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RESUME

La loi de Motomura de progression géométrique rela-
tive a la distribution de {a densité de population dans
un milieu a é1é appliquée & deux communautés de For-
mica de la Forét Noire et d cing communauiés hétéro-
générigues de Fourmis de Touraine, La densité de
population x; mesurée par le nombre de nids, s'est
traduite en fonction du rang i de l'espéce déterminée par
ordre de x; (Fig. 2 et 3). La valeur de la raison m de
la progression géométrique ou coefficient de Motomura
parait moins élevée dans les communautés synécologi-
quement homogénes que dans celles qui sonr synécolo-

giquement hétérogénes. Comme la limite inférieure de
sécurité (P = 0.01) de la valeur absolue du ceefficient
de corrélation entre i et log x; dépasse le seuil 0,95 ou
0,98, excepté dans la communauté de Formica en 1969,
la loi se vérifie assez bien ou bien dans les deux caié-
yories de communautés. Ces données étant comparables
aux meilleurs résultats obtenus pour des communaulés
marines et d'eau douce, la loi de Motomura peut béné-
ficier d'une validité générale dans le domaine d'une
écologie d'esprit dartbiniste.

ZUSAMMENFASSUNG

Motomuras Gesetz der geometrischen Progression
der Verteilung der Populationsdichte in einem Milien
wurde auf zwei Formica-Gemeinschaften im Schwarz-
wald und auf fiinf heterogenerische Ameinsengemein-
schaften in der Touraine (Frankreich) angewand:. Die
Populationsdichte x; wurde anhand der Nesteranzahl
gemessen und als Funktion der Artenreihe i dargestellt,
die ihrem x; gemdss eingeordnet wurden (Fig. 2 und 3).
Der wert des Verhdltnisses m der geometrischen Pro-
gression, oder Motomuras Koeffizient, erscheint weniger
hoch in der synokologisch homogen Gemeinschaft. als
in der synékologisch heterogenen Gemeinschaft. Da die

unter Sicherheitsgrenze (P = 0,01) des absoluten Wer-
tes des Korrelationskoeffizienten zwischen i und log x;
die Schwelle 0,95 bzwp. 0,98 iiberschreitet (ausgenom-
men die Gemeinschaft von Formica im Jahre 1969),
wird das Gesetz ziemlich gut bziv. gut fiir beide Ge-
meinschaften bewiesen. Da diese Ergebnisse vergleichbar
mit den besten bereits erhaltenen Resultaten iiber Tier-
und Pflanzengemeinschaften des Meer-und Siisswassers
sind, kann Motomuras Gesetz im Bereich einer darwi-

nistisch gefdrbten Okologie eine allgemeine Bedeutung
haben.
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SUMMARY

Motomura's law about the geometrical progression of
distribution of population density was applied to two
Formica communities in the Black Forest and five
heterogeneric ant communities in Touraine (France). The
population density x; was reckoned by the tale of nests
and laid down as function of the species rank i which
was setiled according to the x; value (Fig. 2 and 3).
The ration m of geomertrical progression, or Moromura's
coefficient, seems 10 be less in the synecologically homo-
geneous community than in the synecologically hetero-

1. INTRODUCTION

La loi de MoTtoMURA (1932 & 1947) traduit les
densités relatives de population des espéces pourvues
d’un mode de vie comparable et installées dans un
milieu équilibré. Les densités se distribuent selon une
progression géométrique et correspondent i autant
de degrés de dominance. Cette loi pourrait constituer
I'un des piliers de I'écologie évolutive, en raison de
sa bonne application & certaines communautés ani-
males ou végétales et de son fondement théorique
sur le Transformisme darwinien. Elle fut appliquée
avec succes a quelques populations océaniques (INA-
GAKI, 1967) ou deau douce (DAGET et LEVEQUE,
1969). En ce qui concerne le milieu terrestre, on peut
signaler la tentative de CANCELA DA FONCECA (1969)
dans le cas des Acariens Oribates et, chez les Four-
mis, celles de HAYASIDA (1959 a 1964), de HAYASIDA
et MAEDA (1960) et de BARONI-URBANT (1968 aeth,
1969). Ces auteurs ne vérifierent cependant pas la
validité de I'équation de MOTOMURA.

On peut se demander si le milieu non-aquatique
est suffisamment homogéne pour obéir  une loi aussi
simple que celle de la distribution en progression
géométrique. Il est également possible que le modéle
congu par Motomura (1947, traduit par INAGAKI,

geneous one. For both kinds of communities, unless for
that of Formica in the year 1969, the law is shown to
be fit fairly weil or well, since the lower confidence limit
of the correlation coefficient between i and log x; in its
absolute value rises beyond the threshold 0.95 or 98. As
these data are matched to the best results hitherto given
for animal and plant communities of sea and fresh water,
so Motomura's law is deemed 10 hold good through-out
the field of Darwinian-minded ecology.

1967) ne s’adapte qu’aux animaux (ou végétaux)
bien attachés au sol; la faune de la surface terrestre
est en général trés tributaire des facteurs temporaires
comme les conditions météorologiques. Cette faune
ne trouverait son équilibre que dans un laps de temps
tres limité.

