans les pays tropicaux.
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DISCUSSION.

\

Le Masse. — Le rapport de M. F. Bernard m’améne & proposer trois remarques :

I. La fécondité des ouvritres de Fourmis est un fait beaucoup plus répandu qu'on ne le pense (quelle
que soit la destinée des ceufs pondus par les ouvriéres, et que ces ceufs soient préalablement fécondés,

ou non) : )

a. Chez les Myrmica et chez des Leptothoraz, j'ai observé, & maintes reprises, la ponte d’eufs par des
ouvriéres, en présence de la reine, et tout prés de celle-ci, voire parfois en contact avec elle. Chez beaucoup
d'esptces de Fourmis, la présence de la reine n’inhibe nullement la ponte des ouvriéres;

b. Pour la premidre fois (je pense) dans une méme espéce de Fourmis, jai observé chez Ponera eduardi
(1948, C. R. Ac. Sc. Paris, 226, 2009-2011) les phénomenes suivants :

— fécondation des ouvriéres, par des méles d'un type d’ailleurs particulier (males ergatoides);

~— ponte d’ccufs viables par ces ouvriéres;
— développement de ces ceufs en larves normales.

Depuis, j’ai obtenu e développement de ces larves en ouvriéres normales. Il est probable que d’autres
especes de Poneridae peuvent montrer une semblable fécondité des ouvritres, capable de produire des

ouvriéres.

I1. A propos de deux points particuliers des belles recherches de Ledouz sur les Oecophylles, je dois faire
les remarques suivantes :

1° La femelle d’Oecophylle éléve une premiére couvée de larves, qui finalement ne donne qu’un nombre
trés réduit d’ouvrieres. Ge nombre est trop faible, pense Ledoux, pour que la colonie puisse continuer
A se développer, et Pactivité des femelles « fondatricess serait ingfficace, et incapable d’amener la formation
d'une société viable.

Or, si 'on observe la fondation des sociétés dans des especes mieux connues (Lasius, Camponotus,
Messor), on constate que la premitre couvée n’est pas plus nombreuse, et ne fournit également qu’un trés
petit nombre d’ouvrieres, voire parfois une seule ouvriére. Cependant cette fondation, qui souvent parait
bien prés de péricliter, est efficace; par 1'élevage de couvées successives, elle aboutit 4 la constitution
d’une société nombreuse.

Je crois done qu'il est permis de se demander si la fondation des sociétés d’Oecophylles par des
femelles isolées est véritablement impossible;

2° Je me demande siI'on peut, aves Ledoux, affirmer Pabsence de reine dans la société adulte d’ Oecophylle.
Cette société occupe, en effet, un nid extrémement polycalique, divisé en nombreuses bourses qui se
trouvent dispersées, dit Ledoux, sur tout un arbre, et parfois sur plusieurs arbres. La recherche de la reine
ne devient-elle pas alors d’une extréme difficulté? Chez beaucoup de Fourmis terricoles habitant en ter-
rain rocailleux, on ne trouve que trés difficilement la reine et, en fait, on ne la capture que trés rarement.
Gependant la rareté des reines ne permet pas de conclure a leur absence. 11 est permis de se demander
s'il ne peut en étre de méme dans le nid trés vaste et dispersé des Oecophylles.

Je me hate toutefois d’ajouter que je n’ai jamais eu I'occasion d’observer les Oecophylles dans la nature,
et que je ne propose 4 ce sujet quune hypothese.

“n ce qui concerne les Oecophylles, les remarques qui précédent n’ont d’ailleurs trait qu'a la destinée
des fondgtrlces, et & la présence de la reine dans le nid 4gé. Elles ne touchent aucunement la question de
la fécondité des ouvridres d’Oecophylles, ni les suggestions séduisantes de Ledoux sur le cycle reproduc-
teur de ces Fourmis.

