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Avant-propos

Wilson E.O. (2006) The Creation: An Appeal to Save Life on Earth. New York : W.W.Norton
& Company, 2006. 175 pages

Chapitre 6
Deux magnifiques animaux

Cher ami! Aucun art, aucuns mots, ne peut saisir toute la profondeur et la complexité du
monde vivant qui se découvre peu a peu aux biologistes. Si un miracle est un phénomene que
I'on ne peut expliquer, alors chaque espéce a quelque chose de miraculeux. Chaque organisme
est, de par les conditions précises qui lui ont donné naissance, profondément unique et ne
dévoile pas facilement ses particularités.

Pour insister sur ce point, laissez-moi vous parler de deux especes que jai
personnellement trouvées d'un grand intérét.

Le glouton

(...)
La fourmi a fourches

Chaque espéce vivante est pour moi un chef-d’'ceuvre. J'espere vivre assez longtemps
pour voir I'effet de I'ours grizzly étendu aux petites créatures. Cette inclination pour les bétes
est, je vous l'accorde, un godt acquis. Mais elle peut aussi donner de sérieux chocs
emotionnels. Mon exemple favori est la fourmi appartenant au JéramematomyrmexCe
nom scientifique signifie en grec « la fourmi merveilleuse ». Le genre compte une douzaine
d'espéces que I'on retrouve dans le Nouveau monde a différents endroits sous les tropiques.
Elles sont parmi les fourmis les plus rares au monde. Dans toute ma carriére, apres bien des
voyages effectués dans les sites ou elle peut se trouver, je n'en ai recueilli que deux
spécimens. La prise d'un seul individu, et plus encore d'une colonie entiére, est un événement
remarquable pour les spécialistes de la biologie des fourmis.

Les fourmis du genre Thaumatomyrmex n'ont pas l'allure typique des fourmis qui vont et
viennent sur les traces de leurs odeurs laissées a partir de leur nid, celles que t'on trouve dans
le sol des foréts ou des champs. Les colonie3daimatomyrmesont minuscules, elles
contiennent dix ou vingt membres au plus, qui se cachent dans des nids non construits situés
dans des morceaux de bois en décomposition. Les fourrageuses partent chasser leur nourriture
toutes seules. Elles ne suivent aucune trace et rameénent leur proie sans l'aide de leurs
congéneres.

Pour les amateurs de fourmis, THs|aumatomyrmere sont pas célebres a cause de leur
rareté mais en raison de leur curieuse anatomie. Leur téte est compléetement différente de
toutes les autres espéces connues: courte, concave au sommet, elle porte d'énormes méachoires
en forme de fourche. Les dents ou pointes des fourches sont parfois si allongées que lorsque
les mandibules se ferment la plus grosse paire s'incurve tout autour du c6té opposé et remonte
au-dessus de son point d'insertion. Quelle peut étre la fonction d'outils si étranges? C'est toute
la question. Les myrmécologues ont étudié beaucoup de fourmis avec des machoires aux
formes baroques et leurs particularités s'averent toujours servir pour une tache trés spécialisée.
Les fourmis soldats utilisent leurs mandibules en forme de faux pour se battre, percant la

17



Introduction générale

carapace de leurs ennemis avec leurs pointes acérées. Les fourmis d'ArRabyarngus

manient leurs mandibules en forme de sabre pour tuer celles qui se défendent lors de leurs
raids pour chercher des esclaves. Dans plusieurs genres, les fourmis entourent leur proie de
leurs longues machoires qui se referment ensuite comme un piege. Chez au moins une espeéce,
les dents se déplaceraient plus vite qu'une balle de fusil si la fourmi avait la taille d'un homme.
Leur fermeture est, toutes proportions gardées, le mouvement le plus rapide que l'on
connaisse dans le monde animal.

Les mandibules déhaumatomyrmere ressemblent & rien de cela. A quoi servent-elles
alors? Pour essayer de le trouver, j'ai passé quatre jours a parcourir une forét du Costa Rica ou
des spécimens avaient déja été récoltés par un entomologiste. Frustré et déprimé, je n'ai pas
trouvé une seule ouvriere. J'ai alors lancé un appelNates from Undergrounde bulletin
des biologistes des fourmis. Il y a, j'écrivais, plusieurs choses que je désire savoir a tout prix
avant de rejoindre la Grande Forét Tropicale des Cieux. Lun des mysteres que j'aimerais avoir
résolu pour avoir l'esprit en paix est ce que fHiaumatomyrmexde ses mandibules
fourchues.

Mon appel a été entendu. Il n'y a rien de plus satisfaisant pour de jeunes scientifiques
gue d'en remontrer a de plus anciens. Peu de temps apres, deux jeunes entomologistes
brésiliens ont trouvé un€haumatomyrmexgui portait une proie. Ills ont réussi a la suivre
jusqu'a son nid et voici ce qu'ils ont trouvé, qui a été ensuite confirmé par un entomologiste
allemand ailleurs en Amazonie. Ddaumatomyrmerst un prédateur spécialisé des mille-
pattes polyxénides. La plupart des mille-pattes portent une armure de dures plaques
chitineuses pour se défendre contre les attaques des fourmis et dautres ennemis. Les
polyxénides ont eux une carapace molle et se protégent avec un épais manteau d'aiguilles. Ce
sont les porcs-épies du monde des mille-pattes Thasimatomyrmefourrageuses sont des
chasseuses de porc-épic. Elles glissent les dents de leurs machoires fourchues entre les
aiguilles du mille-pattes, percent son corps et le rameénent au nid. La, elles détachent les
aiguilles de leur proie avec des brosses adaptées présentes sur leurs pattes antérieures, un peu
comme des fermiers plument leurs poules. Puis elles découpent le mille-pattes en morceaux
gu'elles offrent a leurs congénéeres dans le nid.

Le plus grand héritage

Pour les naturalistes, qu'ils soient professionnels ou amateurs, les motifs
d'émerveillement comme ceux que l'on peut trouver chez le glouton dbhdamatomyrmex
sont innombrables. Du point de vue scientifique, cela peut étre anecdotique comme présenter
un intérét fondamental pour la connaissance du vivant, chez des organismes de tous types
allant de la bactérie a la baleine et des algues aux séquoias. Pour ceux qui aiment I'aventure et
les défis de ce monde bien tangible, la Nature est le paradis sur terre. Et sur ce point, cher ami,
nous sommes certainement d'accord. La Création, que vous la pensiez due a un unique acte de
Dieu ou que vous acceptiez les preuves scientifiques de son évolution durant des milliards
d'années, est le plus grand héritage, autre que notre pensée elle-méme, jamais laissé a
'Homme.
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Les fourmis (Insecta, Hymenoptera, Formicidae) représentent la troisieme famille
d’hyménopteres par ordre d’'importance spécifique, avec 12 585 especes valides (Agosti &
Johnson 2005 Huber 2009). Elles vivent dans presque tous les écosystémes terrestres
(Holldobler & Wilson 1990) et la variété de niches écologiques occupées suit la diversité
taxinomique et morphologique de cet insecte. Son succes écologansa\\Vilson 1987a)
est dd en particulier a I'organisation en société. Toutes les espéces de fourmis sont eusociales,
une caractéristiqgue biologique qui implique : i) le soin des adultes aux immatures ; ii) la
superposition d’au moins deux générations d’adultes a un moment déterminé de la vie
coloniale ; et iii) la division du travail reproducteur entre femelles reproductrices et d’autres
plus ou moins stériles (Wilson 1971).

En raison d’'une apparente rareté et d'une morphologie particuliere, certaines fourmis
ont attiré la curiosité des myrmécologues, plus que les autres. Les espéces au mode de vie
cryptigue  du genre néotropical Thaumatomyrmex Mayr 1887  (Ponerinae,
Thaumatomyrmecini), sont de celles-ci: apparemment rares, elles possédent aussi une
morphologie céphalique caractéristique avec leurs longues mandibules fines et arquées qui
portent trois ou quatre dents effilées et pointues (Kempf 1975 ; Jahyny et al. 2008).
Thaumatomyrmepgrovient du gre®avuato (thaumato-)« merveille » @thpuné (myrmex) «
fourmi », c’est la fourmi merveilleuse. La morphologie trés particuliere et unique des
mandibules représente une autapomorphie de la tribu Thaumatomyrmecini (Bolton 2003). Peu
de temps apres I'appel lancé par E.O. Wilson ddotes from Underground, le bulletin des
myrmécologues, I'énigme de la fonction de ces mandibules a été résolue par des chercheurs
brésiliens a la fin des années 1980 : Teaumatomyrmegont des prédateurs spécialisés de
Diplopoda Penicillata (Myriapoda) et leurs mandibules représentent des appendices efficaces
pour capturer ce type de proies au corps mou recouvert de poils défensifs, les trichomes
(Diniz & Brandao 1989; Brandao et al. 1991). Quant a I'apparente rareté de ces fourmis, une
equipe franco-brésilienne a montré que certaines espeddémdmatomyrmegouvaient étre
plus fréquentes que pensé auparavant, le probléme proviendrait d'un artéfact de récolte
(Delabie et al. 2000a). Avant ces deux études précurseurs, réalisées sur des espéces de
Thaumatomyrmesencontrées dans le sud-est de I'état brésilien de Bahia, trés peu de données
relatives a I'écologie et a la biologie désaumatomyrmexexistaient dans la littérature.

L’écologie et la biologie des espéces du genre restent donc tres peu connues. Or, ces deux

! http://antbase.org/
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études ont dévoilé des aspects intéressants du mode de vie de certaines especes de ce genre,
dont la prédation spécialisée sur les Myriapoda Penicillata, et 'apparente petite taille des nids
gui ne contiennent que des femelles de morphotype ouvriére (absence du morphotype gyne),

dont I'une serait fécondée et pondrait, la gamergate.

Objectifs de la these

Cette thése pose des questions qui font appel a un ensemble de disciplines qui
constituent I'Histoire Naturelle : la systématique, la biogéographie, I'écologie, la biologie,
'éthologie. L'objectif a été d’étudier plus particulierement certaines caractéristiques
biologiques et étho-écologiques de quelques especes, qui se reproduisent exclusivement par
des gamergates, appartenant au genre de folllraismatomyrmeat d’analyser qu’elles sont
les conséquences sur l'organisation et le statut social de ces espéeces. Nous montrerons
comment certaines caractéristiques eécologiques, comportementales, physiologiques et
morphologiques intimement liées les unes aux autres, peuvent conduire un groupe d’especes
sur une voie de réversion sociale et ainsi faire de ce genre un modeéle pour les études de

I'évolution de la socialité chez les Formicidae et chez les Hymenoptera.

Composition du manuscrit

Le manuscrit comporte deux volumes, le premier est le corps de la thése et est constitué
d’'une introduction générale, de six chapitres et d'une discussion générale. Le second tome

contient six annexes.

Description du contenu des chapitres du premier volume :

Le premier chapitre présente un synopsis de la taxinomie et, dans la limite des données,
de la phylogénie du genrEhaumatomyrmeMayr afin de pouvoir, dans les études qui
suivront, le placer dans le cadre évolutif qui lui correspond. Deux nouvelles caractéristiques
morphologiques des piéces buccales sont aussi décrites pour le genre et une étude préliminaire
de sa biogéographie a été effectuée, permettant d’apporter des éclairages sur certains traits

biologiques des espéces.

Le deuxieme chapitre présente les localités ou ont été récoltées les différentes especes
de Thaumatomyrmeétudiées pour cette thése; la méthode d'élevage des colonies de
Thaumatomyrmegn laboratoire, de la fabrication des nids au nourrissage avec les Diplopoda
Penicillata ; la méthode de marquage individuel des femell@ha@matomyrmerotamment

pour les études de comportement en laboratoire ; les caractéristiques des mesures prises pour
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Introduction générale

les études faisant appel a la morphométrie ; la liste des acronymes des institutions citées dans
les différents chapitres de cette these, un certain nombre de données ont pu étre tirées des
spécimens présents dans les différentes collections myrmécologiques.

Le troisieme chapitre rassemble les données connues d’écologie pour ce genre et
présente en détail, & partir des données de récoltes, I'analyse des sites de nidification utilisés
par les cing especes dehaumatomyrmexécoltées durant cette these. Ce chapitre est
complété avec I'annexe 3 qui correspond a une étude sur I'utilisation des coquilles d’escargot

par les fourmis.

Le quatrieme chapitre présente le comportement alimentaire dans le genre
Thaumatomyrmet le lien original entre leur alimentation et la défense du nid.

Le cinquieme chapitre explore les stratégies de reproduction des différentes especes de
Thaumatomyrmex

Enfin, le sixieme chapitre analyse I'organisation sociale dans plusieurs nids de deux
espéeces de Thaumatomyrngex se reproduisent exclusivement par gamergates.

La discussion générale présente une analyse de la réversion sociale.

Description du contenu des annexes du second volume :

La premiere annexe présente les données de I'étude cytogénétique réalisée dans le genre
ThaumatomyrmexElle nous indique si les différentes populationsTHaumatomyrmespp.
étudiées appartiennent ou non a un complexe d’espéces, et donc si elles doivent étre traitées

de la méme maniére lors de I'analyse des autres études.

La deuxieme annexe présente les caractéristiques principales des femelles de plusieurs

espéeces de Thaumatomyrngex ont été étudiées lors de cette thése.

La troisieme annexe est une analyse détaillée de I'utilisation des coquilles d’escargot par
les fourmis pour mieux comprendre l'utilisation de ce type de site de nidification par cet

insecte.

La quatrieme annexe est une breve discussion sur les caractéristiques définissant les

fourmis légionnaires dont il est fait mention dans I'annexe 3.

La cinquieme annexe présente le détail de la récolte des endocargipteiyx

panamensislans lesquels des nids de Thaumatomyspell ont été trouves.
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Enfin, la sixieme annexe présente le tableau détaillé des récoltes des nids des difféerentes
especes étudiées lors de cette thése, ainsi que les données sur les nids présentes dans la

littérature ou dans les collections myrmécologiques.

22



Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

CHAPITRE 1 - LE GENRE Thaumatomyrmex
MAYR 1887 : SYNOPSIS DE SA TAXINOMIE,
SYSTEMATIQUE ET BIOGEOGRAPHIE
(HYMENOPTERA, FORMICIDAE, PONERINAE,
THAUMATOMYRMECINI)
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Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

Avant-propos

Dubois A. (1991) Systématique et écologie : le point de vue d'un systématicien. Biosystema
6 :71-106.

« Si les systématiciens avaient aujourd'hui une demande a adresser aux écologistes, ce
serait peut-étre de consacrer peut-étre un peu plus de temps a I'étude de cas concrets dans la
nature qu'a élaborer des modéles théoriques et mathématiques destinés a rendre compte des
données concrétes que I'on possede déja. Ce serait donc d'étre avant tout des naturalistes, plus
que des théoriciens méme brillants. Pour mieux connaitre et interpréter le monde vivant qui
nos entoure, il nous faut des données, encore des données, de plus en plus de données:
observations sur le terrain, données expérimentales sur le terrain ou au laboratoire, et
corrélation de toutes ces données écologiques avec les données morpho-anatomiques et

phylogénétiques.