La difficulté du recensement précis des animaux
dans un milieu terrestre pose aussi le probléme de
I'application de la loi de progression géométrique.
La communauté planctonique peut étre recensée avec
une précision suffisante par une prise d’eau de volume
défini et de couche de profondeur déterminée. Pour
les populations benthiques marines ou d’eau douce,
il suffit d'utiliser une méthode réguliere de dragage
ou d’autres techniques de prélévement qui sont pra-
ticables dans beaucoup de cas. Par contre, il est trés
difficile de codifier, dans une communauté terrestre,
la technique de prélévements, sauf chez les Végétaux
Trachéophytes. Chez ceux-ci cependant, le temps
nécessaire, pour un équilibre des populations est le
plus souvent trés long, alors que les perturbations
naturelles ou artificielles comme le changement du
climat, I'incendie ou la pollution de P'air rompent
facilement I'équilibre établi. De ce point de vue,
la loi de progression géométrique n’aurait pas beau-
coup de chance de s'appliquer aux Végétaux Trachéo-
phytes, comme en témoignent les résultats obtenus
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par WHITTAKER (1965) sur les communautés de
plantes terrestres.

Parmi les groupes d’animaux terrestres susceptibles
de parvenir plus ou moins rapidement a un équilibre
synécologique, les Insectes sociaux terricoles sont
probablement les mieux adaptés au modéle de Moto-
mura : leur nid occupe un emplacement fixe et le
recensement en est facile, Nous avons essayé, de ce
point de vue, d’appliquer la loi de progression géomé-
trique aux Fourmis de la Forét Noire recensées par
KLIMETZEK (1972) et a celles de Touraine étudiées
par LENOIR (1971).

2. Loi bE MOTOMURA DE PROGRESSION GEOMETRIQUE
ET METHODE DE MESURE
DE LA DENSITE DE POPULATION

Nous ne détaillerons pas ici la théorie de Moto-
mura qui fut largement commentée par INAGAKI
(1967). Nous présentons simplement I'essentiel de
la loi de progression géométrique.

Supposons que, dans un milieu, coexistent s espéces
dont le rang i/ de dominance est mesuré par la densité
de population x;, la densité de 'espece la plus domi-
nante étant x,. Si le milieu est en équilibre, la relation
entre x; et x; se traduira par la formule :

x,=m=DX, (H

m étant la raison de la progression géométrique et
s’appelant, dans la loi de Motomura, coefficient de
milieu ou de Motomura.

Si I'on prend le logarithme des deux membres de
la formule (1), celle-ci devient :

log x, = (i ~ 1) log m + log x, (1"

la formule (1) signifie que, si 'on porte i en abscisse
arithmétique et x; en ordonnée logarithmique, la rela-
tion entre les deux variables sera figurée par une
droite, log m et log x, étant considérées comme
constantes.

L’application de cette formule & un milieu consi-
déré nécessite de traduire la densit¢ de population x;.

Deux méthodes ont été proposées jusqu'a maintenant
de fagon tout 2 fait empirique : 1° le nombre d’indi-
vidus, et 2° la biomasse. Avant de justifier une
troisitme méthode destinée aux populations de Four-
mis, il est opportun d’analyser la signification écophy-
siologique des deux premiéres.

La théorie de Motomura repose sur un modéle de
concurrence interspécifique dans un milien en équi-
libre. Le degré de dominance d’'une espéce dans ce
milieu est déterminé par sa réussite dans la lutte pour
la vie et se refléte sur la densité de population.
Autrement dit, la notion de densit¢é de population
conforme & la loi de Motomura doit étre définie par
le degré de dominance,

Le modéle de Motomura est congu pour les ani-
maux ou les végétaux dont le mode de vie est
comparable entre eux. On peut considérer en pre-
miére approximation que le degré de dominance d’une
espece est proportionnel 4 sa consommation éner-
gétique globale. Cette consommation correspond a
la part spécifique de la source énergétique disponible
dans le milieu, part que I'espéce obtient a la suite de
sa lutte contre les autres especes.

La consommation énergétique de plusieurs espeéces
peut étre comparée par leur activité catabolique ou
respiratoire. Une telle activité F de l'ensemble de n
individus d’une espéce s'exprime par la formule :

F :E‘“ P;d; 2)

p; et g; ¢tant respectivement l'intensité catabolique
(par unité de biomasse) et la biomasse du jiéme
individu.

En ce qui concerne la relation entre p; et g; , deux

cas peuvent étre envisagés dans une communauté
d’animaux ou de végétaux :

1° Dans une communauté d'espéces sessiles, p;

“ne varie pas beaucoup selon g;, car les individus

consomment peu d’oxygéne. La diminution relative
de la surface respiratoire, par rapport au volume,
qui résulte de 'augmentation de g;, modifierait assez
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peu son intensité catabolique (par unité de g;). Dans
cette condition, la formule (2) peut étre remplacée,
en premiére approximation, par :

F= Ef‘_;qu (3)

p étant la moyenne de lintensité catabolique de n
individus. Selon cette formule, F est proportionnelle
a la masse totale des » individus et, en conséquence,
a la densité de population x; en terme de la loi de
Motomura. Si la constante de cette proportionnalité
est grosso modo identique pour toutes les espéces
de la communauté, x; peut étre estimé par la biomasse
totale de l'espéce considérée.

2° Dans une communauté d’espéces vagiles, la
consommation d’oxygéne est importante, si bien que
le rapport de la surface respiratoire et du volume
ou de la masse influe sur la valeur de p;. En général,
plus g; est grand, plus p; diminue. Dans beaucoup
de cas, le produit p;q; augmente relativement peu
lorsque g; grandit; mais

augmentera slirement quand séléve le nombre d'indi-
vidus n.

La densité de population d’une espéce serait donc
mieux mesurée par n que par la biomasse totale.