HI. Troisi¢me et derniére remarque : M. F. Bernard veut-il nous indiquer la place que les cas de poly-
morphisme du male peuvent trouver dans le cadre de son hypothése sur le déterminisme des castes chez les
Fourmis? Sans doute, il s’agit de cas peu nombreux; ils ne se rencontrent que dans quelques espéces
d,es genres Anergates, Cardiocondyla, F ormicoxenus, Ponera, Symmyrmica. Toutefois je pense qu'ily alieu
C,I en tenir gra(zd_c.ompte : ces cas montrent qu'il existe, chez les Fourmis, une tendaﬂce au polymorphisme
{ou une ppss1b}hté de polymorphisme) dans un sexe comme dans l'autre; le polymorphisme des males
de Fourmis présente (avec bien des différences de détail, et bien des variations) les mémes caractéres
fondamentaux que celui des femelles : aptérisme, réduction des yeux, dépigmentation ; ce sont d'ailleurs
1a les caractéres du polymorphisme chez beaucoup d’Insectes non sociauz. ,
hyggﬁlré:;péluqiugiilsz éifzixir::;:smte dgs casices chez les Fourmis, il serait souhaitable de construire une

m el . . 1
Mais cette tiche est actueﬁemen}: ;;ielll1 giofﬁycxirll:.l.‘.Phlsme e ausst bien que du polymorphisme fomel
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Grasst. — J"appelle P'attention sur deux points soulevés par M. Le Masne; la ponte d’ouvritres & coté
d’une reine féconde montre qu’une inhibition de la femelle fonctionnelle & 'égard des ouvriéres n’existe
pas comme chez les Termites. On peut en déduire que le polymorphisme dans les deux ordres ne recon-
nait pas le méme déterminisme.

Les nids d'Occophylles étudiés par Ledoux étaient situés sur de petits arbres (orangers, caféiers) et

il 0y avait pas de difficulté & trouver la reine fondatrice, fonctionneile.

Cravvix. — Signale qu’au moment de I'essaimage des abeilles, les ovaires des ouvriéres se développent
beaucoup (cela se fait en Présence de la reine). Il 0’y a pas eu toutefois d’observations concernant la
ponte d’ceufs par ces ouvritres.

Benvarp. — Les remarques de M. Le Masne aménent & préciser deux points qui ne sont pas assez déve-
loppés dans mon rapport : 1° le cas des méles polymorphes, ou des méles aptéres et ergatoides, cst
trés spécial, et ne se trouve que chez un petit nombre de Fourmis (qq. Ponera, Gardiocondyla, etc.).
Wheeler (1937) les considére comme des anomalies génétiques, non explicables par les mémes facteurs
que les castes de femelles; 2° L’empressement des ouvritres auprés de la reine est surtout net chez
les espéces supéricures. Les nids primitifs (Ponera, Messor, etc.) ont une densité d’ouvrigres plus faible,
elles touchent plus rarement la reine, et P'effet de celle-ci les empéche moins de pondre, méme «en
présence de la reinen.

Scusire. — Suggest the importance of considering, closely in connection with the question of sexual
dimorphism and worker polymorphism, the importance of evidence on these questions for the functional
organization of the colony.

As an addition to D* Bernard remarks it should be mentioned that queens of terrestrial Eciton (Feiton)
species become physogastric regularly, but the colonies are not subterranean. The important factor
underlying physogastry secms to be seclusion from light and consequent development of fatty tissues.

With regard to the importance of ccological and trophic conditions for polymorphism, facts may
be cited for some Eciton colonies indicating that these conditions must be highly constant for these
species. The distribution of polymorphic types in the brood and in the worker population of the same
colony has been found closely similar.

The only sexual (male and fertile female) broods produced by Eciton (Eciton) colonies occur in signi-
ficant relation to the beginning of the annual dry season. Although the dry season continues, only one
sexual brood is produced; thus the queen somehow recovers, and resumes the production of worker
broods.

It is important to note that in the Eciton sexual broods, the queen-type individuals always develop
first in the brood, and thus probably appear from the first eggs laid in the series. Presumably then,
after laying a few fertilized (female-producing eggs), the queen lays only unfertilized (male-producing
eggs in the remainder of the series. . L

The suggestion of Haydak seems important, that ecological or trophic conditions may inhibit the
processes of fertilization of eggs in the queen by a direct reflex effect. It is also important to ‘CO.IIS!(IP‘I‘
the possibility that trophic conditions (affecting the production of queen-type or worker type m(l'n'nlunlft
may be effective from the very early stages of egg-maturation, in dependence upon the metabolic condi-
tion of the queen.

Le Masse. — Les recherches de M. Schneirla sur les Darylide fournissent de précicuses indications
sur le déterminisme des castes chez ces Fourmis. 11 est probable que ces indications peuvent étre éten-
dues & beaucoup d’autres espéces trés différentes, et qu’elles ont une valeur beaucoup plus générale que ne
pourrait le faire croire 1’éthologie trés spéciale des Eciton. .