Cette tache est d'autant plus urgente que beaucoup d'écosystemes de notre planéte sont
actuellement en danger de destruction ou de profonde modification, et qu'avec eux des
milliers d'espéces sont menacées d'extinction. Il est urgent de recueillir des données sur I'éco-
éthologie de ces espéces, en méme temps que de récolter, je dirais presque de "sauver", des
spécimens pour I'‘étude morpho-anatomique. Si j'avais donc un souhait a formuler pour
l'avenir, ce serait que plus de crédits soient disponibles pour embaucher et payer des
naturalistes et les envoyer dans le monde entier effectuer des missions et des travaux de
terrain, méme si ce devait étre un peu au détriment des crédits disponibles pour acheter et

faire fonctionner des ordinateurs ou de colteux appareils de laboratoire. »
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Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

Chapitre 1. Le genre Thaumatomyrmex Mayr 1887 : Synopsis de sa
taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie (Hymenoptera,

Formicidae, Ponerinae, Thaumatomyrmecini)

1. Introduction

Les études d’écologie et de biologie dépendent étroitement de la taxinomie et de la
systématique (voir Barbault 1991 ; Combes et al. 1991 ; Wilson 2004 ; Dubois 2003 ;
Wheeler 2004 ; Wheeler & Valdecasas 2007 ; Bortolus 2008 ; Carvalho et al. 2008). Ces deux
dernieres disciplines sont fondamentales et nécessaires puisque les especes doivent pouvoir
étre séparées et classées, notamment lorsque les études s’inscrivent dans une démarche
comparative comme en écologie évolutive qui confronte des taxons de divers niveaux. En
biologie I'approche comparative, utilisée depuis longtemps, permet en comparant les especes
de pouvoir approfondir et guider les analyses et d’améliorer ainsi notre connaissance de
I’évolution de certains traits remarquables. La morphologie des especes donne de nombreuses
indications quant a son écologie et son éthologie. La description des espéces peut mettre en
evidence la caractérisation de difféerences ou de convergences morphologiques dont
eémergeront des questions relatives a la signification adaptative de ces traits distinctifs.

Mais, inversement, I'écologie et la biologie peuvent aussi contribuer a faire avancer la
taxinomie de certains groupes en donnant d’autres types d’informations sur les organismes
vivants (voir Dubois 1991). Ces disciplines peuvent notamment tester les hypotheses émises
lors d'études de taxinomie et de systématigue. Un ensemble de caracteres non-
morphologiques, tirés de I'Histoire Naturelle et constituant au moins une partie de la niche
écologique de l'organisme peuvent ainsi étre caractérisés et séparer des taxons entre eux. lls
aideront a la reconstitution d’'une phylogénie et a I'élaboration d’'une classification.

Ce chapitre est un synopsis de la taxinomie et, dans la limite des données, de la
phylogénie du genréhaumatomyrmeiayr afin de pouvoir, dans les études qui suivront, le
placer dans le cadre évolutif qui lui correspond. Deux nouvelles caractéristiques
morphologiques des piéces buccales sont aussi décrites pour le genre et une étude
préliminaire de sa biogéographie a été effectuée, permettant d’apporter des éclairages sur

certains traits biologiques des espéces.
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Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

2. Synopsis systématique du genre Thaumatomyrmex

Le genreThaumatomyrmeMayr, 1887 (Ponerinae, Thaumatomyrmecini) fut établi a
partir du morphe ouvriére du taxdmaumatomyrmex mutilatuses morphologies du male et
des larves furent ensuite décrites chez I'espece type par Kempf (1954) et Wheeler & Wheeler
(1964). Bolton (2003) et Bolton et al. (2006) proposent une histoire taxinomique compléte de
la tribu et du genreavec un catalogue de ses espeéces. Il s’agit d'un genre peu diversifié dont
Kempf (1975) reconnut huit espéces valides dans sa révision. Il sépara celles-ci en trois
groupes en fonction notamment de la sculpture de leur cutfeobe; mutilatuset cochlearis
Longino (1988) a révisé le grouperox et synonymisé trois espéces. Du dernier groupe cité,
trois nouvelles espéces ont été depuis décrites de Cuba (Fontenla 1995 ; Baroni Urbani & De
Andrade 2003). Fin 2007, une autre esp@&taumatomyrmex soesildakhan a été décrite
du Suriname (Makhan 2007). Mais, dans sa description, celle-ci n'est comparée du'avec
contumaxet n’est classée dans aucun des groupes d’espéces définis pour le genre (cependant,
dans l'état actuel de nos connaissances sur la taxinomie du Jers@gsilaedevrait étre
placée dans le grougerox). Depuis 1988, de nouvelles données ont soulevé de nombreuses
questions a propos des conclusions de l'article de Longino (1988) (Branddo et al. 1991 ;
Longino 2005a ; voir Jahyny et al. 2008). Donc, en tenant compte des quatre especes
récemment décrites, le genfdhaumatomyrmexomprend a ce jour 12 espéces nommées
suivant la révision du genre de Kempf (1975), ou neuf especes si I'on tient compte des
synonymies proposées par Longino (1988) qui ont été conservées dans les catalogues des
Formicidae de Bolton (1995, 2003) et Bolton et al. (2006).

3. Principales caractéristiques morphologiques pour le genreThaumatomyrmex :

diagnose simplifiée du genre (modifiée d’Emery (1911) et de Kempf (1975)).

Les femelle$ et les malesdu genreThaumatomyrmepossédent tous les caractéres des
fourmis PonerinadsensuBolton 2003 : 40) (fig. 1-1 a 1-5). Les ouvrieres des espéces
décrites sont monomorphes et de taille moyenne comprise entre 3,3 et 5,0 mm. Elles se
distinguent des autres Ponerinae notamment par une morphologie céphalique caractéristique.
Elles possedent des mandibules longues, fines, effilées et arquées et une denture formée de

trois longues dents fines, effilées, courbes et pointues, de longueur et de courbure croissante

Les descriptions des femelles sont basées uniquement sur le morphe « ouvriére», le morphe « gyne» n'ayant jamais été décrit, bien que
guelques spécimens soient présents dans les collections entomologiques (voir chapitre 4).

La morphologie du sexe male dans le genre a seulement été décrilénahemtomyrmex mutilatddayr (Kempf 1954, 1975). Il existe

trés peu de récoltes de séries associant un méale a des ouvriéres.
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de la base vers I'apex, la dent apicale étant la plus Iénguee petite dent triangulaire,
pointue et plus ou moins effilée supplémentaire est présente a l'angle basal de la
mandibule chez certaines espéces ; et un denticule triangulaire et pointu a la base de la dent
apicale sur la face interne de la mandibule seulement chez certaines especes aussi. Les
mandibules se croisent lorsque la fourmi les ferme, l'une passe entierement sur l'autre de
fagcon a ce que les dents ne s'imbriquent pas, la dent apicale atteignant, dépassant chez
certaines especes, le bord latéral, opposé, de la téte. La forme de la téte est assez variable en
vue de face, pouvant étre aussi longue que large et non évasée antérieurement jusqu’a
beaucoup plus large que longue en méme temps qu’'évasée antérieurement. Les insertions
mandibulaires sont trés éloignées I'une de l'autre. La partie médiane du clypéus est trés large
postérieuremefit Les insertions antennaires et les lobes frontaux sont trés séparés et placés
prés des bords latéraux de la téte, loin de la ligne céphalique nfétiemgeux sont larges et
convexes, placés dans la moitié antérieure des faces latérales, tres proches de l'insertion
mandibulaire. L’architecture céphalique rend les espece$hdematomyrmexacilement
distinguables sur le terrain malgré leur taille réduite (<5mm). Toutes les espéces ont en outre
un corps plus ou moins brillant de couleur noire a I'exception des mandibules (les insertions
mandibulaires incluses), des pattes (hormis les coxae) et des antennes (les lobes frontaux
inclus) et des derniers segments abdominaux qui sont généralement plus clairs. La pilosité est
tres éparse sur tout le corps et est formée de longues soies simples plus ou moins inclinées.

L’aiguillon est présent.

4. Diagnose simplifiée des groupes d’especes

4.1.Groupe mutilatus (modifié de Kempf 1975) (figure 1-1A et 1-1B)
Composition : Thaumatomyrmex mutilatudlayr, 1887 et Thaumatomyrmex contumax
Kempf, 1975.
Diagnose : presque toutes les parties du corps (la gula incluse) avec la cuticule entierement
couverte par des stries microscopiques, lui donnant un aspect chagriné et soyeux ; mésonotum
totalement réduit, une seule suture étant visible sur le mésosoma ; marges postérolatérales du
propodéum avec trois soies alignées verticalement ; pétiole squamiforme en vue latérale ;
deux (plus rarement trois ou quatre) longues soies basalement rapprochées, insérées au centre

du clypéus, souvent divergentes apicalement pour former un «V » ; bord masticatoire des

4 Apomorphies de la tribu Thaumatomyrmecini et du gd@im@imatomyrme{Bolton 2003).
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mandibules avec trois longues dents fines, effilées, courbes et pointues accompagnées d’'une
petite dent triangulaire, pointue et effilée située au niveau de l'angle basal ; un denticule

triangulaire et pointu a la base de la dent apicale sur la face interne de la mandibule.

4.2.Groupe cochlearis(modifié de Kempf 1975 ; Fontenla 1995 ; Baroni Urbani &
De Andrade 2003) (figure 1-2A et 1-2B)

Composition : Thaumatomyrmex cochleari€reighton, 1928, Thaumatomyrmex bariay
Fontenla, 1995, Thaumatomyrmex mandibulariBaroni Urbani & De Andrade, 2003 et
Thaumatomyrmex nageli Baroni Urbani & De Andrade, 2003.
Diagnose : mésosoma et pétiole ponctués ; front et vertex rugo-ponctués ; gula lisse et
brillante ; marges postérolatérales du propodéum avec deux ou trois soies alignées
verticalement suivant I'espéce ; clypéus plus ou moins fortement strié longitudinalement ;
centre du clypéus glabre ; bord masticatoire des mandibules avec trois longues dents fines,
effilées, courbes et pointues accompagnées ou non, suivant I'espéce, d'une petite dent
triangulaire, pointue et effilée située au niveau de I'angle basal ; base de la dent apicale sur la

face interne de la mandibule lisse.

4.3.Groupe ferox (modifie de Kempf 1975) (figure 1-3A, 1-3B, 1-4A et 1-4B)
Composition : Deux sous-groupes d'espéeces (voir ci-aprés) ont été proposés par Kempf
(1975Y.
Diagnose : surface du corps lisse et brillante, hormis la présence éventuelle de rugosités et/ou
de stries longitudinales sur les lobes frontaux, le clypéus et la base des mandibules ; marges
postérolatérales du propodéum avec deux soies alignées verticalement; centre du
clypéus glabre ; bord masticatoire des mandibules avec trois longues dents fines, effilées,
courbes et pointues accompagnées ou non, suivant I'espéce, d’'une petite dent triangulaire,
pointue et effilée située au niveau de I'angle basal ; un denticule triangulaire et pointu a la
base de la dent apicale sur la face interne de la mandibule.

4.3.1.sous-groupe 1gensuKempf 1975) (figure 1-3A et 1-3B) :

Composition : Thaumatomyrmex paludisVeber, 1942 efThaumatomyrmex zetekil.R.
Smith, 1944

® Dans sa révision du grouderox Longino (1988) a proposé les synonymies suivantBs paludis et
Thaumatomyrmesp. (Belize) synonymes juniors de ferox; et T. manniet T. zetekisynonymes juniors d€.

atrox. Longino (1988) sépare les morphEsatrox des morphed. ferox par la présence chez le premier et
I'absence chez le second, d’'une petite dent située au niveau de I'angle basal du bord masticatoire des mandibules
qui portent de plus trois longues dents spiniformes.
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Diagnose: téte vue de face presque aussi longue que large; mandibule repliée avec I'extrémité
de la dent apicale ne dépassant pas, ou seulement légérement, I'angle antérolatéral de la téte
(opposé a linsertion de cette mandibule), mais jamais les yeux ; mésonotum totalement
réduit, une seule suture étant visible sur le mésosoma ou alors mésonotum vestigial, avec les

sutures pronoto-mésonotale et mésonoto-propodéale visibles.

4.3.2.sous-groupe 2gensuKempf 1975) (figure 1-4A et 1-4B) :
Composition :Thaumatomyrmex ferokann, 1922 Thaumatomyrmex atroWeber, 1939,
Thaumatomyrmex manweber, 1939 eThaumatomyrmex sp. (Belize) (voir Kempf 1975)
Diagnose: téte vue de face nettement plus large que longue, de forme trapézoidale, évasée
vers l'avant, ou bien |égerement plus large que longue et modérément évasée antérieurement;
mandibule repliée avec I'extrémité de la dent apicale dépassant largement I'angle antérolatéral
de la téte (opposé a l'insertion de cette mandibule) ainsi que les yeux ; mésonotum vestigial,

avec les sutures pronoto-mésonotale et mésonoto-propodéale visibles.

4.3.3. Thaumatomyrmex soesilae Makhan, 2007

Cette espéce a été décrite recemment par Makhan (2007). L'auteur ne I'a placée dans
aucun des groupes d’espéces définis pas Kempf (1975). Il I'a seulement comparée a
contumax(groupe mutilatug9 méme si son corps est noir, lisse et brillant. La publication
originale n’est pas de bonne qualité, la description est succincte, les photographies de netteté
douteuse et la bibliographie ne possede qu'une seule référence, rendant le travail de
comparaison avec d’autres especes impossible. Mais les caractéristiques de la cuticule, lisse et
brillante, et le centre du clypéus glabre placensoesilaedans le groupé&rox Un individu
présent dans la collection du CPD@tiquette : Manaus - AM - Brasil - INPA V8 — H.
Vasconcelos — 21/6/1996) ressemble beaucolpsaesilagar sa taille, la forme de la téte et
celle du propodéum dont la face dorsale est droite et perpendiculaire a I'axe longitudinal du
corps de la fourmi. Mais il possede aussi des stries longitudinales nettement marquées sur tout
son clypéus et d’autres stries sur les insertions mandibulaires et les lobes frontaux jusqu’a la
base des yeux. Ces caracteres trés distinctifs ne sont pas mentionnés par Makhan (2007) sur le
type deT. soesilaemais paraissent légérement visibles sur la photo qui accompagne la
description incompléete qu’il en a faite. L'individu du Brésil a quand méme été rangé sous le
nom deThaumatomyrmex soesilddakhan. La redescription détaillée du type de cette espece
permettra d’effectuer des comparaisons fiables et de pouvoir statuer plus précisément sur

I'ildentité de cet individu de Manaus.