Le raisonnement qui vient d'étre présenté se déroule
en approximation. La sessilit¢ ou la vagilité des es-
péces que nous avons discutée ne peut, souvent, étre
tranchée. Beaucoup de Gastéropodes, par exemple,
sont considérés, soit comme sessiles, soit comme
vagiles au point de vue de la loi de Motomura, en
raison de la lenteur de leur déplacement. Les résul-
tats obtenus par DAGET et LEVEQUE (1969) expliquent
la possibilité de traduire de deux fagons la densité de

population des Gastéropodes dans le Lac Tchad. Par-

contre, le cas des Microplanctons ou des Algues
analysés par INAGAK1 (1967) peut étre tranché sans
ambiguité : la densité des Microplanctons, vagiles,

est mesurée par le nombre d'individus et celle des
Algues, sessiles, par leur biomasse.

Les Fourmis sont des animaux vagiles. Il vaudra
donc mieux traduire la densité de population par le
nombre d’individus que la biomasse, si le milieu est
occupé par des especes de taille comparable. Or, ce
nombre d’individus subit le plus souvent une variation
considérable au cours des années méme si le milieu
ne change guére, tandis que le nombre de nids se
montre beaucoup plus stable (1).

La traduction par ce nombre de nids de la densité
de population peut étre justifiée de facon suivante :

Considérons d’abord le cas de différentes colonies
d’'une méme espéce. Dans un milieu équilibré, la
majorité des colonies en présence atteignent le maxi-
mum de leur développement, qui est conditionné par
le plafonnement de la fécondité de la reine, s'il s’agit
de colonies monogynes qui sont le plus souvent
monocaliques. L’effectif d’une colonie stabilisée est
certainement variable. Mais, on pourrait supposer une
moyenne spécifique peu fluctuante dans un milieu
suffisamment grand et homogéne. Le méme milieu
équilibré loge généralement une minorité de colonies
en voie de développement. Ayant une certaine taille,
elles sont compétitives vis-a-vis des colonies agées;
elles se distinguent alors des colonies au début de
fondation qui sont vite éliminées (PONTIN, 1970,
LEvieux, 1972). Dans ces colonies en voie de déve-
loppement, 'effectif est inféricur 4 celui des colonies
agées. La consommation énergétique n’est pas moin-
dre pour autant, car celles-la contiennent plus de

(1) PickLes (1940) a étudié pendant quatre ans I'évolution du
nombre de nids et de celui d'individus (adultes, larves et nymphes)
dans une lande du Nord de I'Angleterre. Le nombre de nids
avait presque doublé chez les trois espéces principales, Lasius
flavus L., Myrmica ruginodis Nyl. et Farmica fusca L. alors que
le nombre d'individus avait fluctué bien davantage et de ma-
nigre peu parallele au nombre de nids. Ces €tudes témoignent
que, méme dans un biotope occupé par des colonies matures,
le nombre total d'individus peut varier radicalement d'une année
4 l'autre. Le phénoméne était particulierement net dans le cas
de Formica fusca ou le nombre d'individus avait beaucoup baissé
en 1939 alors que le nombre de colonies avait augmenté. C'est
certainement le second critér. qui permet de mieux saisir la com-
pétition des espéces, Dany une population stable, le nombre de
colonies varie peu, car elles ont une mortalité faible et ne pro-
duisent pas beaucoup de sexués, fondateurs de nouvelles colonies
(WiLson, 1971).
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larves que celles-ci et la croissance de ces larves
exigent une consommation énergétique élevée (2).

Les colonies en compétition dans le milieu équilibré
(colonies agées et celles qui sont en voie de dévelop-
pement) sont convenablement distancées les unes
des autres (LEVIEUX, 1972). Bien que la superficie
occupée par différentes colonies en compétition soit
variable, on peut établir une moyenne spécifique.
Cette moyenne ne peut beaucoup fluctuer dans un
milieu suffisamment grand et homogeéne. Dans cette
. condition, la colonie (monocalique) constituera une
unité de la densité de population.

Il existe des espéces dont la colonie trés popu-
leuse est polycalique; une colonie se compose de
plusieurs nids qui communiquent entre eux. Il n’est
pas impossible que, dans 'ensemble des colonies poly-
caliques, le nombre de nids augmente parallélement
4 la consommation énergétique.

En somme, dans les espéces & colonie monocalique,
une jeune colonie moins populeuse, qui est en voie
de développement, est souvent comparable, du point
de vue énergétique, a une grande colonie agée; et,
dans les espéces a colonie polycalique, le nombre
de nids peut étre proportionnel au degré de déve-
loppement de la colonic et a sa consommation
énergétique. Dans les deux cas, le nombre de nids
constituerait, en premiére approximation, une unité
de la densité de population conforme a la loi de
Motomura.