Je désire montrer cette valeur assez générale des observations de M. Schneirla par quelques exemples.
Beaucoup sont connus déja, mais il convient de les rappeler ici ;

1° Schneirla a montré chez les Eciton 1'existence d'une couvée unique fom_lée de tous les sexués, et
uniquement de sexués. Or, on sait déja que, chez beaucoup de Fourmis de régions te}npérées, les sexués
apparaissent 4 une période déterminée, de fagon massive; i!s proviennent sans doute d’une couvée unique
formée en grande partie, sinon exclusivement, de sexués ailés.

Il reste beaucoup & préciser; mais ce fait, mis en évidence avec ta
sans doute exact pour un grand nombre d’espéces.

9° Schneirla montre que, chez les Eciton, la production des ouvritres est assurée par une succe%sngp
de couvées distinctes, apparaissant a intervalles assez fixes. Or, sans étre en mesure d,e }donnelll' des 1nl i-
cations aussi précises, je pense que chez certaines Fourmis évoludes, des régions tempérées, te les qt;edes
Leptothoraz, la femelle pond par couvées successives. On ne trouve pas constammept tous esbs a 'cs
immatures dans une société, et les ceufs ne semblent apparaitre que par lots successifs. Cette observa-
tion est valable pour des Fourmis d’autres genres.

nt de précision pour les Eciton, est

ement des conditions atmosphériques a l.arrn ée
des sexués. Or, d’autres observations, faites sur
1’apparition des sexués est lide a des facteurs eco-

3° Schneirla montre que des facteurs externes (chang
de 1a saison séche) sont responsables de la production
des Fourmis de régions tempérées, montrent bien que
logiques :
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a. Inutile de rappeler en détail que les sexués apparaissent, pour chaque espéce de Fourmis des pays
tempérés, & une époque déterminée. L’action des conditions externes est évidente, encore que son méca-
nisme soit inconnu.

b. Chauvin opérant sur des Leptothorazr de la région parisienne, prélevés dans Ig nature en octobre,
obtient, grice a une température élevée et une nour‘n.ture abonda{xte, des spxués (uniquement des méles)
en février-mars; alors que la date normale d’apparition des sexués est mai-septembre.

c. Opérant sur des Leptothoraz (L. massiliensis) du Midi de ia'}?l:ance, récoltésleq septembre et élevés
4 une haute température et avec une alimentation abondante, j’ai obtenu en février-mars des sexuds,
mais cette fois des femelles aussi bien que des males. ) .

Ces résultats n’ont rien de surprenant, et montrent que la diapause hivernale peut étrg supprimée,
Mais ils ont I'intérét de mettre en évidence d quel point Papparition des sexuds dépend des condztums. externes
auxquelles est soumise la société de Fourmis. Ces résultats laissent gspérer qu’u{le étude.expérlmentale
extensive de ce probléme doit pouvoir nous révéler, sinon _le mécanisme, du moins certams, facte.ur's de
cette production. (Cette production des sexués n’est d’ailleurs qu'un_des aspeets du déterminisme
des castes; I'autre aspect, ou I'un des autres aspects de ce probléme réside dans le polymorphisme des
ouvriéres.)

Benvaro. — Je crois que les discussions proviennent surtout de ce que 1'on veut appliquer les mémes
processus & toutes les Fourmis actuelles. Or, elles sont trés variées, et des groupes anciens comme les
Dorylides et Ponérides montreront probablement plus d'effet du milieu sur les castes. N'oublions pas
que I'Acromyrmez interprété par Wheeler est un type trés évolué.

Exersoy. — I have two points to raise.

1. Whiting, in his review of Wheeler’s book on caste mosaics, has shown that Wheeler probably
misinterpreted the data by calling the female abnormalities mosaics when in reality they were inter-
castes. These intercastes may be interpreted as differential fixations of equal genetic potentialities during
development, rather than blastogenic differences.

2. Gregg (Ecology, 23, 295-308, 1942) has shown that the eggs and larvae produced by queens of
Pheidole develop into workers in experimental colonies composed of soldiers, while the eggs and larvae
of queens in colonies composed of workers develop about 4 °/, soldiers. This indicates more than a
stimple trophic effect in the differentiation of soldiers and workers, but may be interpreted as the result
of inhibiting agents produced by the soldiers.

Grasst. — Le travail de Wheeler (1937) ne peut étre considéré comme un argument capital en faveur
de la théorie blastogénique, car on ignore les antécédents, le mode de formation de la colonic des Aero-
myrmex anormaux. Jestime, comme M. Emerson, qu'il s’agit plutét d’intercastes que de xmosaiques».
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PLANCHE III.