® Voir chapitre 2 : liste des acronymes des institutions.
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1-1A 1-1B
1-2A 1-2B
1-3A 1-3B

Figures 1-1-Thaumatomyrmex mutilatu@Brésil, SP, Agudos) / 1-2Thaumatomyrmex
cochlearis (Cuba, Baragua) / 1-3Thaumatomyrmex paludi§Venezuela, Cojedes, San
Carlos). A- Téte vue de face / B- Habitus. (avec l'aimable autorisation de AntWeb.org,

images créees par April Nobile)
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1-4A

1-4B

Figure 1-4-Thaumatomyrmex atrofPanama, Barro Colorado Island). A- Téte vue de face /
B- Habitus. (avec I'aimable autorisation de AntWeb.org, images créées par April Nobile)

Figure 1-5-Thaumatomyrmex mutilaty8résil, SP, Rio Claro) A- mandibule gauche / B-
deétail mandibule gauche/ Ellipses : denticule a la base de la dent apicale.
(Images prises au microscope électronique a balayage par Marie-Claire Malherbe (LEEC)).
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5. Description de deux nouveaux caracteres morphologiques : le denticule triangulaire et
pointu a la base de la dent apicale de la mandibule et le tubercule pointu central du

labre chez les femellésde certaines Thaumatomyrmex

Deux nouveaux caractéeres morphologiques des piéces buccales sont décrits et une

analyse de leur valeur pour la systématique et la biologie du genre est donnée.

Les femelles du genrEhaumatomyrmepossédent des mandibules originales chez les
Formicidae, qui peuvent étre seulement confondues avec ceBsat®pelta deletriMann
pour un ceil non averti. Elles représentent un des caractéres taxinomiques de reconnaissance
du genre: c'est une des apomorphies de la tribu Thaumatomyrmecini et du genre
ThaumatomyrmexBolton 2003). Les mandibules sont fines et arquées vers l'intérieur et ont
une denture formée de trois longues dents courbes, effilées et pointues, de longueur et de
courbure croissantes de la base vers I'apex (fig. 1-5). Une autre petite dent a la base de la
mandibule est présente chez certaines especes. La présence de cette petite dent basale ainsi
qgue la longueur des mandibulé® (la mandibule dépasse-t-elle ou non I'angle génal ?) sont
des caracteres taxinomiques permettant de séparer certaines espéces entre elles (Kempf 1975 ;
Longino 1988). En effet, Kempf (1975) a séparé le g@ima@aimatomyrmegn trois groupes
d’espéces en fonction de I'aspect de la cuticule et I'emplacement et le nombre de soies sur le
clypéus.

5.1.Le denticule triangulaire et pointu a la base de la dent apicale de la mandibule

Certaines especes du gerileaumatomyrmeyossedent sur les deux mandibules un
denticule qui se trouve sur la face interne entre la dent apicale et la dent suivante, situé plus ou
moins au % de la ligne tracée entre la base de la dent pré-apicale et I'apex de la dent apicale
(fig. 1-4A (ellipse 1), 1-5A et 1-5B). Sa base est large et se détache progressivement de la
base de la dent apicale. Sa direction suit celle de cette dent. Il est pointu et il n'est pas percé
(observations sur des images au microscope €lectronique a balayage des mandibules de
Thaumatomyrmesgp.1,T. contumaxet T. mutilatusde la collection du CPDC). Ce caractere
est présent chez les espéces des grofgres et mutilatus alors que celles du groupe
cochlearisn’en possedent pas (tableau 1-1). Il n'est pas mentionné dans la description des
especes sans doute a cause de sa taille réduite (15uni.chemtumaxl’'une des plus
grandes espéces) qui le rend difficilement observable a la loupe. Cependant il apparait
nettement sur les photographies faites au microscope électronique a balayage de la téte et des

" A chaque fois qu'il sera fait mention des piéces buccales de fourmis, il s’agira des mandibules des femelles,
sauf mention contraire.
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mandibules dd. zetekiet de la téte ddhaumatomyrmesgp. publiées respectivement dans
Kempf (1975) et Bolton (1994). Ce n’est pas le seul denticule oublié dans les descriptions
d’especes de fourmis. Le denticule a la base de la mandibule didginthognathus rudis

Brown & Kempf en est un autre exemple (Dietz & Branddo 1993). Ce denticule est assez
visible a la loupe, mais quand les mandibules sont fermées, celul-ci se retrouve complétement
caché. Il est aussi présent chez d’autres espégesirthognathugt sa fonction n’est pas
connue (Dietz & Brandao 1993).

Pour ce qui est de la fonction du denticule de la mandibule de certaines
Thaumatomyrmeelle n’a pas non plus pu étre déterminée. Mais le fait que la taille des trois
ou quatre dents présentes sur la mandibule va en croissant de la base a I'apex rend la présence
de ce denticule pré-apical étonnante et il doit lui correspondre une fonction précise non encore
définie. En dehors d'un rble dans la prédation et la préhension de la proie, ce denticule
permettrait de bloquer des objets impossibles de mordre avec les autres dents de la mandibule.
Il pourrait ainsi aider a bloquer I'antenne d’'un adversaire lors d’une confrontation physique
entre femelles pour le statut hiérarchique. Une femelle dentumadxa été observée mordant
I'antenne d’'une seconde femelle tout en recourbant son gastre comme si elle allait la piquer
avec son aiguillon. L’antenne était coincée par la jonction des dents apicales des mandibules
au niveau du denticule, qui 'empéchait de glisser. Cependant, lors d’observations ultérieures,
'antenne de l'adversaire est aussi souvent saisie entre les grandes dents des mandibules
lorsque la femelle les ferme davantage. Ce comportement (mordre I'antenne de son adversaire
et recourber le gastre dans sa direction) ressemble au comportement « gaster rubbing »
(« frottement du gastre ») décrit chez la fourmi sans rBineponeraquadricepsKempf
(Monin & Peeters 1998). Une autre fonction pour ce denticule serait d’aider une jeune
femelle a sortir seule de son cocon. Lors de I'ouverture du cocon (voir chapitre 5), la dent
apicale perce le cocon, puis le denticule vient buter contre le tissu du cocon, ce qui entraine
son déchirement grace au mouvement de la mandibule. En I'absence de ce denticule, la dent
apicale percerait sans doute I'enveloppe du cocon, sans le déchirer.

Ce denticule représente un caractere d’intérét pour la taxinomie du genre
Thaumatomyrmeyuisqu’il n'a été trouvé pour l'instant que chez les especes des groupes
ferox et mutilatus alors qu'il est absent chez le groupachlearis Il peut représenter une
plésiomorphie pour le genre et aurait disparu chez les especes du grohlgarisou alors
représenté une synapomorphie partagée par les grdapes et mutilatus Seule une

phylogénie du genre pourrait résoudre ce dilemme. Des comparaisons approfondies des
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comportements pour lesquels le denticule est utilisé chez les especes le possédant et des
mémes comportements ou leur absence chez celles qui en sont dépourvues donneront plus
d’informations sur les fonctions possibles de ce denticule et sur sa fonction premiere. Certains

traits de la biologie des espéeces qui possedent ce denticule sont sans doute différents de celles

qui ne I'ont pas. Cependant, ce denticule n’a peut-étre aucune fonction particuliere, ou celle-ci

a été perdue.

Tableau 1-1. Présence du denticule mandibulaire préapical et de la dent labrale chez quelques
especes du geniéhaumatomyrmext+ : présence / - : absence / ? . non accessible). Source :

(1) CPDC, (2) Baroni Urbani & De Andrade 2003, (3) UCDC.

. Présence
Groupe . "y Presence dela
despe Espece Localité du Source
especes . dent sur
denticulg
le labre
Thaumatomyrmex Brésil - BA - lhéus + i 1
. contumax
mutilatus Thaumatomyrmex
mutilatus Brésil - SP - Rio Claro + - 1
Thaumatomyrmex Cuba - Cumanyagua - Mina i 5 >
cochlearis Carlota '
Thaumatomyrmex : . -
mandibularis Cuba - Santiago - Gran Piedra - : 2
. | Thaumatomyrmex bariay Cuba - Santiago - Siboney - ? 2
cochlearis - . ——
République Dominicaine - Lg
Thaumatomyrmex sp.12 . + ? 3
Altagracia
Thaumatomyrmex sp.18 République Dominicaine - + ? 3
Pedernales
Thaumatomyrmex nageli Cuba - Vifales/Pinar del Rio - ? 2
Costa Rica - Puntarenas -
Thaumatomyrmex atrox Rancho Quemado + +
Thaumatomyrmex paludis  Brésil - AM - Parintins + ? 1
Thaumatqmyrmex Brésil - AM - Manaus + - 1
soesilae
Thaumatomyrmex zeteki Panama - Colon prov. + ? 1
Thaumatomyrmex sp.1 Brésil - BA - IIhéus + + 1
Thaumatomyrmex sp.2 Brésil - BA - ltacaré + + 1
ferox Thaumatomyrmex sp.3 Guyane Francaise - Macoupa  + + 1
Thaumatomyrmex sp.5  Brésil - BA - Porto Seguro + + 1
Thaumatomyrmex sp.6 Venezuela - Aragua + ? 1
Thaumatomyrmex sp.7] Guyane Francaise - Nouragues + - 1
Brésil - AM - Benjamin
Thaumatomyrmex sp.8 Constant + - 1
Thaumatomyrmex sp.9 Colombie - Caldas - Aranzazyu 1
Thaumatomyrmex sp.10 Pérou - Huanuco 1
Thaumatomyrmex sp.1l Costa Rica- Heredia - La Selya + - 1

w
N



Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

5.2.Le denticule pointu central du labre

Certaines espéces @baumatomyrmegossedent un tubercule en forme d’épine, qu'on
nommera « denticule labral », pres de la marge antérieure et au centre de la face externe du
labre juste au-dessus de la fente médiane (fig. 1-3A (ellipse 2) — tableau 1-1). Le labre est une
piece buccale des insectes, il correspond a la levre supérieure. Ce denticule labral central est
présent chez I'une des especes les plus grandes du Geaneatomyrmeatrox, mais aussi
chez I'une des plus petiteBhaumatomyrmegpl. Il n’y a donc sans doute pas de lien avec la
taille du corps. On retrouve des tubercules labraux chez quelques autres espéces de fourmis
(Gotwald 1969) mais le labre n’est pas la piéce buccale la plus facile a observer. La majorité
des informations sur la forme du labre chez les Formicidae proviennent de I'étude de Gotwald
(1969) sur les pieces buccales de cette famille d’Hymenoptera. Chez les Ponerinae, on ne
connait des tubercules sur le labre que chez certaines especes digemies Roger
(Ponerinae, Ponerini) (Gotwald 1969 ; Willey & Brown 1983ArbchetusMayr (Ponerini)

(obs. pers.). lls sont aussi présents dans le gaoamthostichusMayr (Cerapachyinae,
Acanthostichini) (Gotwald 1969). Mais ce n’est que chez les fourmis |égionnaires Dorylinae
Dorylini (Dorylus spp.) et Ecitoninae EcitoninNgeivamyrmexspp,Nomamyrmespp.,Eciton

spp.) qu'ils sont en général présents, ils sont bien développés mais uniquement chez les
ouvrieres et chez les soldats, les méales et les gynes n'en ont pas (Gotwald 1969).
Contrairement au tubercule ddhaumatomyrmexceux des fourmis Iégionnaires sont
généralement présents sur les deux lobes du labre et sont situés pres de la marge distale. lls
sont de formes variées, comme arrondis, en forme de patére ou d'épine. Les gynes et les
males n’en possedent pas et leur fonction peut étre liée a un comportement exclusivement
effectué par les ouvrieres comme la chasse (Gotwald 1969) ou le soin au couvain. lIs
permettent sans doute une meilleure préhension.

La présence de structures pointues sur le labre est utilisée comme caractére taxinomique
au niveau de la sous-famille et de la tribu. Ainsi, les denticules du labre servent d’éléments de
diagnose pour les Myrmecinini (Myrmicinae) (Bolton 2003). Méme s'’il s'agit de soies, la
présence de nombreuses soies en forme de patere dentiforme sur le labre est un caractére de
diagnose de la sous-famille Apomyrminae dans les Leptanillomorphe qui comprend aussi la
sous-famille Leptanillinae (Bolton 2003 ; Yamane et al. 2008), bien que chez certaines
especes d’Anomalomyrmini de cette derniére sous-famille, le labre posséde aussi des soies
plus ou moins grandes en forme de patére dentiforme, soit une seule paiRrathedla

Taylor, soit toute une rangée de tailles difféerentes chez Anomalomyrma Bofton (Bolton
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1990 ; Bolton 2003). Des especes d’Amblyoponinae possedent aussi des denticules labiaux en
plus d’'une rangée de soies dentiformes sur la marge antérieure du clypéus, propres aux
Amblyoponinae, vraisemblablement pour maintenir la proie (Brown 1960 ; Bolton 2003).

Des structures pointues se rencontrent également sur le labium et le clypéus de certaines
especes de fourmis dans plusieurs genres et sous-familles. Le labium est, comme le labre, une
piece buccale des insectes, mais il correspond, lui, & la lévre inférieure. Des dents
hypostomale sont ainsi trouvées chez des espéces des gAunseghomyrme>Emery et
PheidoleWestwood (Myrmicinae), ainsi queptanilloidesMann (Leptanilloidinae) (Moffett
1986 ; Wilson 2003 ; Donoso et al. 2006). Le clypéus, lui, se trouve juste au-dessus du labre
et méme s'il ne fait pas partie des pieces buccales il peut jouer un réle dans la préhension de
la proie, du couvain ou d’objets. Le clypéus de certaines especes des genres Belonopelta Mayr
et Simopelta Mann est fortement caréné en son centre et se prolonge antérieurement par une
pointe (Wheeler 1935 ; Mackay & Mackay 2008). Certaines espéces du lgmiogenys
Roger (Ponerini) possédent un clypéus pointu qui aiderait & immobiliser la proie maintenue
entre les mandibules. De son co6tddelomyrmex brenesiLongino (Myrmicinae,
Adelomyrmecini) posséde des dents latérales sur le clypéus dont la partie centrale de la marge
est en forme de pointe tronquée (Longino 2006), lesquelles pourraient jouer un réle dans la
prédation spécialisée d’acariens découvertes chez d’autres especes du genre (Masuko 1994).