Ce raisonnement peut étre étendu a la comparaison
des nids de plusieurs espéces dont le mode de vie,
la taille et I'effectif d’'un nid sont semblables. La
concurrence intraspécifique discutée ci-dessus se rem-
place sans beaucoup de modification par une concur-
rence interspécifique. Nous appelons la communauté
de telles espéces « communauté synécologiquement
homogene », Clest généralement le cas des espéces
sympatriques d’'un méme genre. Méme en cas d’es-

(2) Chez les Abeilles, la consommation énergétique par unité
de poids est particulitrement grande au stade larvaire initial et
diminue de fagon importante avec la croissance préimaginale. On
observe le taux minimal au moment de la nymphose ou peu de
jours aprés celle-ci, puis une légére augmentation. Il est en tout
cas établi que le taux observé chez une vieille ouvriére n'atteint
jamais celui d'une jeune larve (ALLEN in CHAUVIN, 1968, p. 205).
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peces hétérogénériques, la communauté peut étre
synécologiquement homogéne. Dans une telle com-
munauté, les conditions pour Iapplication de la loi
de Motomura seront acquises sans difficulté théorique
et le nombre de nids traduira la densité de population
de fagon satisfaisante,

Dans une communauté « synécologiquement hété-
rogéne » ou celle qui est composée de plusieurs
catégories d’espéces classées par la taille, U'effectif d'un
nid et la préférence alimentaire, on peut appliquer
la loi de Motomura a chaque catégorie. Dans cette
communauté, au lieu d'une seule distribution en
progression géométrique, il faudra envisager autant
que de catégories. L’assemblage de plusieurs progres-
sions géométriques peut donner dans certains cas
Paspect d’une distribution composite en progression
géométrique, comme le montre la figure 1. La loi
de Motomura n'étant expliquée qu'en terme proba-
biliste, un tel aspect signifiera I'équivalence a une
véritable progression géométrique, si I'ajustement a
la loi de la distribution obtenue par le recensement

est satisfaisant (pour I'ajustement, voir le paragraphe
suivant).

VN
e

e
. .

L) -
Xi Xi
j— [ .

T 1 1 S L L S L . TR R
1 2 3 4 041 042 043 c:: 441 442 de3 4:34 B+l B+2 843 E";
Fi6. 1. — Schéma de la composition d'une progression géomé-
trique approximative (B. & droite) & partir de quelques progres-
sions géométriques simples (A. 4 gauche), i: rang de l'espéce;

x,: densité de population de I'espéce de rang i
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La distribution composite peut avoir une valeur du
coefficient de Motomura élevée par rapport a celle
de la distribution simple, pour la raison suivante :
comme le montre la figure I, I'assemblage de plu-
sieurs distributions unités a pour conséquence l'aug-
mentation du nombre des espéces dominantes. Cette
augmentation entrainerait 'allongement de I'échelle
correspondant a i et la diminution de la pente de la
droite de régression de log x; en i. Le coefficient de
régression log m de log x; en i étant toujours négatif,
m augmentera avec la diminution de cette pente.

Nous venons de proposer le nombre de nids pour
traduire la densité de population des Fourmis dans
deux cas : les communautés synécologiquement homo-
géne et hétérogéne. Cette méthode proposée sera
soumise a I'épreuve par l'application de la loi de
Motomura a deux séries de données : les premigres
sont celles de KLIMETZEK (1972) constituées par
deux recensements d’'une communauté monogénérique
(Groupe de Formica rufa 1..) dans la Forét Noire
et les secondes, celles de LENOIR (1972) relatives a
cing communautés hétérogénériques en Touraine. Si
la loi se vérifie bien, la méthode de recensement de
la densité sera jugée satisfaisante.

3. — APPLICATION DE LA LOI DE MOTOMURA
AUX FOURMIS DE LA FORET NOIRE
ET DE TOURAINE

Selon KLIMETZEK (1972), le nombre de nids de
cinq espeéces de Formica subit un changement non-
négligeable entre 1966 et 1969 : le nombre total de
nids, qui s’élevait & 260 au premier recensement,
tombe a 208 au dernier recensement. La répartition
de ce nombre entre les cinq espéces change égale-
ment, ce qui laisse croire a une modification de I'équi-
libre dans la communauté. Les données des deux
recensements sont donc considérées comme celles de
deux milieux ou communautés différents. Sur la figure
2, le nombre de nids est porté en ordonnée logarith-
mique et le rang de 'espéce, en abscisse arithmétique.

200— 200
1966

100 100 @ 1969

50 .\. 50

20 -1 \ 20—

10 10}

5 51 .
Xi X

2 L] 2 — .

i—o ‘—.

e T ) er—r—r T

1 & F 4 5 b 23 i 8

e1 243 ;7 @t 4b6;0:7212;@:20 3231 ;@ 3247 ;

.: 71 & 200.

Fig. 2. — Nombre de nids x, (échelle logarithmique) en fonction
du rang i de l'espéce (échelle arithmétique) chez les espeéces du
Groupe Formica rufa L. de la Forét Noire, recensées en 1966
(4 gauche) et en 1969 (a droite) (données de KrLiMETZEK, 1972).
1: F. rufa L.; 2: F. polyctena Foerster; 3: pratensis Retzius;
4: F. lugubris Zetlersteat; 5: F. rruncorum Fab. Les cercles
représentent le nombre de nids comme suit :

Parmi les huits stations étudiées par LENOIR (1971),
cing l'ont été de facon approfondie. Ce sont:

— Station I, coupe sableuse plantée en pins.

— Station II, bois a chénes pubescents.

— Station TV, chénaie a Molinia coerulea.

— Station V, peupleraie séche sur sable.

— Station VIII, pelouse xérothermique de coteau
calcaire.

La distribution du nombre de nids dans ces cing
stations est figurée sur la figure 3 de la méme maniére
que dans le cas de Formica de la Forét Noire. On voit
toutefois que, dans ces cinq stations, certains rangs
sont occupés par plus de deux espéces. Nous avons
alors procédé a I'arrangement suivant: lorsque p
espéces occupent le rang /, nous laissons les rangs
G+ 1,44+ 2), .., + p— 1) inoccupés. A la
station II, par exemple, les rangs 2, 7 et 8 sont
inoccupés.