Fie. 1. — Polymorphisme chez Paltothyreus tarsatus (Fab.), Poneridae d’Afrique. De
gauche & droite : ouvriére, femelle ailée, méle. L’ouvriére, grosse, conserve des sclérites
alaires, et le mile est presque aussi grand qu’elle. :

Fie. 2. — Cataglyphis bicolor (Fab.), Formicidae-nord africaine, chasseresse. Les 3 castes
(ouvriére, femelle ailée, mile) sont sensiblement de méme taille.

Fie. 3. — Camponotus (Tanaemyrmex) maculatus (Fab.), sbsp. aegyptiacus (Em.). Fourmi
paléo-tropicale trés commune, donnant une bonne idée du type de polymorphisme
Camponotus. De gauche & droite : ouvriere major, femelle ailée, méle. Les ouvritres
media ont leur téte de méme largeur que celle des femelles et, d’aprés Pierscuker, des
corps pédonculés plus développés que ceux des individus major. Les males sont
proportionnellement deux fois plus petits que ceux de Formica et Cataglyphis.

Fie. 4. — Oecophylla longinoda (Latr.), Fourmi tisseuse d’Afrique. De gauche a droite :
ouvriére minor, ouvriere major, femelle.ailée, male. Le polymorphisme atteint le maxi-
mum connu chezles Formicidae arboricoles. Malgré le volume de la reine, elle pond
assez peu et fonde difficilement le nid : ce sont les ouvriéres major qui peuvent seules
engendrer, parthénogénétiquement, les trois autres castes. Les minor, stériles, forment
une caste distincte et restent au nid, ol elles entretiennent larves et Cochenilles.

Fie. 5. — Tetramorium caespitum (L) Cette espéce européenne banale donne la notion
du degré de polymorphisme habituel chez les Myrmicidae, avec femelles et mles au
moins & fois plus gros que les ouvriéres.

Fig. 6. — Crematogaster scutellaris (OL.), Myrmicidae arboricole méditerranéen, a femelle
relativement plus grosse que chez Tetramorium, et méile plus petit.

Clichés C. Arcis, Station Zoologique de U'Université d’Alger.
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PLANCHE III.

Fie. 1. — Polymorphisme chez Paltothyreus tarsatus (Fab.), Poneridae d’Afrique. De
gauche & droite : ouvriére, femelle ailée, méle. L’ouvriére, grosse, conserve des sclérites
alaires, et le mile est presque aussi grand qu’elle. :

Fie. 2. — Cataglyphis bicolor (Fab.), Formicidae-nord africaine, chasseresse. Les 3 castes
(ouvriére, femelle ailée, mile) sont sensiblement de méme taille.

Fie. 3. — Camponotus (Tanaemyrmex) maculatus (Fab.), sbsp. aegyptiacus (Em.). Fourmi
paléo-tropicale trés commune, donnant une bonne idée du type de polymorphisme
Camponotus. De gauche & droite : ouvriere major, femelle ailée, méle. Les ouvritres
media ont leur téte de méme largeur que celle des femelles et, d’aprés Pierscuker, des
corps pédonculés plus développés que ceux des individus major. Les males sont
proportionnellement deux fois plus petits que ceux de Formica et Cataglyphis.

Fie. 4. — Oecophylla longinoda (Latr.), Fourmi tisseuse d’Afrique. De gauche a droite :
ouvriére minor, ouvriere major, femelle.ailée, male. Le polymorphisme atteint le maxi-
mum connu chezles Formicidae arboricoles. Malgré le volume de la reine, elle pond
assez peu et fonde difficilement le nid : ce sont les ouvriéres major qui peuvent seules
engendrer, parthénogénétiquement, les trois autres castes. Les minor, stériles, forment
une caste distincte et restent au nid, ol elles entretiennent larves et Cochenilles.

Fie. 5. — Tetramorium caespitum (L) Cette espéce européenne banale donne la notion
du degré de polymorphisme habituel chez les Myrmicidae, avec femelles et mles au
moins & fois plus gros que les ouvriéres.

Fig. 6. — Crematogaster scutellaris (OL.), Myrmicidae arboricole méditerranéen, a femelle
relativement plus grosse que chez Tetramorium, et méile plus petit.

Clichés C. Arcis, Station Zoologique de U'Université d’Alger.
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