De nombreuses espéces possedent donc aussi des structures pointues sur le labium, le
labre ou le clypéus, dont la fonction est sans doute la méme : la manipulation d’'une proie, de
la nourriture, des immatures et d’objets. Ces structures ne sont malheureusement pas toujours
visibles sans une bonne préparation de la téte de la fourmi lors de son montage a sec. Mais
pour certains genres, elles pourraient constituer un précieux caractere taxinomique (Gotwald
1969) dans la distinction des especes et des groupes d’especes et pas uniquement dans celle
des sous-familles et des tribus. Elles sont peut-étre encore trop peu utilisées et parfois
curieusement non mentionnées alors qu’elles sont parfaitement visibles (Brown 1978 ; Fisher
& Smith 2008 pourAnochetuset le denticule labral présent chez certaines especes). Pour
d’autres taxons, ces structures sont tres utiles pour leur systématique, par exemple, dans le
genreTyphlomyrmexMayr (Ectatomminae, Typhlomyrmecini), une nouvelle espece encore
non décrite est facilement séparée des autres par son processus clypéal unique dans le genre
(Lacau et al. 2008). Chez le gemgopiasla forme du lobe médian du clypéus et la présence

de tubercules sur le labre caractérisent chaque espece (Willey & Brown 1983). La forme de la

® Le labium est aussi appelé hypostome.
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partie médiane du clypéus est utilisée comme caractere important pour séparer les espéeces
dans la clé de la révision du ge8inopelta (Mackay & Mackay 2008). La présence ou non

de dents sur le labium et le clypéus est un caractere séparant les deux genres de Myrmicinae
Adelomyrmex Emery et Cryptomyrmex Fernandez appartenant a la méme tribu,
Adelomyrmecini (Fernandez 2004). Les caracteres, présence et forme des dents
hypostomales, sont, eux, utilisés pour séparer des especes parmi lesAganteemyrmex

Emery et Pheidole Westwood (Myrmicinae), ou encorelLeptanilloides Mann
(Leptanilloidinae) (Moffett 1986 ; Wilson 2003 ; Donoso et al. 2006). Pour le genre
Thaumatomyrmexa présence d’'un denticule labrale chez certaines especes du fgmaxpe

peut permettre de subdiviser ce groupe et d’améliorer la clé d’identification des espéces du
genre. Ce caractere pourra aussi étre trés utile lors d’'une analyse phylogénétique du genre.
Quant a sa fonction, si un réle dans le maintien du Penicillata lors de la chasse et de son
épilation est sans doute possible, il se peut aussi que son existence permette aux especes qui la
possédent de capturer dautres types de proies, comme certains Collembola chez
Thaumatomyrmesp.1 (voir chapitre 4). Il pourrait aussi jouer un rble dans les interactions
adultes/larves et servir de stimulateur pour provoquer certains types de comportements des

larves comme la régurgitation ou I'excrétion de goutelettes alimentaires pour les adultes.

6. Remarques sur le placement phylogénétique du genfEhaumatomyrmexau sein de

Formicidae

Bien que les relations phylogénétiques du genre Thaumatomgnssin des Ponerinae
restent encore aujourd’hui mal comprises (Bolton 2003), ce genre fut tres t6t placé dans la
tribu des ThaumatomyrmecinfFormicidae: Ponerinae) par Emery (1901). La découverte de
la larve et du male d’'une des espedesnutilatus a aidé dans une certaine mesure a déméler
le casse-téte que la morphologie des ouvriéres avait laissé (Kempf 1975). La morphologie de
la larve suggeére ainsi une apparenté phylogénétique avec les tribus Ponerini, Leptogenyini et
Odontomachini (section des Euponerinae d’Emery 1911, terminologie abandonnée depuis
(Bolton 1994)), alors que la morphologie du male rapprocheThleumatomyrmexes
Ponerini selon Kempf (1954, 1975), en particulier des ge@eggromyrmexXMayr (Kempf
1954) etPoneralatreille etHypoponeraSantschi (Kempf 1975Bolton (2003) propose de

nouvelles synapomorphies potentielles entre les Ponerini et les Thaumatomyrmecini, justifiant

° Originellement orthographiée Thaumatomyrmii.
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par la son maintien au sein des Ponerinae. C’est aussi toujours en se basant sur la
morphologie des males que Mackay & MacKay (2004) se prononcent pour une possible
parenté phylogénétique dehaumatomyrmexvec les genres de Poneri@dontomachus
Latreille etAnochetusMayr. Enfin, malgré certaines limitations liées notamment au groupe
externe, deux phylogénies moléculaires récentes des Formicidae incluant pour la premiéere
fois lesThaumatomyrmexplacent ce genre en groupe frere du g&mmsopelta Mann (Brady
et al. 2006 ; Rabeling et al. 2008). Les gefresumatomyrmegt Simopelta pourraient aussi
former « I'échelon basal » d’'un clade plus large qui incliRaithycondylagensu stricto) et
quelques autres genres (C.A. Schifidom. pers. 2007).

A cette incertitude sur les relations phylogénétiques précises duTgenrmatomyrmex
dans les Ponerinae, s’ajoute aussi une difficulté générale quant a la diagnose de certaines
especes dont la morphologie est apparemment variable selon les localités géographiques. Il
apparait également que la diversité du gdrraumatomyrmegst fortement sous-estimée,
plusieurs nouvelles espéces attendant d’étre décrites a partir de matériel déposé dans diverses
collections entomologiques. Et pourtant, comme pour les autres groupes d’étres vivants, la
reconnaissance des especes et de leurs liens phylogénétiques est la base de toute autre étude
sur la biologie des espéces et de l'analyse de leur histoire évolutive. La phylogénie est
indispensable pour pouvoir placer les caractéristiques des espéeces dans un cadre évolutif.
C’est pourquoi, dans ce contexte particulierement flou quant a I'histoire évolutive du genre
Thaumatomyrmexl est difficile dans les limites du présent travail de se livrer a une simple
étude comparative dans laquelle les différences observées entre especes seraient
systématiquement interprétables en tant que produits de I'évolution ou traits primitifs retenus.
Chaque discussion de chapitre analysera donc les caractéristiques biologiques, écologiques et
comportementales de3haumatomyrmexen travaillant sur les différentes hypothéses
possibles. Une ou plusieurs hypothéses parmi les plus plausibles seront parfois préférées et

pourront polariser la discussion des résultats des autres études réalisées dans cette these.

7. Remarques sur la taxinomie du genre Thaumatomyrmex

A partir du travail de la révision de Kempf (1975), Longino (1988) entreprit une étude
morphométrique de la téte et des mandibules le conduisant a réviser le groupe d'espéces
ferox Ses résultats 'amenerent & synonymiser trois especes de ce groupe. Longino resta

'Y IDP Insect Science, Department of Entomology, University of Arizona, Tucson, AZ, EUA.
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cependant prudent dans sa conclusion et discuta du statut d'espece dans le genre
Thaumatomyrmexroposant trois hypothéses de travalil :

1) Le genreThaumatomyrmexians son entier pourrait ne représenter qu’une seule et
méme espéece. La morphologie des individus serait en fait variable géographiquement, en
suivant une distribution continue. A cette époque, cette hypothése était supportée par
I'absence de cas connus de sympatrie pour toutes les espéces du genre ;

2) Le genreThaumatomyrmegerait constitué d’'un ensemble de populations allopatriques
et morphologiquement différentes pouvant ou non appartenir a une méme espece. Dans ce
cas, la séparation des espéces serait arbitraire et leur reconnaissance serait donc discutable ;

3) Le genreThaumatomyrmegerait constitué d’'une mosaique (« patchwork ») d’especes
parapatriques ou bien montrant d’étroites zones de sympatrie. Dans ce dernier cas, certaines
synonymies proposeées par cet auteur seraient discutables.

La taxinomie des espéces du gefitmumatomyrmege base dans la majorité des cas
sur tres peu de spécimens qui proviennent souvent de localités éloignées. Longino fit aussi
remarguer le manque de données pour mesurer la variabilité naturelle des taxons et faire des
comparaisons afin d’établir des bases taxinomiques solides pour le genre et conclure sur sa
diversité réelle. Le principal probleme venait du faible nombre de spécimens collectés dans
une méme région, ou bien dans des régions éloignées, ainsi que de la rareté des spécimens
déposés dans les collections consultées.

Plusieurs cas de sympatrie d’espéces du g&hematomyrmexnt été récemment
découvertgvoir ce chapitre partie 10) dans plusieurs biomes de ’Amérique Centrale et de
’Amérique du Sud. Ces sympatries remettent en question les deux premiéres hypothéses
proposeées par Longino (Longino 2005a). Dans I'état actuel des connaissances, la taxinomie
du genre se révele donc particulierement complexe. Il n’est pas possible ici de se prononcer
objectivement sur la validité de toutes les synonymies proposées par Longino concernant les
especes du grouderox On peut raisonnablement espérer que le probleme de la définition
des espéces du grouferox pourra étre résolu dans un futur proche, grace a l'augmentation
des récoltes de spécimens, notamment & I'aide des extracteurs Winkler

Baroni Urbani & De Andrade (2003) remettent en cause le caractere taxinomique
« nombre de dents » sur les mandibules alors qu’il est d’'une valeur indéniable parce que les
especes clairement séparées ont trois ou quatre dents mandibulaires et chez les espéces

décrites dont le nombre de femelles montées est assez important, le nombre de dents est fixe

1 | extracteur Winkler (en fait mini-Winkler) est une technique d’échantillonnage de la faune de la litiére, voir
Fisher (1998) pour la description de cette technique.

39



Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

(obs. pers.). La mise en cause de ce caractere est sans doute a l'origine de la mauvaise
interprétation de la discussion de Longino (2005a) par Rojas-Fernandez (2009). Il y a pourtant
bien deux espéces au Costa Rica : I'une avec trois dents sur la mandibule (qui correspond a
Thaumatomyrmesgp.11) et 'autre avec quatre derlfhdumatomyrmex atrpet non pas une

seule espéce avec un nombre variable (3-4) de dents. Et Thaumatomyrmex ferox n’a donc bien
que trois dents et non trois ou quatre. La limite septentrionalEhdematomyrmex atrox
connnue est donc au niveau du Costa Rica et non du Panama comme analysé par erreur par

Rojas-Fernandez (2009) (voir ce chapitre partie 9.1.3.1).

8. Estimation du nombre d’especes du genre Thaumatomyrmex

Comme nous l'avons vu ci-dessus, la taxinomie du genre a besoin d’étre réviseée,
notamment pour étudier la validité des synonymies proposées par Longino (1988). Le
développement et l'utilisation de la technique de récolte des Winkler ont permis dans
certaines régions de récolter de nombreux individug ltlumatomyrmexCette technique
d’échantillonage est actuellement largement répandue et utilisée a large échelle en écologie de
communauté de fourmis de la litiere ou méme pour la réalisation d’inventaires faunistiques.
Elle est reconnue comme trés efficace pour la capture des fourmis de la litiere, dont les
ThaumatomyrmexDelabie et al. 2000a ; Delabie et al. 2007a) et a ainsi grandement facilité
les études des communautés des fourmis de la litiere (Bestelmeyer et al. 2000a ; Parr &
Chown 2001 ; Longino et al. 2002 ; Underwood & Fisher 2006). Le plus grand nombre
d’individus de chaque espece récoltés dans différentes localités permet d’avoir une meilleure
idée du polymorphisme de tel ou tel trait de I'espece étudiée, alors que la récolte de colonies
entieres permet d’'associer les males aux femelles et de pouvoir réaliser certaines études qui
seront complémentaires des études de morphologie externe.

Huit nouvelles espéces ont clairement été séparées sur une base morphologique dans la
collection du CPDC et deux autres especes ont aussi été identifiées dans d’autres collections a
partir de photographies de grande qualité disponibles sur internet (site AntWeb.org). Mais
pour certaines espéces, commenutilatus malgré la présence de caracteres distinctifs chez
des spécimens de localités différentes, leur grande ressemblance morphologique ne permet
pas de les séparer en deux especes différentes avec certitude sans effectuer une étude
préalable sur le polymorphisme de ces caractéres chez les autres especes du genre ou sans une
étude portant sur d’autres traits que la morphologie externe. Des études sur I'endophénotype

permettront d’étayer les analyses de la morphologie externe : la cytogénétique a notamment
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montré que des populations éloignéesTdenutilatusprésentent des caryotypes différents et

gu'’il s’agit sans doute d’'un complexe d’especes jumelles, proches morphologiguement mais
isolées reproductivement, probablement di a la vaste répartition géographique de cette espece
(voir annexe 1). Des populations proches Tdeumatomyrmexsp.1l présentent aussi des
caryotypes différents (voir annexe 1). La notion d’espéce dans le fbatanatomyrmex

reste encore a définir.

Le nombre d’especes du genireaumatomyrmerst donc sans doute largement sous-
estimé. Douze especes ont été décrites a ce jour et une dizaine de nouvelles especes ont été
identifiées (tableau 1-2), ce genre pourrait donc en fait étre représenté par une trentaine de
taxons présents uniquement dans la Région Néotropicale.

Tableau 1-2. Récapitulatif des espéces décrites et nouvelles pour I€Tganneatomyrmex
Mayr, classées suivant le groupe auquel elles appartiennent, et apercu des pays ou elles ont
été trouvées. * : au moins un spécimen de I'espéce est présent dans la collection CPDC.

Groupe Espece Distribution
Thaumatomyrmex bariay Cuba
Thaumatomyrmex cochlearis Cuba

._| Thaumatomyrmex mandibularis Cuba
cochlearis .
Thaumatomyrmex nagel Cuba
Thaumatomyrmex sp.12 République Dominicaine
Thaumatomyrmex sp.13 République Dominicaine
mutilatus Thaumatomyrmex con'Fum*ax _ Brésil_
Thaumatomyrmex mutilattis Argentine, Brésil, Paraguay

Colombie, Costa Rica, Guyana,

Thaumatomyrmex atrox Panama, Trinité-et-Tobago, Venezugela

Thaumatomyrmex ferox Honduras
Thaumatomyrmex manni Bolivie
Thaumatomyrmex paludis Brésil, Venezuela
Thaumatomyrmex soesifae Brésil, Suriname
Thaumatomyrmex zeté&ki Colombie, Panama
Thaumatomyrmex sp.1* Brésil
Thaumatomyrmex sp.2* Brésil
Thaumatomyrmex sp.3* Brésil, Grenade, Guyane Francaise,
ferox Ver,1e_zuela
Thaumatomyrmex sp.4 Mexique
Thaumatomyrmex sp.5* Brésil
Thaumatomyrmex sp.6 Venezuela
Thaumatomyrmex sp.7* Guyane Francaise
Thaumatomyrmex sp.8* Brésil
Thaumatomyrmex sp.9* Colombie
Thaumatomyrmex sp.10 Pérou
Thaumatomyrmex sp.11* Costa Rica, Nicaragua
Thaumatomyrmex sp.14 Equateur
Thaumatomyrmex sp.15 Belize
Thaumatomyrmesp. Ipaba* Brésil
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9. Biogéographie du genre Thaumatomyrmex

La biogéographie des fourmis néotropicales est généralement étudiée au niveau d’un
taxon en particulier ou a un niveau régional (Lattke 2003, 2007). Cette étude de la distibution
des especes du genidaumatomyrmewise a apporter de nouvelles données a I'étude
pionniére de Kusnezov (1963) et a celle de Lattke (2003) sur la biogéographie des Formicidae
de la Région Néotropicale.