A c6té du rang de l'espéce, déterminé pour chaque
milieu, nous établissons un rang général pour toutes
les stations étudiées, en vue d’évaluer un ordre de
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Fi6. 3. — Nombre de nids x, (échelle logarithmique) en fonction du rang i de l'espéce (échelle
arithmétique) chez les Fourmis de Touraine recensées en 1970 (données de Lenomr, 1971). Code de
l'espéce (les chiffres entre parenthéses indiquent le pourcentage moyen de présence dans les cing
milieux) : a (23,09) : Tetramorium caespitum L., b (13,41): Tapinoma erraticum Latr.; ¢ (12,55):
Lasius niger 1..; d (9,83) : Plagiolepis vindobonensis Lomnicki; e (6,76} : Formica fusca L.; f (4,93):
Myrmica sabuleti Meinert; g (4,37) : Aphaenogaster subterranea Latr.; h (3,80): Myrmica ruginodis
Nyl.; i (3,64) : Camponotus aethiops Latr.; j (3,62) : Solenopsis fugax Latr.; k (3,05) : Aphaenogaster
gibbosa Latr.; | (2,87): Lasius flavus L.; m (1,49): Myrmecina graminicola Latr.; n (1,03): Lasius
alienus Foerst; o (0,90): Camponotus piceus (Leach); p (0,90): Messor structor Latr.; q (0,75):
Leprothorax parvulus Schenk; r (0,61): L. sp.; s (0,61): Formica pratensis Retz.; t (0,59): F. rufi-
barsis Fabr., u (0,42): F. gagates Latr,; v (042): Lasius emarginatus Oe.; w (0,30): Leptothorax
unifasciatus Latr. Les chiffres romains traduisent le numéro de la station. Les cercles représentent

le nombre des nids comme suit :

puissance des espéces dans la région. Ce rang général
est déterminé en fonction du pourcentage moyen de
présence (3) dans les cing milieux; il est codifié
selon l'ordre alphabétique.

(3) Cette fagon de déterminer le rang général est loin d'étre
idéale. Une méthode plus raffinée doit étre recherchée. Les ten-
tatives ne manquent d'ailleurs pas dans ce sens. Gasear (1971)
propose, pour choisir des «espices indicatrices», la variance
commune v issue de l'analyse factorielle des corrélations de pré-
sence entre espéces étudiées. La valeur de v s'éléve, en Famenne,

4 0,4222 pour Tetramorium caespitum L. (rang général en Tou-
raine : a), & 0,5138 pour Tapinoma erraticum Latr. (rang géné-
ral ; &), 0,0753 ~ 0,1459 pour Lasius niger L. (rang général: ¢)
et a 0,4058 pour Leptothorax unifasciatus Latr. (rang général :
w). Cetle derniére espéce, peu représentée en Touraine, 'est éga-
lement en Famenne, malgré la valeur de v élevée. Le défaut de
cette méthode en est gu'une majorité des espéces étudiées sont
xérophiles (a, &, w) ou xérophiles-thermophiles., Dans cette con-
dition, la corrélation de présence entre espéces est en moyenne
plus forte chez les xérophiles ou les xérophiles-thermophiles que
chez les hygrophiles ou hygrophiles-thermophiles. La variance
commune est donc généralement plus élevée chez les premiéres
que chez les secondes, bien que certaines de celles-ci aient une
valeur indicatrice.
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Afin d’estimer la raison m de la progression géo-
métrique ou coefficient de Motomura, nous calculons
le coefficient de régression M de X; = log x; en i,
par la formule :

s étant le nombre des espéces recensées avec préci-
sion dans chaque station. Nous avons adopté, pour
ce calcul du coefficient de régression, une méthode
de pondération de i X; et de i* par x;, car I'impor-
tance de iX; et de i doit varier en proportion a la
densité de population x; elle-méme.

INAGAKI ET A. LENOIR

Nous consignons, dans le tableau I, la valeur du
coefficient de Motomura obtenue a partir de M =
log m.

L'ajustement de la loi de Motomura aux résultats
du recensement peut étre apprécié par la valeur du
coefficient de corrélation rix entre i et X;. INAGAKI
(1965, 1967, 1971) proposa les seuils suivants de la
valeur de rix: au dessus de rix = 0,95, la loi est
approximativement vérifiée; au dessus de 0,98, elle
lest assez rigoureusement; et au-dessus de 0,99, elle
lest rigoureusement. Nous pensons ici que ces seuils
proposés, convenables pour une loi morphologique,
sont cependant trop élevés pour juger une loi écolo-

TaABLEAU T

Résultats d’application de la loi de Motomura aux communautés de Fourmis de la Forét Noire el de Touraine,
en comparaison avec ceux qui furent obtenus dans trois communautés marine, d’eau douce et terrestre.
m : coefficient de Motomura; rix : coefficient de corrélation de i et de log x; (7 : rang de I'espece et x; : densité
de population de I'espéce du rang i); p: limite inférieure de sécurité de |rix| (coefficient de risque P = 0,01).