Les données, qui ne sont pas exhaustives, ont été recueillies a partir des collections
CPDC, MZUSP, INBio, de la littérature, d’'Internet (Antweb.org) et occasionnellement aupres
d’autres chercheurs et collections. Si aucune coordonnée géographique n’était indiquée sur
I'étiquette des informations de récolte, celles de la localité mentionnée étaient recherchées. Si
I'altitude n’était pas donnée, elle a été estimée a l'aide du logiciel Google Earth. Les données
ont ensuite été exportées dans le programme ArcView 3.3 (ESRI 2002) pour la réalisation des
cartes de distribution de chaque taxon a partir desquelles ont été analysées les données
biogéographiques. L'interprétation des cartes a été effectuée en les croisant avec les données
de difféerentes cartes thématiques (climat (classification de Koppen), précipitations,
écosystemes, paléocartographie, géomorphologie), notamment pour les espéces vivant au
Brésil et particulierement dans I'état de Bahia (fig. 1-6, 1-7, 1-8 et 1-9). Cependant
I'exploitation de ces cartes avec le logiciel ArcView n'a pas été possible et les points des
localités de récolte n'ont donc pas pu y étre placés avec exactitude. Mais elles ont toutefois
été exploitées en y transposant visuellement les points de récolte afin d'estimer leur
pertinence quant a la distribution du taxon. Les régions biogéographiques considérées dans
cette étude correspondent a celles de Morrone (2001, 2006) (fig. 1-6, 1-7 et 1-7-Tableau). Ces
régions biogéographiques ont été délimitées a partir de l'assemblage des patrons de
distribution de différents groupes d'étres vivants endémiques ou caractéristiques de chaque
unité géographique.

Pour éviter d’avoir un nombre trop grand de cartes de distribution, certaines especes
proches ont été regroupées sur une méme carte. Les especes dumgrilapesont ainsi été
regroupées ; ainsi que les especes de Cuba et de République Dominicaine ; Mespece
soesilaeet les espéces qui lui sont proches morphologiquendér@umatomyrmesp.6 et
Thaumatomyrmesgp.7) ;T. atroxet T. manni qui font partie du méme sous-groupe de Kempf
(1975) avec Thaumatomyrmexsp.10 ; T. zeteki avec Thaumatomyrmexsp.14 et

Thaumatomyrmesgp.9 ;T. feroxavecThaumatomyrmegp.11 efThaumatomyrmesgp.15 ; et
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un groupe de cing nouvelles espece3haumatomyrmexsp.l, Thaumatomyrmexsp.2,
Thaumatomyrmexp.3, Thaumatomyrmesp.4 etThaumatomyrmesp.5, ; en fait, seul€s.
paludis et Thaumatomyrmex sp.8 ont leur propre carte.

Cette partie donne un large apercu de la distribution géographique du genre
Thaumatomyrmexde ses groupes d’especes et de ses especes; méme s'il manque des
données pour certaines régions afin de pouvoir faire une étude détaillée et compléete de la
biogéographie du genre. Celul-ci souffre en outre des problemes encore non résolus de sa
systématique et de sa phylogénie qui sont pourtant indispensables aux études
biogéographiques (Santos & Amorim 2007). L'analyse des sympatries dans le genre

Thaumatomyrmesgera faite a partir de ces données de distribution.

Figure 1-6. Régions biogéographiques et zones de transitions de ’Amérique Latine et des iles
des Caraibes. 1, Région Néartique ; 2, Zone de transition mexicaine ; 3, Région Neéotropicale ;
4, Zone de transition d’Amérique du Sud ; 5, Région Andine. (d’aprés Morrone 2006).
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Figure 1-7. Provinces biogéographiques d’Ameérique Latine et des fles des Caraibes. Les
numéros correspondent aux provinces citées dans le tableau 2. (d’aprés Morrone 2006).
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Figure 1-7-Tableau. Classification biogéographique de I’Amérique Latine et des iles des
CaraibesiLes numéros entre parenthéses renvoient aux provinces de la figure 1-7). (d’aprés
Morrone 2006).

Regions/transition zones | Subregions Dominions Provinces'
North
Nearctic region American Californian California (1)
Pacific
Baja California (2)
Continental Sonora (3)
Nearctic

Mexican Plateau (4)

Tamaulipas (5)

Mexican transition zone Sierra Madre Occidental (6)

Sierra Madre Oriental (7)

Transmexican Volcanic Belt (8)

Balsas Basin (9)

Sierra Madre del Sur (10)

Neotropical region Caribbean Mesoamerican Mexican Pacific Coast (11)

Mexican Gulf (12)

Chiapas (14)

Eastern Central America (15)

Western Panamanian Isthmus (16)

Antillean Yucatan Peninsula (13)

Bahama (17)

Cuba (18)

Cayman lIslands (19)

Jamaica (20)

Hispaniola (21)

Puerto Rico (22)

Lesser Antilles (23)

Northwestern

South American Choco (24)

Maracaibo (25)

Venezuelan Coast (26)

Trinidad and Tobago (27)

Magdalena (28)

Venezuelan Llanos (29)

Cauca (30)

Galapagos Islands (31)

Western Ecuador (32)

Arid Ecuador (33)

Tumbes-Piura (34)

Amazonian Napo (35)

Imeri (36)

Guyana (37)

Humid Guyana (38)

Roraima (39)

Amapa (40)

Varzea (41)

Ucayali (42)

Madeira (43)
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Regions/transition zones

Subregions

Dominions

Provinceg

Tapajos-Xingu (44)

Para (45)

Pantanal (46)

Yungas (47)

Chacoan

Caatinga (48)

Cerrado (49)

Chaco (50)

Pampa (51)

Parana

Brazilian Atlantic Forest (53)

Parana Forest (54)

Araucaria angustifolia Foregs5)

South American
transition zone

North Andean Paramo (56)

Coastal Peruvian Desert (57)

Puna (58)

Atacama (59)

Prepuna (60)

Monte (52)

Andean region

Central Chilean

Coquimbo (61)

Santiago (62)

Subantarctic

Juan Fernandez Islands (63)

Maule (64)

Valdivian Forest (65)

Magellanic Forest (66)

Magellanic Paramo (67)

Malvinas Islands (68)

Patagonian

Central Patagonia (69)

Subandean Patagonia (70)
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C

Figure 1-8. Pluviométrie de la région centre sud-est de 'état de Bahia, Brésil (d’'aprés SEI
2003 - voir référence dans le chapitre 2)
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Figure 1-9. Les climats du Brésil. (sans source définie)

9.1. Distribution géographique des espéces et des groupes d’espéces
9.1.1.Groupe mutilatus(fig. 1-21)
9.1.1.1. Thaumatomyrmex mutilatugfig. 1-10 et 1-11)
L’espéceThaumatomyrmex mutilatasl’aire de distribution la plus vaste du genre, elle
se rencontre depuis le Nordeste brésilien dans le nord de I'état du Ceara jusqu’au Sudeste du
Brésil dans I'état du Rio Grande do Sul, sa localité connue la plus australe. Elle a été récoltée
au Brésil dans les états du Ceara, Bahia, Espirito Santo, Minais Gerais, Rio de Janeiro, Sao
Paulo, Goias, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Santa Catarina (localité type) et Rio Grande
do Sul. Elle se rencontre aussi au Paraguay et dans le nord de I'Argentine. Les localités de
récolte se trouvent dans les provinces Caatinga (48), Cerrado (49), Chaco (50) de la sous-
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région biogéographique Chacodiheainsi que dans les provinces Forét Atlantique
brésilienne (53), Forét du Parana (54) et For@talicaria angustifolig55) de la sous-région
Parana et a la pointe sud de la province Pantanal (46) de la sous-région Amazonienne. Mais
deux localités de récolte dans I'état du Rio Grande do Sul sont a la limite entre les provinces
Forét du Parana (54) et Pampa (51) (sous-région biogéographique Chacoaine).
Thaumatomyrmex mutilate® rencontre du niveau de la mer a Illhéus jusqu’a prés de 1000 m

d’altitude a Meri6ca dans I'état du Ceara.

Figure 1-10- Localités de récolte de T. mutiladti§. contumax

12| es noms des sous-régions et des provinces biogéographiques sont la traduction en francais de ceux utilisés
dans Morrone (2006).
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A

O Olivenca

O

Figure 1-11- Localités de récolte de mutilatuset T. contumaxau Brésil dans les états de
Bahia, Espirito Santo et Minais Gerais.
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Il n'y a pas de données sur la présence d'espéceBhdematomyrmexians |'état
brésilien du Parana. Ce genre est absent de la localité Reserva Rio Cachoeira sur la céte
atlantique de cet état (Bihn et al. 2008) alors Gumutilatusest présente dans les états (Mato
Grosso do Sul, Sdo Paulo, Santa Catarina) et les pays (Paraguay, Argentine) voisins,
notamment dans le Parque Nacional Iguagu argentin seulement séparé de son homologue
brésilien par le fleuve Iguacu. Cependant, des nids qui pourraient appartenir & une espece de
Thaumatomyrmesnt été trouvées dans la forét de I'aéroport de la ville de Foz do Iguacu qui
se trouve juste a c6té du parc brésilien (B. Jahyny, obs. pers. - voir chapitre 3).

Sources : CPDC, MZUSP, Kempf (1975), Quinet & Tavares (2005), Veiga-Ferreira et al.
(2005), Rosumek et al. (2008), Theunis (2008), antweb (BMN\H

9.1.1.2. Thaumatomyrmex contumax (fig. 1-10 et 1-11)

Thaumatomyrmex contumae rencontre exclusivement au Brésil. Sa répartition est plus
restreinte que celle dé. mutilatus Le type deT. contumaxvient de I'état du Pernambuco
alors que d’autres spécimens de cette espece ont été récoltés dans les états de Bahia, Espirito
Santo et Minais Gerais. Ces localités se trouvent limitées a la province Caatinga (48) de la
sous-région biogéographique Chacoaine, ainsi qu’au nord des provinces Forét Atlantique
brésilienne (53) et Forét du Parana (54) de la sous-région Parana, donc seulement dans les
écorégion¥’ Foréts de I'Intérieur de Bahia et Foréts des Cotes de Bahia pour ces deux
dernieres provinced.. contumaxse rencontre du niveau de la mer a llhéus jusqu’a pres de
1 000 m a Itoror6 dans I'état de Bahia.
Sources : CPDC, MZUSP, Kempf (1975).

9.1.1.3. Conclusion sur la distribution du groupemutilatus (fig. 1-21)

Les espéeces du groupautilatus ont une distribution strictement néotropicale sud-
américaine comprise entre 03°S et 29°S depuis le niveau de la mer jusqu’a 1 000 m d’altitude.
Mais elles ne sont connues que du Brésil, de I'Argentine et du Paraguay.

Au Brésil elles ont été récoltées dans les états du Maranh&o, Mato Grosso, Mato Grosso
do Sul, Bahia, Espirito Santo, Minais Gerais, Pernambuco, Santa Catarina, Rio Grande do
Sul, Sdo Paulo, Rio de Janeiro, Goias, Tocantins et Ceara.

Les états du nord de la région Nordeste du Brésil, Rio Grande do Norte, Paraiba, Alagoas
et Sergipe ont été jusqu’a présent peu explorés quant a leur myrmécofaune. Il n’existe pas ou

il y a peu de données sur la présence d’especébalematomyrmerans la littérature pour

13 Acronyme de la collection d’ot proviennent les informations disponibles sur la page Internet d’AntWeb.
4 La liste et les cartes des écorégions sont disponibles sur le site :
http://www.nationalgeographic.com/wildworld/terrestrial. h{iahernier accés 25/08/2008).
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ces états. Mais les especes du graupélatusse retrouvent dans les états proches de ceux
supra-cités et ceux-ci partagent les mémes caractéristiques de végétation, il est donc probable
gu’au moins I'une des espéeces de ce groupe s’y trouve.

Les especes du groupenutilatus occupent au moins en partie les sous-régions
biogéographiques Chocoaine, Parana et Pantanal. Des récoltes en Argentine et en Uruguay
permettraient de déterminer la limite australe de ces espéces et notamment savoir si elles ont
colonisé I'écorégion savane uruguayenne qui couvre I'Uruguay tout entier ainsi que certaines
parties du sud-est du Brésil (sud de I'état Rio Grande do Sul) et du nord-est de I'Argentine.
Des récoltes supplémentaires en Bolivie et dans les états brésiliens du Piaui, Maranhdo, Para
et Mato Grosso sont nécessaires pour savoir Si cette espéce n'a pas colonisé aussi les
provinces biogéographiques Tapajos-Xingu (44), Para (45) et une plus grande partie de la
province Pantanal (46) qui forment la partie sud de la région Amazonienne et qui sont en
contact avec les provinces botaniques Caatinga (48), Cerrado (49) et Chaco (50). En fait, les
especes du grouprutilatusne devraient se trouver que dans la partie sud-est de ces régions,
car les localités de récoltes au nord-ouest des especes du gratiipguisse trouvent toutes

dans les régions de climat de type Aw (classification de Kdppen - Climat tropical subhumide,
étés pluvieux et hivers secs), la limite de distribution nord-ouest doit donc correspondre a
celle de ce type de climat qui est aussi celle du biome Cerrado a peu de choses preés.
Toutefois, la sous-région Chacoaine et ses provinces nord, Caatinga (48) et Cerrado (49) est
un couloir de savanes entre les sous-régions Amazonienne et Parana. Ces deux sous-régions
étaient continues jusqu’au Cénozoique (débuté a -65,5 Ma) lorsque la sous-région Chacoaine
s'est développée et les a clivées durant la période plus aride qui a suivi (voir Mori 1989 ;
Silva 1996 ; Costa 2003 ; Morrone 2006). Les espéeces du gnuufgatussemblent bien étre
adaptées a un climat aride et une végétation plus ouverte. Leur cuticule finement striée moins
brillante que celles des especes du groi@gpex a pu leur procurer un avantage dans cet
environnement et, suivant la date de leur apparition, elles ont pu évoluer lors de cette période.
A une époque plus récente, durant les cycles climatiques du Quaternaire (derniére sous aire du
Cénozoique - limite inférieure entre environ -2,4 et -1,5 Ma), les savanes d’Amérique du Sud
se sont sans doute étendues puis rétractées plusieurs fois, isolant certaines d’entre elles (voir
Silva & Bates 2002). Les variations générales du climat dues aux cycles astronomiques de
Milankovitch (Hays et al. 1976 - théorie astronomique des paléoclimats (voir Berger & Loutre
2004)) auraient causé des changements dans la distribution des différents types de végétations

durant le Cénozoique et méme avant. En Amérique du Sud, durant ces cycles, des périodes
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froides et séches qui auraient provoqué une expansion des savanes en région amazonienne et
une rétractation-fragmentation des foréts humides dans des zones refuges en altitude, ont
alterné avec des périodes chaudes et humides durant lesquelles les foréts humides se seraient a
nouveau étendues au détriment des savanes qui se seraient rétractées. Les populations dans les
zones refuges disjointes auraient alors subi des spéciations par allopatrie (vicariance), tant les
especes de foréts humides que celles de savanes séches suivant la création successive des
refuges des deux types de végétations selon la période climatique : c’est I'« 'hyladleése

refuges » (Haffer 1969 ; Prance 1973 ; Haffer 1997 ; Mayle et al. 2000 ; Haffer & Prance
2001 ; Pennington et al. 2004 ; Carnaval & Moritz 2008 ; voir Haffer 2008). Les changements
cycligues climat-végétation de la fin du Cénozoique sont considérés par certains comme I'un
des principaux facteurs ayant conduit au processus de spéciation et de diversification des
especes de foréts et de savanes d’Amérique du Sud tropicale (Pennington et al. 2004 ; Haffer
2008), mais plusieurs autres hypothéeses alternatives, mais non exclusives, ont été avancées
pour expliquer l'origine et le maintien de cette biodiversité dans certaines régions du globe,
notamment en région amazonienne, ainsi que pour expliquer la distribution actuelle des
especes (voir Haffer 1997, 2008 ; Quérouil 2001 ; Bonaccorso et al. 2006 ; Solomon et al.
2008 ; Rull 2008) (tableau 1-3). La grande diversification des espéces néotropicales a peut-
étre eu lieu toutefois bien avant le Quaternaire et ses changements cycliques climat-végétation
(voir Moritz et al. 2000 ; Haffer 2008 ; Rull 2008), ce qui n'est pas incompatible avec
I'hypothese des refuges puisqu’elle ne se limite d'ailleurs pas non plus aux variations
climatiques du Quaternaire (Haffer 1997, 2008). Méme si les changements cycliques climat-
végétation du Quaternaire n'ont pas forcément contribué a la diversité du genre
Thaumatomyrmexls ont certainement eu une grande influence sur la distribution actuelle de

ses especes. Les especes colonisant, disparaissant et recolonisant progressivement les régions
favorables a leur développement en fonction de I'expansion ou de la régression de celles-ci.
Les régions de forét tropicale saisonnierement seche et de savanes sud-américaines Roraima,
Paru, Monte Alegre, Amapéa et Mardjésont ainsi susceptibles d’abriter des populations
isolées d’espéeces du groupetilatusainsi que les savanes des Llanos de Mojos en Bolivie et
celles des Lland§ de I'est colombien et du sud vénézuélien et certains patchs de savanes
isolés en Forét Amazonienne. Ces régions devaient en effet étre reliées les unes aux autres
avant leur fragmentation et des couloirs d’échanges entre les différentes régions de savanes

ont d( exister notamment lors de certaines périodes plus seches du Quaternaire (voir Bigarella

!5 Elle est parfois nommée « théorie des refuges » selon les auteurs.
' Le nom des régions suit Silva & Bates 2002.
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et al. 1975 ; Prado & Gibbs 1993 ; Haffer 1997 ; Silva & Bates 2002 ; Sanaiotti et al. 2002 ;
Pennington et al. 2000, 2004 ; Mayle 2004, 2006 ; Quijada-Mascarenas et al. 2007 ; Caetano
et al. 2008). Durant les périodes plus séches les formations végétales les plus ouvertes comme
la forét tropicale saisonnierement seche, le cerrado ou la caatinga, se sont développées ou ont
pénétré en région amazonienne sous la forme de grandes extensions ou couloirs reliant le
Brésil Central aux Guyanes et au Vénézuela. Chez les Formicidae les aires de répartition des
especes de fourmis champignonistésromyrmex(Moelleriug landolti landolti Forel,
Acromyrmex(Acromyrmex laticeps nigrosetosu$-orel et Acromyrmex rugosus rugosus

Smith F. (Myrmicinae, Attini) sont ainsi disjointes, avec des occurrences dans le cerrado et/ou
la caatinga des régions Sudeste et Central du Brésil jusqu’a la région Nordeste, mais aussi
dans les ilots de savanes a lintérieur de la Forét Amazonienne et/ou dans les Llanos
vénézuéliens et colombiens (Bigarella et al. 1975). Les especes du graupatus
pourraient ainsi aider a la compréhension de I'histoire des foréts amazoniennes elles-mémes
comme c’est déja le cas d’autres especes qui ne sont pas de forét humide (Pennington et al.
2004 ; Waster et al. 2005 ; Bonaccorso et al. 2006 ; Quijada-Mascarenas et al. 2007). La
limite septentrionale du groumeutilatuspourrait donc étre plus au nord-ouest, mais avec une
disjonction cerrado-caatinga et savanes du nord de ’Amérique du Sud qui sont séparées par la
Forét Amazonienne. Quant a sa limite shidmnutilatus I'espéce d&d haumatomyrmeba plus
australen’a été trouvée pour le moment que dans la moitié nord de la province Chaco (50) et
au sud de celle de la Forét du Parana (54) a la limite de celle de la Pampa (51). Méme si la
province Monte (52), au sud de celle de Chaco (50), est une des zones de transition entre les
régions Néotropicale et Andine et est étroitement liée a celle-ci (Willink 1988 ; Morrone
2001), il est sans doute peu probable d’'y trouver des especes de ce groupe et du genre
Thaumatomyrmex! en va de méme pour la partie sud de la province de Chaco (50) dont les
températures moyennes mensuelles descendent en dessous des 10°C entre juin et aolt et dont
les précipitations totales mensuelles sont souvent inférieures & 100 mm et méme 50 mm dans
certaines régions, contrairement a sa partie’fioliden est de méme pour la partie sud de la
province Pampa (51). Mais pour cette province recouverte de pampas (écorégion savane
uruguayenne et pampas humides), les especes du gnowpéatus et le genre
Thaumatomyrmex’ont peut-étre simplement pas colonisé les régions avec ce type de
végétation.

" Source : N. Lemay, N. Ayotte, M. LeBlanc, R. Zalatan and K. Gajewski. The Climate of South America - El
clima del América del Sur - disponible a: http://www.lpc.uottawa.ca/data/americas/samerica/sam_large.jpg
acces le 22/08/2008.
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Tableau 1-3. Les différentes hypotheses de spéciation géographique en Amazonie durant le Tertiaire et le Quaternaire (Cénozoique) proposeée

par plusieurs auteurs (selon Haffer 2008)

1) Hypothéses paléogéographiques (vicariancg) Hypothese 3) Hypothese des 4) Hypothese des 5) Hypothése de 6) Hypothése des

a) Hypothése b) Hypothese dec) Hypothese
de Ile l'arche de la lagune

des barrieres barriéres fluviales
et des refuges

fluviales

refuges perturbation-

vicariance

gradients
environnementaux

(parapatrie)

Réduction <

de la forét

durant les

périodes

séches du

passé

Barrieres  Mers Non connues Lagune

séparant les continentales,(peut-étre des amazonienne lit)

populations plateaux, collines et/ou et les larges
plaines différentes cours de
inondées végétations au- riviéres

dessus d'arches)

portions

périphériques danscentrales de
le nord et le sud dd'Amazonie sont

I'Amazonie sont
affectées

Riviéres (et leur Larges rivieres en Foréts ouvertes et-oréts

Amazonie
Centrale et aires

périphériques et portions
périphériques dans
le nord et le sud

de 'Amazonie

sont affectées

affectées

Gradients
régions non
boisées, les

écologiquement

pas adéquates  abrupts

non boisées dans rivieres

les régions des

localement

sources de rivieres

Pas considéré (sans rapper— > Faible, seules des Forte, les régions Faible, seules desPas considéré
(sans rapport)

environnementaux

Causes de laMouvements Expression en Changements Développement<+——~Fluctuations climatiques durant le Cénozoigge» Ecotones marqués
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Figure 1-12. Localités de récolte de bariay, T. cochlearis T. mandibularis T. nagelj
Thaumatomyrmesp.12 et Thaumatomyrmeg.13.

9.1.2.Groupe cochlearis (fig. 1-12 et 1-21)

Les quatre espéces décrites du grarqaehlearisproviennent toutes de I'lle de Cuba.:
nagelisur la pointe ouesT,. cochlearisau centre de I'lle €éf. mandibularisetT. bariaysur la
pointe est, respectivement sur la cote de la mer des Caraibes et sur celle de I'océan Atlantique.
Des spécimens d’especes non clairement identifiées de ce giftwapenatomyrmesp.12 et
Thaumatomyrmexsp.13 ont aussi été trouvés en République Dominicaine sur [ile
d’Hispaniola. Toutefois il n'y a pas de données sur la présendéhaematomyrmexians
cette 1le pour I'état d’Haiti (Wheeler & Mann 1914). Aucune especehdamatomyrmer’a
éte trouvée dans les autres iles des Grandes Antilles : Jamaique (Wheeler 1908a, 1911, 1917)
et Porto Rico (Wheeler 1908b ; Smith 1936 ; Wolcott 1948 ; Torres & Snelling 1997 ; Osorio-
Pérez et al. 2007). Hormis les 1les les plus proches du continent sud américain, Grenade et
Trinité et Tobago (voir distribution des espéces du grdape), aucunelhaumatomyrmex
n'a été récoltée dans les Petites Antilles (Forel 1893 ; Wheeler 1913 ; Mann 1920). Il n'y a
pas non plus de données sur la présendéhdamatomyrmedans les archipels des Bahamas
(Wheeler 1934 ; Smith 1954 ; Morrison 1998). Ces iles ont de nombreuses autres espéces de
fourmis en commun avec I'lle proche de Cuba et il y a plusieurs formes de colonisation d’le
en ile (Morrison 1998). Comme la myrmécofaune y a encore été peu étudiée, on peut donc
S’attendre a y trouver déshaumatomyrmexsurtout sur les iles les plus proches de Cuba si
elles abritent aussi des Penicillata qui sont leurs proies quasi obligatoires.
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Les espéces du groupmmchlearis sont endémiques aux Grandes Antilles qui sont
constituées de vieux fragments de croQte terrestre, contrairement aux Petites Antilles qui sont
d’'origine volcanique, et donc plus jeunes. Elles font donc partie des 50% d’espéeces de
fourmis endémiques de Cuba et des 36% de celles de I'lle d’Haiti (Wilson 1988). Elles
occupent les provinces Cubaine (18) et Haitienne (21) du domaine Antillais dans la sous
région Caraibe. Les Grandes-Antilles se sont formées entre I’Amérique du Nord et du Sud
lors du Crétacé inférieur (-130 a -110 Ma) et sont restées proches de ces continents jusqu’a ce
gue les iles commencent a migrer avec la plaque caribéenne au Crétacé supérieur (-80 Ma).
La colonisation des Grandes Antilles par ces fourmis a pu se faire par I'un des trois grands
mécanismes proposes a ce jour : la vicariance continent-ile lors de la formation des Grandes-
Antilles, si I'apparition de ce genre est antérieure a la séparation des Grandes-Antilles du
continent (Rosen 1975, 1985 ; Johnson 1991 ; Crother & Guyer 1996) ; la dispersion a partir
du continent sud-américain en nageant, flottant ou en volant (Hedges et al. 1992 ; Hedges
1996, 2006) ; la dispersion de courte durée a partir du continent par une connexion terrestre
avec le nord-ouest de I’Amérique du Sud durant la transition Eocéne - Oligocene (-35 a -33
Ma) lorsque les Grandes-Antilles et le Ride des Oiseaux (Aves Ridge) formaient le
GAARlandid@® (lturralde-Vinent & MacPhee 1999 : Iturralde-Vinent 2005 ; MacPhee &
lturralde-Vinent 2005 ; lturralde-Vinent 2007). Ces trois mécanismes ont tous leurs limites
(Rickefs & Bermingham 2008), le scénario biogéographique est souvent complexe et différent
suivant les taxons étudiés (Wilson 1988 ; Liebherr 1988 ; Hedges 2001 ; Liebherr & Godwin
2004 ; Hall et al. 2004 ; Santiago-Valentin & Olmstead 2004) et plusieurs événements
successifs de colonisation ont pu avoir lieu comme c’est le cas pour d’autres taxons de
fourmis (Wild 2009). Quant aux événements climatiques du quaternaire, qui ont a certains
moments isolé ou grandement limité les connexions entre les différentes régions de I'ille de
Cuba a cause d’inondations (lturralde-Vinent 2005), ils pourraient avoir favorisé la spéciation
par allopatrie comme le suggeére la distribution @eaumatomyrmere Cuba. La diversité
des Thaumatomyrmeabe Cuba peut aussi avoir pour origine une radiation adaptative (Baronl-
Urbani & De Andrade 2003) suivant laquelle une lignée se diversifie rapidement a l'arrivée
dans une nouvelle région pour remplir les strates écologiques (Givnish & Sytsma 1997 ;
Schluter 2000), c’est le cas pour d’autres fourmis cubaines (Wilson 1988). Les relations
géologiques et biotiques entre I'est de Cuba et le nord-ouest d’Haiti sont étroites, ce qui
pourrait justifier les ressemblances morphologiques entre les espéces de I'est d&.Cuba (

18 Greater Antilles + Aves Ridge.
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bariay et T. mandibulari} avec celles d’Hispaniola Thaumatomyrmexsp.12 et
Thaumatomyrmexsp.13). La connaissance de la date d’apparition du genre permettra
d’éliminer certaines hypothéses.

SeulesT. mandibulariset Thaumatomyrmegp.13 ont été rencontrées a plus de 800 m
d’altitude, les autres espéces vivent a des altitudes inférieures a 200 m.
Sources : MZUSP, Kempf (1975), Fontenla (1995), Baroni Urbani & De Andrade (2003),
AntWeb (MC2Z2).

Figure 1-13. Localités de récolte de T. atroxmanni et Thaumatomyrmsp.10.

9.1.3.Groupe ferox (fig. 1-21)
9.1.3.1. T. atrox, T. manniet Thaumatomyrmex sp.10 (fig. 1-13)

Thaumatomyrmex atrogst connue du Costa Rica, du Panama, de la Colombie et du
Venezuela sur le versant Atlantique, ainsi que de I'lle de Tobago, et du Guyana, sa localité
type. Thaumatomyrmex atrogeut vivre du niveau de la mer au Guyana jusqu’a plus de
1 100 m d’altitude au Venezuela. Elle occupe du nord au sud les provinces biogéographiques
Est Amérique Centrale (15) et Ouest Isthme Panaméen (16) du domaine Mésoaméricain de la

sous région Caraibe ; les provinces Maracaico (25) et Trinidad et Tobago (27) du domaine
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Nord-Ouest Sud-Américain de la sous-région Caraibe ; et la province du Guyana humide (38)
de la sous-région Amazonienne.
Sources : Kempf (1975), CPDC, INBio, AntWeb (UCDC, MCZ), B. Guénard (Department of
Zoology, North Carolina State University, Raleigh, NC, EUA - com. pers. 2008 - récolte lors
de Ant Course 2008 - Parque Nacional henry Pittier).