) N Ajustement
Communauté ou Auteur des Nombre d'ob- T s i de la loi
milieu resencé données brutes servations S X 4 de Motomura
d’espéces
aux données
Formica |recensement
de la en KLIMETZEK 260 (nombre 5 0,40 0,989 0,986 bien
Forét 1966 (1972 de nids)
Noire
recensement
en id, 208 (™) 5 0,49 | 0925 | 0,898 | insuffisant
1969
Station | LENOIR (1971) 80 (™ 5 0,37 0,989 0,983 bien
Fourmis |Station IV id 520" 6 0,62 0,991 0,982 bien
de Station V id. 65 (M 7 0,66 0,975 0,955 assez bien
Touraine|Station 11 id, 43 (™) 9 0,73 0,977 0,952 assez bien
Station VIIi1 id. 65 (" 11 0,77 0,987 0,977 assez bien
Microplanctons
méditérranéens LECAL (1954) 1595 {mom: 26 077 | 0983 | 0982 | bien
(Station 79 briads
Couche 50 m) e
Gastéropodes du Lac
Tchad (pFond . Argile DAGET W
sy LEVEQUE (1969) 799 (™) 9 0,47 0,986 0,984 bien
Acariens Oribates CANCELA DA S1.(™ 9 0,71 0,974 0,949 niveau
(Prairie Verger) FONCECA (1969) limite
d’accep-
tation
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gique, car le recensement dans la nature comporte
généralement plus d’erreurs que ne le fait une mesure
au laboratoire et, dans un milieu ot I'on applique
la loi de progression géométrique, il peut exister
beaucoup de facteurs incontrblables. Il vaut donc
micux allouer a la vérification de cette loi plus de
tolérance que celle qu'admit INAGAKI. Nous propo-
sons, de ce point de vue, le seuil de p = 0,98 au-
dessus duquel nous considérons la loi comme bien
vérifiée et celui de p = 0,95 au-dessus duquel elle
Iest assez bien, p étant la limite inférieure de sécurité
de |rix| avec le coefficient de risque P = 0,01
L'intervalle de sécurité de |rx| peut étre obtenu au
moyen de la transformation de |rix| en z de Fisher.
Le nombre de mesures, nécessaire pour déterminer
le degré de liberté, se traduit par le nombre d’obser-
vations, c’est-a-dire celui des nids recensés.

Nous adoptons, pour le calcul de rix, la méthode
de pondération par x;, comme dans le cas de M:

Tix =(;l X, ;xi) (fi‘;x’fz _g}xrx?)—% )

Les valeurs de rx ainsi calculées sont consignées dans
le tableau I. Nous y ajoutons, a titre de comparaison,
les valeurs calculées (par la formule (5) ) a partir des
meilleures données de LECAL (1954), de CANCELA DA
FoNCEca (1969) et de DAGET et LEVEQUE (1969).

La modalité de la distribution de la densité de
population, figurée dans les figures 2 et 3, nous
laisse croire 4 une bonne ou assez bonne application
de la loi de progression géométrique. La pente de
la droite de régression est trés ¢levée en valeur
absolue dans la Forét Noire (en 1966) et a la Station
I de Touraine. Elle I'est beaucoup moins aux quatre
autres stations. Le coefficient de Motomura traduit
nettement cette différence : m < 0,5 dans les premiers
milieux et m > 0,5 dans les seconds. Quant aux
communautés des autres organismes, le coefficient est
trés élevé chez les Microplanctons méditerranéens
et les Acariens Oribates et moins élevé chez les
Gastéropodes du Lac Tchad. L’estimation de T'inter-
valle de sécurité de M = log m, effectuée par la
méthode de REEVE (1940), montre que m est signi-
ficativement supérieur a 0,5 aux stations II, IV, V

et VIII de Touraine, chez les Microplanctons et les
Acariens et significativement inférieur & 0,5 dans la
communauté de Formica en 1966, a la Station I de
Touraine et chez les Gastéropodes. Dans la commu-
nauté de Formica en 1969, la valeur de m s’approche
de 0,5.

Quant au coefficient de corrélation rix, la limite
inférieure de sécurité g de sa valeur absolue dépasse
0,95, sauf dans le recensement de KLIMETZEK en
1969 et celui de CANCELA DA FoncEca. Elle exceéde
méme 0,98 dans le recensement de KLIMETZEK en
1966, aux Stations I et IV et aux milieux aquatiques.
La loi de Motomura est donc bien vérifiée a trois
communautés de Fourmis ainsi qu’aux communautés
aquatiques, assez bien vérifiée a trois autres commu-
nautés de Fourmis.

4. — DISCUSSION ET CONCLUSION

Nous venons de traiter par la loi de Motomura
deux séries de communautés de Fourmis, les unes
monogénériques ou synécologiquement homogénes et
les autres hétérogénériques et synécologiquement hété-
rogénes, en comparaison avec les communautés
d’autres organismes. La distribution de la densité de
population mesurée par le nombre de nids concorde
généralement avec la loi de progression géométrique.
L’ajustement médiocre a la loi de la communauté de
Formica en 1969 peut s’expliquer par un déséquilibre
du milieu dont la cause est certainement le quasi-
anéantissement des deux colonies les plus grandes de
F. rufa L. composées de 43 et de 35 nids. La décrois-
sance de la densité de I'espéce principale d’une telle
amplitude, qui ne peut étre qu'accidentel, nous con-
duit & considérer I'aspect du milieu en 1969 comme
anormal et exceptionnel,

Théoriquement, la communauté synécologiquement
homogéne s’ajusterait mieux a la loi de progression
géométrique que la communauté synécologiquement
hétérogéne. Dans cette seconde communauté, la distri-
bution obtenue par le recensement n’est en progression
géométrique que sous forme composite, comme nous
I'avons évoqué dans le § 2. La corrélation entre le
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logarithme de la densité de population et le rang
de l'espéce serait en général moins forte dans une
distribution composite que dans une distribution
simple.