Thaumatomyrmex manniest connue que de la Bolivie et vit dans la province Pantanal
(46) de la sous-région Amazonienne a environ 190m d’altitude.
Sources : Weber (1939), Kempf (1975).

Thaumatomyrmegp.10 n’est connue que du Pérou et vit dans la province Ucayali (42)
de la sous-région Amazonienne a environ 270m d’altitude.
Source : AntWeb (UCDC).

Figure 1-14. Localités de récolte de Thaumatomyrmex paludis

9.1.3.2. T. paludis (fig. 1-14)

Thaumatomyrmex paludéété récoltée au Venezuela et au Brésil (AM et PA) dans des
régions de faible altitude (<150m) et sur les berges ou a quelques dizaines de kilomeétres d’'un
fleuve. Elle se trouve dans les provinces Amapa (40) et Varzea (41) de la sous-région
Amazonienne au Brésil et celles de Cbte Vénézuélienne (26) et Llanos Vénézuéliens (29) de

la sous-région Caraibe (domaine Nord-Ouest Sud-Américain).
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T. paludisa été récoltées au bord de fleuves faisant partis des bassins hydrographiques
de I'Orénoque (rio Orinoco) et de '’Amazone (rio Amazonas). Un cours d’eau naturel, le
canal du Casiquiar, qui franchit la ligne de partage des eaux, relie le bassin de I'Orénoque a
celui de I'Amazone via le rio Negro, un affluent de '’Amazone, faisant ainsi communiquer
deux fleuves et deux bassins versants. La répartition géographiqle padudisest sans
doute réduite a certaines parties de ces deux grands bassins hydrographiques et elle ne doit
occuper que les zones inondables prés des fleuves, les varzea (zone de forét inondée par la
crue d'un fleuve) en Amazonie et non la « terra firme » (zone de la forét qui n’est pas inondée
par la crue en période de hautes eaux). Le lien entre les deux grands bassins a sans doute
permis a cette espéce de pouvoir étendre son aire de répartition en passant de I'un a l'autre.
Cette espece se trouve donc sans doute en Colombie et au Pérou ou coulent des affluents du
fleuve Amazone.

Sources : CPDC, H. Vasconcelos (Universidade Federal d’'Uberlandia, MG, Breésil - com.
pers. 2005), Vasconcelos (2008), Weber (1942), Kempf (1975), AntWeb (MC2Z).

Figure 1-15. Localités de récolte de soesilag Thaumatomyrmegp.6 etThaumatomyrmex
sp.7.

9.1.3.3. T. soesilagThaumatomyrmex sp.6 et Thaumatomyrmex sp.7 (fig. 1-15)
Thaumatomyrmex soesilaest connue du Suriname et du Brésil dans I'état de

I’Amazonas dans la ville de Manaus. Elle vit dans les provinces Guyana Humide (38) de la
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sous-région Amazonienne a 300m d’altitude et Varzea (41) de la sous-région Amazonienne, a
environ 30m d’altitude.
Sources : CPDC, Makhan (2007).

Thaumatomyrmesp.6 a été récoltée au Venezuela a 1100m d’altitude. Elle habite la
province Cote Vénézueélienne (26) de la sous-région Caribéenne (domaine Nord-Ouest Sud-
Américain).

Sources : AntWeb (MIZA).

Thaumatomyrmegp.7 a été récoltée en Guyane Francaise a 150m d’altitude. Elle habite
la province Guyana Humide (38) de la sous-région Amazonienne.
Sources : CPDC.

Figure 1-16. Localités de récolte de ferox Thaumatomyrmesgp.11l etThaumatomyrmex
sp.15.

9.1.3.4.T. ferox, Thaumatomyrmex sp.11 et Thaumatomyrmex sp.15 (fig. 1-16)
Thaumatomyrmex ferorst seulement connue de I'Honduras et se trouve dans la
province Est Amérique Centrale (15). La ville de San Juan Pueblo, pres de laquelle cette
espece a été récoltée, est située a 150 m d’altitude mais elle est au pied de montagnes dont les
sommets peuvent atteindre plus de 600 m d’altitude.
Sources : Mann (1922), Kempf (1975).

61



Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

Thaumatomyrmexp.11 a été récoltée au Costa Rica et au Nicaragua voisin a la
frontiere, elle vit de 50 m a plus de 1 000 m d’altitude dans la péninsule de Guanacaste au
Costa Rica. Elle occupe les provinces Est Amérique Centrale (15) et Ouest Isthme Panaméen
(16) du domaine Mésoameéricain de la sous région Caraibe.

Sources : CPDC, INBio, ALAS, AntWeb (INBio, LACM).

Thaumatomyrmesgp.15 est une espece que Kempf (1975) n’a pas vraiment séparée de
T. ferox a cause du manque de spécimens pour pouvoir évaluer le polymorphisme des
caracteres différents rencontrés chez ces deux individus. Elle a été récoltée au Belize a
environ 200 m d’altitude. Elle habite dans la province Golfe du Mexique (12) de la sous-
région Caraibe (domaine Mésoaméricain).

Sources : Kempf (1975).

Figure 1-17. Localités de récolte de zeteki Thaumatomyrmesp.9 etThaumatomyrmex
Sp.14.

9.1.3.5. T. zetekj Thaumatomyrmex sp.9 et Thaumatomyrmex sp.14 (fig. 1-17)
Thaumatomyrmex zetehi été rencontrée au Panama jusqu'a 200 m d’altitude et en
Colombie a 1100 m. Elle se trouve dans les provinces Est Amérique Centrale (15) du
domaine Mésoameéricain de la sous région Caraibe et la province Magdalena (28) de la sous-
région Caraibe (domaine Nord-Ouest Sud-Américain).
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Sources : CPDC, Smith (1944), Kempf (1975), AntWeb (ANIC).

Thaumatomyrmexsp.9a été récoltée seulement en Colombie a 2 100 m d’altitude dans
la province Magdalena (28) de la sous-région Caribéenne (domaine Nord-Ouest Sud-
Ameéricain).

Sources : CPDC.

Thaumatomyrmesgp.14 n’est connue que d’une localité en Equateur, a environ 200 m
d’altitude, dans la province Napo (35) de la sous-région Amazonienne.

Sources : http://people.bu.edu/karitr/Species/Thaumatomyrmes%20undeterminéatbés|
le 19/08/2008).

9.1.3.6.Thaumatomyrmex sp.8 (fig. 1-18)

Thaumatomyrmesp.8 a seulement été récoltée au Brésil dans les états de I'Acre, de
’Amazonas et du Ronddnia a des altitudes ne dépassant pas 250 m. Elle vit dans les provinces
Madeira (43) et Pantanal (46) de la sous-région Amazonienne.

Sources : CPDC.

Figure 1-18. Localités de récolte de Thaumatomyrmex sp.8.
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9.1.3.7.Thaumatomyrmexsp.1l, Thaumatomyrmesp.2, Thaumatomyrmesp.3
Thaumatomyrmexsp.4, Thaumatomyrmesp.5 et Thaumatomyrmex sp.
Ipaba (fig. 1-19 et 1-20)

Thaumatomyrmesp.1l est une espece exclusivement brésilienne elle est connue de la
partie est, essentiellement de la cote Atlantique, de I'état de Bahia au sud du Sergipe, I'état
voisin plus au nord, du niveau de la mer a llhéus jusqu’a prés de 1 000 m a Itororé dans I'état
de Bahia. Elle est donc présente dans les provinces Forét Atlantique Brésilienne (53) et Forét
du Parana (54) de la sous-région Parana.

Sources : CPDC, MZUSP.

Thaumatomyrmesgp.2 est aussi exclusivement brésilienne. Elle est présente sur la cote
Atlantique des états de Bahia et du Paraiba, plus au nord, dans des localités & moins de 150 m
d’altitude, dans la province Forét Atlantique Brésilienne (53) de la sous-région Parana.
Sources : CPDC, MZUSP.

Figure 1-19. Localités de récolte dEhaumatomyrmexsp.l, Thaumatomyrmexsp.2,
Thaumatomyrmesgp.3, Thaumatomyrmegp.4, Thaumatomyrmegp.5, Thaumatomyrmesgp.
Ipaba.
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Figure 1-20. Localités de récolte dehaumatomyrmexsp.l, Thaumatomyrmexsp.2 et
Thaumatomyrmex sp.5 dans la région sud-est de I'état de Bahia (Brésil).
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Thaumatomyrmesp.3 a été trouvée en Guyane Francaise, sur I'lle de Grénade
Brésil dans I'état du Para a moins de 50 m d’altitude et au Venezuela a plus de 600 m. Elle
habite donc dans la province Petites-Antilles (23) de la sous-région Caraibe (domaine
Antillais) et les provinces Amapa (40) et Guyana Humide (38) de la sous région
Amazonienne.

Sources: CPDC, H. Vasconcelos (Universidade Federal de Uberlandia, MG, Brésil)
(Vasconcelos et al. 2006), AntWeb (BMNH).

Thaumatomyrmesp.4 n’est connue que d’'une unique localité au Mexique sur la cote
Pacifique, a 850 m d’altitude. Et elle habite donc la province Cote Pacifique Mexicaine (11)
de la sous-région Caraibe (domaine Mésoaméricain).

Sources : AntWeb (MCZ2).

Thaumatomyrmegp.5 n’est connue que de deux localités proches dans le sud de I'état
de Bahia au Brésil, prés de la cbte Atlantique, a moins de 100 m d’altitude. Elle habite dans la
province Forét Atlantique Brésilienne (53) de la sous-région Parana.

Sources : CPDC.

Thaumatomyrmexsp. Ipaba est une espéce qu’il n'a pas été possible d’identifier
clairement parce qu’il manque la téte du spécimen. Cette partie du corps est primordiale pour
I'identification. Toutefois, il s’agit probablement d&haumatomyrmexsp.l, ce qui
prolongerait la distribution de cette espece 200 km plus au sud et la ferait occuper un

troisieme état brésilien, les Minais Gerais.

9.1.3.8.Conclusion sur la distribution des especes du groupe ferox (fig. 1-21)
Les especes du grouperox ont une distribution strictement néotropicale, centrale et
sud-américaine, entre 18*N(Mexique) et 19°S (Brésil), depuis le niveau de la mer jusqu’a

plus de 2 000 m d’altitude. Elles ont été trouvées dans tous les pays de I’Amérique Centrale,

19 Une petite espéce du gefifleaumatomyrmea été trouvée par J. Lattke (MIZA) sur I'lle de Margarita au large

des cotes vénézuéliennes, ainsi qu’en République Dominicaine (S. Cover (MCZ) com. pers. a J. Lattke 2008). II
pourrait s’agir deThaumatomyrmesp.3. Ces deux localités se trouvent respectivement dans les provinces
Petites-Antilles (23) et Haitienne (21) du domaine Antillais dans la sous région Caraibe.

% La localité la plus septentrionale connue pour le groigmex est celle d’'une espéce qui posséde les
caractéritisques morphologiques de ce groupe mais dont I'identification reste incertaine : MEXICO: Veracruz,
Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Mpio. Catemaco, 18°35'99"N 95°04'99"W (il y a sans doute une
erreur d'écriture (il n'existe que 60 secondes) et cela doit donc correspondre a 18°35,99'N et 95°04,99'W),
150 m snm, 19-1X-1993, J. Bueno. BSIE-5169 (Rojas-Fernandez 2009). Cette localité est sur la cote atlantique,
pour la cote pacifique, la localité la plus septentrionale connue est celle de El Ocotito dans I'état méxicain de
Guerrero sur la céte pacifique (donnée antweb : Mexico, Guerrero, 7,2 km NW EI Ocotito, 853 m, 8.vii.1987,
Berlesate 87-8, Oak-Pine-Acacia woodland, col. R. Anderson, Collection codes: ANTC8116, MCZC -
http://www.antweb.org/specimen.do?name=casent01}3031
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Mexique, Guatemafa, Belize, Honduras, Nicaragua, Costa Rica et Panama & I'exception d’El
Salvador. En Amérique du Sud elles ont été trouvées en Colombie, au Venezuela, Guyana,
Suriname, en Guyane Francaise, au Brésil (dans les états du Rondénia, Acre, Amazonas, Par4,
Paraiba, Sergipe, Bahia et Minais Gerais), en Equateur, au Pérou et en Bolivie. Et elles sont
aussi présentes sur les iles Trinité-et-Tobago et Grenade qui sont proches du continent sud-
américain. Elles ont donc été récoltées dans la sous-région Caraibe dans le domaine
Mésoaméricain dans les provinces Coéte Pacifique Mexicaine (11), Golfe du Mexique (12),
Est Amérique Centrale (15) et Ouest Isthme Panaméen (16) ; le domaine Antillais dans la
province Petites-Antilles (23) (mais seulement dans I'lle de Grenade) ; et dans le domaine
Nord-Ouest Sud-Américain dans les provinces Maracaico (25), Cbte Vénézuélienne (26),
Trinidad et Tobago (27), Magdalena (28) et Llanos Vénézuéliens (29). Dans la sous-région
Amazonienne on les trouve dans les provinces Napo (35), Guyana humide (38), Amapa (40),
Varzea (41), Ucayali (42), Madeira (43) et Pantanal (46) et dans la sous-région Parana dans
les provinces Forét Atlantiqgue Brésilienne (53) et Forét du Parana (54). Cependant, les
localités de récolte des espéces qui vivent dans les provinces Forét Atlantique Brésilienne
(53), Forét du Parana (54), Madeira (43) et Pantanal (46) sont dans les régions qui ont les
types de climat Af et Am (Climat tropical humide sans saison seche et climat tropical humide
avec 1 a 3 mois secs), seuls quelques points se trouvent en région de climat Aw dans I'état de
Bahia (fig. 1-8). La limite de distribution des espéces du grdemmex au Brésil doit donc

suivre celles des climats de type Af et Am. Elles ne sont sans doute pas adaptées a des climats
plus arides, contrairement aux especes du groopiatus. En effet, aucune espéce du
groupeferox n'a été récoltée dans la sous-région Chacoaine notamment dans les provinces
Caatinga (48) et Cerrado (49) qui sont voisines de provinces ou certaines especes de ce
groupe sont présentes. Comme déja précisé pour le gnoudatus cette sous-région est un
couloir de savanes entre les sous-régions Amazonienne et Parana qui étaient continues
jusqu’au Cénozoique et le développement de la sous-région Chacoaine qui les a clivées durant
la période plus aride qui a suivi (voir Mori 1989 ; Silva 1996 ; Costa 2003 ; Morrone 2006).
Mais lors des périodes plus humides du Quaternaire, 'expansion de la Forét Atlantique et des
foréts de montagne, de plaines inondables et des foréts de gallerie a pu permettre de relier de
nouveau les biomes Forét Amazonienne et Forét Atlantique et favoriser ainsi les échanges
entre eux (voir Santos et al. 2007a). Cela a entrainé une disjonction Amazonienne (Forét
Amazonienne) - Parana (Forét Atlantique, foréts humides de I'est brésilien) de la distribution