En réalité, cette corrélation montre presque le
méme ordre dans les deux séries de communautés
de Fourmis. A part la communauté de Formica en
1969, la loi de Motomura se vérifie, bien ou assez
bien, dans les deux séries. Ce fait suggére que la
théorie présentée dans le § 2 est valable, aussi bien
pour la communauté synécologiquement homogéne
que pour celle qui est synécologiquement hétérogéne.

On constate que les résultats obtenus dans trois
communautés de Fourmis (Forét Noire en 1966 et
Stations I et IV de Touraine) sont comparables aux
meilleures données précédentes, analysées de nouveau
par la méthode de pondération dans le présent travail.
Dans une communauté de Microplanctons méditér-
ranéens, |rix| atteint 0,983, p dépasse 0,98; chez les
Gastéropodes du Lac Tchad |r| s’éléeve a 0,986, p
excede 0,98. L'équivalence de ces deux valeurs de p
a celle des trois communautés de Fourmis, a 1'écart
de 0,001 a 0,002 prés, nous permet de confirmer que
la loi de progression géométrique s’applique a cer-
tains milieux terrestres avec une précision du méme
ordre qu'aux milieux aquatiques. Les résultats plutdt
incertains obtenus par CANCELA DA FONCEcA (1969)
sur une communauté d'Acariens Oribates auraient
probablement été améliorés par un choix judicieux
de la méthode d’échantillonage et aussi par ’augmen-
tation du nombre d’observations. CANCELA DA FON-
CEcCaA fit son analyse sur 51 individus comptés, tandis
que notre analyse s’appuie sur 43 a 260 nids dénom-
brés, La mesure du nombre d’individus comporte
évidemment beaucoup plus d'erreurs que celle du
nombre de nids et, par conséquent, nécessite, pour
obtenir une bonne application de la loi écologique,

un ordre comparable a celui des données de DAGET
et LEVEQUE.

Quant a la valeur du coefficient de Motomura
m, elle parait généralement moins élevée dans la
communauté synécologiquement homogene que celle
qui est synécologiquement hétérogéne, comme nous
I'avons supposé dans le § 2.

La communauté de Formica en 1966 montre en
effet une valeur de m nettement inférieure a 0,5 (la
communauté en 1969, a laquelle la loi de progression
géométrique est inapplicable, doit étre exclue de la
présente discussion). Celle des Gastéropodes du Lac
Tchad, qui semble synécologiquement homogéne, a
également une valeur de m < 0,5. Chez les Acariens
Oribates, m dépasse largement 0,5. Mais, la valeur
de p étant au niveau limite d’acceptation pour la loi
de Motomura, il vaudrait mieux Pexclure de la
discussion.

Chez les Fourmis de Touraine, seule la Station I
donne une valeur de m inférieure a4 0,5. La commu-
nauté est pourtant loin d’étre homogéne : Lasius niger
L. (rang général : ¢) est plutdt éleveur de Pucerons et
Formica fusca L. (rang général: e), exclusivement
insectivore. L'équilibre du milieu est néanmoins entre-
tenu essentiellement par trois premiéres espéces domi-
nantes : Tetramorium caespitum L. (rang général : a),
Tapinoma erraticum Latr. (rang général b) et 'espéce
(c), respectivement omnivore, omnivore (ou éleveur
de Pucerons) et éleveur de Pucerons. Parmi ces trois
espéces, il doit exister une concurrence directe qui
ameéne une distribution simple de la densité de
population en progression géométrique (4). La com-
munauté se qualifie donc plutdét synécologiquement
homogéne qu’hétérogéne, si I'on ne considére que les
espéces principales dont la densité relative de popu-
lation est largement prépondérante par rapport a celle
des autres espéces.

Aux autres quatre stations, la valeur de m augmente
dans l'ordre suivant: Stations IV, V, II et VIIL
Dans ces milieux, la densit¢é des espéces dont le

(4) On pourra objecter l'existence de celte concurrence ftrian-
gulaire, si le classement des Fourmis par Gasear (1972) selon la
préférence hygrométrique est exact. D'aprés I'auteur belge, Terra-
morium caespitum (a), Taminoma erraticum (b) el Lasius niger
(c) sont respectivement xérophile, xérophile et hygrophile. La
troisitme espéce peut participer 4 la lutte pour ['alimentation
contre les deux autres, mais ne peut en disputer 'habitat. Cepen-
dant, suivant GOsswaLp (1938, 1941), les espéces (a), (&) et (c)
sont respectivement euryéce, thermophile et hygrophile, ce qui
rend possible la concurrence triangulaire pour |'habitat. Ce clas-
sement ayant été effectué i la fois selon les résultats de I'expé-
rience au laboratoire et selon les observations sur les terrains
(alors que le classement par Gaspar ne s'appuie que sur le
deuxiéme critére), la thése de l'auteur allemand semble mieux
assurée. Elle s’accorde en tout cas avec notre analyse par la loi
de Motomura.
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rang est inférieur a quatre est non-négligeable. Entre
les espéces a densité de population plus ou moins
élevée, on trouve une différence quant a la préférence
alimentaire, De ce point de vue, les communautés
installées dans ces milieux sont considérées comme
synécologiquement hétérogénes. Le nombre r des
rangs, que nous supposons un indicateur de I'hété-
rogénéité de la communauté (voir § 2), augmente,
dans 'ensemble des cing stations de Touraine, suivant
le méme ordre que m: (1) m =037 etr=54ala
Station I, (2) m = 0,62 et r = 6 a la Station IV,
(3)y m = 0,66 et r = 7 a la Station V, (4) m = 0,73
etr=9alaStationll et (5) m =077etr=11a
la Station VIIL

Il est intéressant de comparer les milieux qui se
trouvent aux deux extrémités de cet ordre: Les
Stations I et VIII. Ces deux stations se distinguent
par la différence des espeéces dominantes. A la
Station I, les trois premiers rangs sont occupés par
les especes (a), (b) et (c), tandis que, a la Station VIII,
aucun de ces (a), (b) et (c) n’a un rang supérieur a
quatre. Aux trois autres stations étudiées, un ou
deux des (a), (b) et (¢) occupent un ou deux des trois
premiéres positions dominantes.

Les trois espéces dominantes a la Station VIII
sont : Plagiolepis vindobonensis Lomnicki (rang géné-
ral : d), Camponotus aethiops Latr, (rang général : i)
et Aphaenogaster gibbosa Latr. (rang général : k).
Elles sont considérées comme espéces de la faune
méditerranéenne, tandis que l'espéce (a) appartient
a la faune cosmopolite et les espéces (b) et (¢) a la
faune boréo-alpine et angarienne (LENOIR, 1971).
Les espéces (d), (i) et (k) « représentant, en Touraine,
la limite nord-est, jusqu’alors méconnue, de leur
peuplement occidental » (idem). On peut donc sup-
poser que la Station VIII abonde en espéces plutét
submodales, tandis que la Station I est dominée par
les espeéces modales,

Malgré la dominance relative des espéces sub-
modales, la Station VIII conserve des espéces modales
avec une densité de population appréciable, ce qui
entraine l'augmentation du nombre d’espéces en
compétition et 'accroissement de I'hétérogénéité syné-
cologique de la communauté,

La structure des communautés de Fourmis s'expli-
que ainsi par la loi de Motomura. Deux critiques
peuvent toutefois étre adressées a notre travail :

De premier abord, les milieux étudiés par LENOIR
(1971) ne sont pas tous homogenes des points de vue
pédologique et sociologique végétal; les conditions
des terrains ne permettent pas une distribution homo-
géne des plantes. La seconde critique portera sur la
technique de recensement. LENOIR employait un
simple comptage de nids. Il aurait sans doute été
préférable d’utiliser les surfaces standards mises au
point par de nombreux myrmécologues.

A ces deux critiques éventuelles on pourrait
répondre de la fagcon suivante :

Une certaine hétérogénéité de la distribution des
plantes n’entraine pas forcément celle des Fourmis
dont la nidification n’est pas strictement tributaire de
la répartition végétale. L’homogénéité suffisante de
la distribution des Fourmis dans un milieu peut étre
vérifice par I'ajustement des données a la loi de
Motomura, c’est-a-dire par la valeur absolue du
coefficient de corrélation ric. Si la limite inférieure
de sécurité de rix est suffisamment élevée (p > 0,95
ou g > 0,98) comme nous I'avons proposé ci-dessus,
non seulement la loi de Motomura est vérifiée, mais
aussi I’homogénéité de la distribution des Fourmis
Pest suffisamment. Avec le méme raisonnement, on
peut répliquer a la seconde critique. Si la technique
de recensement n’était pas suffisamment constante,
nous n’aurions pas des valeurs de p suffisamment
€levées. Or, nous avons obtenu des valeurs de p qui
dépassent le seuil 0,95 voire 0,98, excepté dans le cas

de recensement de la communauté de Formica en
1969.

La difficulté¢ d'application de la loi de progression
géométrique a des populations d’animaux terrestres
est ainsi surmontée, probablement grice a la méthode
de mesure de la densité de population par le nombre
de nids. Une telle méthode ne semble pas se limiter
aux Insectes sociaux. Il suffirait de considérer d’autres
formes d’agglomérations d’individus que la société.
Par exemple, le nombre d’hbtes parasités dans un
milieu pourrait traduire mieux la densité de popula-
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tion de parasites que le nombre d’individus de ceux-ci,
I'héte constituant un lieu de regroupement.

Nous pouvons ainsi espérer une généralisation de
la loi de Motomura aux différents type de commu-
nautés, si les conditions nécessaires du milieu sont
remplies et qu'une méthode judicieuse de recensement
soit établie. Cette généralisation contribuera a conso-
lider une écologic évolutive fondée sur un principe
darwiniste. Chaque terme de la progression géomé-
trique correspondant a un rang de ’espéce déterminé
en fonction de sa réussite dans la lutte pour la vie,
on peut alors concevoir une notion d’espéce syné-
cologique évolutive.

L’exemple de la communauté du Groupe Formica
rufa de la Forét Noire en 1966 illustre la signification
d’'une telle notion. La spéciation dans ce groupe,
définie par la systématique descriptive, doit étre
soumise a une vérification par la biologie évolutive.
C’est I'ajustement de la communauté au modele de
Motomura relatif a la concurrence interspécifique
qui permet de vérifier cette spéciation. S’il s’agissait
d’un groupe de sous-especes ou de formes dont I'isole-
ment sexuel n’est que partiel, il serait difficile d’envi-
sager 'adaptation au méme modéle de la lutte pour la
vie, car la présence d’hybrides modifie la modalité
de la concurrence. Cette méthode de vérifier la
spéciation du point de vue synécologique évolutif
n'est nullement restreinte a la communauté mono-
générique, mais bien applicable, en s’appuyant sur
I'échantillonnage approprié, a d’autres catégories de
communautés animales ou végétales qui s’ajustent
au modéle de Motomura.
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