2l Une espéce déhaumatomyrmer été récoltée au Guatemala en 2000 (Bestelmeyer et al. 2000b), mais son
identification est incertaine.
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de certains groupes d’animaux et de plantes (voir Bigarella et al. 1975 ; voir Mori 1989 ; voir
Silva 1996 ; Brandédo et al. 1999 ; Ron 2000 ; Costa 2003 ; Auler et al. 2004 ; Sousa et al.
2004 ; voir Morrone 2006 ; Santos et al. 2007a ; Santos et al. 2008). Chez des Formicidae on
retrouve ce patron de distribution pour des groupes d’espéces, voire pour des especes, des
genresAsphinctanilloidesBrandao, Diniz, Agosti & Delabie (Leptanilloidinae) (Brandao et
al. 1999),TyphlomyrmeMayr (Ectatomminae) (Lacau 2005)Atta Fabricius (Myrmicinae)
(Corréa et al. 2005 ; Solomon et al. 2008) et donc aussi pour le glengpedu genre
ThaumatomyrmexDe plus, la présence de populationsTaumatomyrmesp.£? dans des
enclaves de foréts au milieu de la caatinga, ou elle n’a encore jamais été récoltée, représente
sans doute des témoins de la présence de ces couloirs de forét qui traversaient la caatinga a
des époques plus humides et qui auraient pu relier les biomes Forét Atlantique et Forét
Amazonienne (voir Tabarelli & Santos 2004 ; Pinheiro et al. 2007). Lors de la régression de
ces foréts, des ilots de foréts se sont maintenus dans des microrégions au climat favorable. lls
sont considérés comme des refuges actuels pour les espéces de la Forét Atlantique dans le
biome caatinga (voir Tabarelli & Santos 2004). D’autres animaux ont ce type de distribution
disjointe, comme certains rongeurs (Mammalia, Rodentia) (Sousa et al. 2004). Quant a la
présence d&haumatomyrmesgp.1l dans des aires de la région de climat Aw’ et méme BSwh
et de foréts seml-décidues, qui sont situées plus dans l'intérieur des terres, mais toujours en
contact avec la Forét Atlantigue humide de la coéte, elle peut constituer un front de
colonisation vers des régions plus xérophiles a partir de cette derniére, ou alors le maintien de
'espece dans cette zone devenue plus aride apres les périodes plus humides ayant entrainé
I'expansion de la Forét Atlantique humide.

Aucune espéce n'a été récoltée dans les états brésiliens de [ZAriépanpf 1959,
1960 ; Oliveira et al. 1995) et du Roraima dont la myrmécofaune est peu connue, mais comme
des especes de ce groupe sont présentes dans les pays et états voisins, elles pourraient aussi
s’y trouver. Il en est de méme pour les états brésiliens de I'Alagoas et du Pernambuco sur la
cOte Atlantique dans les régions de la province Forét Atlantique Brésilienne (53).

Quant a la présence deatroxsur I'lle de Tobago et dehaumatomyrmesp.3 sur celle

de Grenade, elle n’est pas surprenante. Méme si ces iles font partie de I'arc des Antilles elles

% Thaumatomyrmesp.1 a été récoltée dans une forét semi-décidue de la Chapada Diamantina (Lencois, Bahia,
Brésil) (Martins et al. 2003) et dans une forét tropicale humide (« brejos » : enclave de forét tropicale humide
dans la caatinga) mais aussi dansdmpo rupestr@au sommet de la Serra da Jibdia (Santa Terezinha, Bahia,
Brésil) (Soares et al. 2003). Ces localités sont entourées de caatinga.

% Cependant I. A. Santos (Laboratério de Feroménio e Comportamento de Insetos, Universidade Federal de
Vicosa, Vigosa, Minas Gerais, Brésil) aurait trouvé deux nidFlmumatomyrmexnon récoltés) dans une
localité de '’Amapa (com. pers. 2009).
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sont trés proches du continent sud-ameéricain et seraient donc assez facilement colonisables
par la faune continentale par une dispersion au-dessus de 'eau.

Thaumatomyrmex sp.1 et Thaumatomyrmex sp.2 du Nordeste brésilien,
Thaumatomyrmegp.3 du nord de '’Amérique du SudTétaumatomyrmegp.4 du Mexique,
forment le groupe d’especes proches morphologiqguement avec la plus vaste répartition
géographique, pouvant ainsi représenter le groupe basal du genre, avec des populations
disjointes dans des localités dispersées sur une vaste aire, ayant été largement déplacées

depuis une aire autrefois étendue.

Figure 1-21. Localité de récolte par groupe d’espéces du genre Thaumatomyrmex
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Figure 1-22. Localités de récoltes des especes du gEmmematomyrmexclairement
identifiées et celles dont I'identification a 'espece est incertaine.

9.2.Conclusion sur la distribution géographique du genreThaumatomyrmex (fig. 1-
21 et 1-22)

Le genreThaumatomyrmegst exclusivement néotropicaefisuMorrone 2001, 2006),
il a une large distribution dans cette région biogéographique alors qu’aucune localité de
récolte ne se trouve dans les zones de transition avec les autres régions. Ces especes se
rencontrent depuis 22°N (Cuba), ou 18°N (Mexique) pour la limite septentrionale

continentale, jusqu’a 29°S (Brésil) de latitude, du niveau de la mer jusqu’a plus de 2 000 m
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d’altitude. Les especes de ce genre ont été récoltées dans la plupart des pays d’Amérique
Latine : Mexique, Guatemala, Belize, Honduras, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombie,
Venezuela, Guyana, Suriname, Guyane Francaise, Brésil (dans les états Acre, Amazonas,
Rondo6nia, Para, Maranhdo, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Bahia, Espirito Santo, Minais
Gerais, Pernambuco, Parana, Santa Catarina, Rio Grande do Sul, Sdo Paulo, Rio de Janeiro,
Goias, Tocantins, Paraiba, Sergipe et Ceara), Equateur, Pérou, Bolivie, Paraguay, Argentine.
Elles se rencontrent aussi dans les Grandes-Antilles, sur les iles de Cuba et d’Haliti, ainsi que
dans les Petites-Antilles dans les iles proches du continent sud-américain, Grenade et Trinité-
et-Tobago. Ce genre n'est pas connu dans les pays El Séafyddiarguay (Zolessi et al.
1989) et Chili (Emery 1895a, 1895b ; Goetsch & Menozzi 1935 ; Kusnezov 1963 ; Kempf
1970 ; Snelling & Hunt 1975). Pour le premier pays, comme le genre est présent dans les états
voisins et dans les provinces biogéographiques qui integrent ce pays, il est raisonnable de
penser qu’il y sera récolté un jour. Pour le deuxieme, contrairement a El Salvador, la
végétation et le climat de ce pays ne sont peut étre pas favorables a la présence de
ThaumatomyrmexQuant au troisieme, le Chili, qui ne fait pas partie de la Région
Néotropicale, il est tres probable de ne pas y trouveFrhd@imatomyrmepour les mémes
raisons (Lattke 2003) ; mais aussi par le fait que la formation des Andes durant le Crétacé a
joué le réle de barrieres géographiques et a limité les immigrations depuis la Région
Néotropicale et a eu pour conséquence que ce pays posseéde plus de 50% de fourmis
endémiques (Snelling & Hunt 1975 ; Lattke 2003). Au Brésil il n'y a pas de données sur a
présence de ce genre pour les états du Roraima, Amapa, Piaui, Rio Grande do Norte, Alagoas
et Paran®, mais il y a de fortes chances d'y trouver au moins des espéces des groupes
multilatus et/ou ferax

Le genreThaumatomyrmer’est pas présent en-dehors de la Région Néotropicale, il est
donc d’origine strictement sud-américaine et certaines de ses especes auraient secondairement
colonisé I’Amérique Centrale et le Mexique grace a I'apparition et a la fermeture de I'lsthme
de Panama lors du Pliocéne-Holocéne (a partir de -3,7°Niarralde-Vinent & MacPhee
1999 ; Ilturralde-Vinent 2007). Il fait donc partie du groupe sud-américans( Lattke

2003). Il serait apparu, au plus tét, apres la séparation complete de I'Afrique et de ’Amérique

%4 La myrmécofaune d’El Salvador a été peu explorée, seulement six espéces ont leur type décrit de ce pays
(Bolton et al. 2006).

5 Mais voir partie 9.1.1.3.

% Cependant des rapprochements et des liaisons temporaires ont existé entre '’Amérique du Nord et 'Amérique
du Sud une dizaine de millions d’années avant la formation de I'lsthme de Panama sous sa forme actuelle (voir
Kirby et al. 2008), mais il n'y a aucune évidence paléontologique d'échanges d’insectes connue a I'heure
actuelle (mais voir Bacci et al. 2009).
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du Sud et aurait donc évolué aprés le milieu du Crétacé (-100 Ma) et lors du Cenozoique. Le
genre Thaumatomyrmexait donc partie des 56 genres néotropicaux sur 119 (47%)
endémiques a cette région (Bolton et al. 2006 ; Rabeling et al. 2008) qui est en outre I'une des
plus riches quant a sa diversité d’especes. Le gdraematomyrmegst présent dans toute la
Région Néotropicale démontrant la capacité de ses especes a sS’adapter aux différents

écosystemes néotropicaux.

10. La sympatrie et la parapatrie dans le genre Thaumatomyrmex

L’étude de la distribution des especes a permis de caractériser les allopatries, les
sympatries et les parapatries dans le genre. La plupart des especes ding@matomyrmex
sont allopatriqgues et au maximum trois, le plus souvent deux, espétasutmatomyrmex
sont sympatriques ou seulement parapatriques. Le fait qu’elles soient probablement toutes
spécialisées dans la chasse au méme type de proies, les Diplopoda Penicillata, doit limiter les
possibilités d’'occupation de différentes strates écologiques dans un méme écosystéme. Les
caractéristiques des espéces sympatriques et parapatriques peuvent étre dégagées.

Une bréve description des caractéristiques morphologiques des espéces citées ci-apres
(hormis celles du groupeochlearig est donnée dans l'annexe 2 afin de completer les
références a la morphologie des especes dans la partie a venir. Le tableau A2-1 (annexe 2)
présente notamment les données biométriques de certains caractéres de plusieurs especes du

genre Thaumatomyrmex

10.1.Parapatrie entre les espéeces brésiliennds contumax etT. mutilatus (fig. 1-10,
1-11, 1-23 et 1-24 - Tableau 1-4)

T. contumaxet T. mutilatus toutes deux du groupenutilatus sont proches
morphologiquement, mais. contumaxse différencie par des mandibules plus grandes, une
téte trapézoidale avec la partie antérieure évasée et une taille Iégérement plus grande.

T. contumaxet T. mutilatussont trouvées dans des localités trés proches dans quatre
régions, deux dans I'état de Bahia, une dans I'Espirito Santo et une autre dans I'état des
Minais Gerais (fig. 1-10, 1-11, 1-23 et 1-24). Mais méme dans ces régions, elles n’ont jamais
été trouvées ensemble lors d’'une méme récolte et exactement dans la méme localité. A ltambé
(fig. 1-11 (ellipse B), 1-23 (ellipse B) et 1-24 (ellipse C)), elles se trouvent dans deux massifs
de forét non contigus séparés d’une vingtaine de kilometres. Dans la localité d’ltambé ou a été

récoltéeT. mutilatus malgré un gros effort d’échantillonnage, aucun individ deontumax
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n'a été trouvé. Les villes d’ltapetinga et d’'ltambé se trouvent a la limite de la ligne
isométrique de 800 mm de précipitations par an (fig. 1-8 - ellipse A). Dans I'état de Bahia,
mutilatus vit dans des régions dont la pluviométrie ne dépasse pas 800 mm par an, ou la
végetation est xérophytique et caducifoliée pour supporter le manque d'eau, alofs que
contumaxvit a la limite de cette ligne isométrique mais occupe toutefois quelques massifs de
forét au-dela de celle-ci (notamment a Itapetinga et a Itafibé&)utilatusse rencontre aussi

sur le littoral dans la région d’llhéus, dans la restinga qui est un type de formation végétale de
la Forét Atlantique qui recoit de 1 700 mm a plus de 2 000 mm de pluies par an, mais dont les
sols sableux sont pauvres et dont la végétation basse et arbustive s’apparente a celle du
cerrado pour la restinga dite « ouverte » (I'un des biomes secs du Brésil) avec qui elle partage
certaines espéces (Thomas 2003). Cependant, il existe aussi une restinga plus arborée, la
« forét de restinga » (Thomas 2008B).contumaxa €galement été récoltée dans la région du
littoral d’llnéus (fig. 1-11 (ellipse A) et 1-23 (ellipse A)) et les deux espéces pourraient y
vivre en sympatrie. Le spécimen dle mutilatusrécolté a Olivenca est plus petit que ceux
récoltés a Itambé (3,4mm contre 4,1mm) (annexe 2 tableau A2-1). C’est peut-étre une
adaptation a la vie dans la restinga, mais il se peut aussi que ce soit lié a la cohabitation avec
T. contumaxdans cette localité. La présence de ces deux especes au méme endroit ayant pu
entrainer des déplacements de caracteres pour que leur coexistence soit pessilideofvn

& Wilson 1956). Cependant il existe aussi desnutilatusde petite taille dans des localités

ou T. contumaxn’est pas connue. Ainsi, les spécimensTdenutilatusdu Tocantins et du
Maranh&o font respectivement 3,5 mm et 3,4 mm (annexe 2 tableau A2-1).

Dans I'état de I'Espirito Santd,. contumaxet T. mutilatusont été récoltées dans la
municipalité de Linhares, dans deux localités différentes mais dans le méme massif de forét et
seulement séparées par le Rio Doce (fleuve), 'une dans la Floresta Nacional de Goytacazes et
l'autre dans la Fazenda S&o Sebastido (fig. 1-11 (ellipse C) et 1-23 (ellipse B)). Il en est de
méme dans I'état de Minais Gerais, bucontumada été récoltée dans le Parque Rio Doce et
T. mutilatusdans la forét de la municipalité d’lpaba qui jouxte ce parc mais le Rio Doce
sépare encore ces deux localités de récolte (fig. 1-11 (ellipse D) et 1-23 (ellipse C)). L’analyse
morphologique des individus récoltés dans ces localités devra étre trés minutieuse afin de
vérifier la présence d’hybrides qui pourraient compromettre I'étude de systématique.

Ce sont deux especes avec une distribution allopatrique mais présentant des populations
parapatriques et des zones de contact. Une meilleure connaissance des limites de distribution

de chaque espéce, particulierement dans I'état de Bahia, ainsi que la récolte de ces deux
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espéeces dans la méme localité a la méme période, permettra de mieux définir les zones de

contact et de comprendre les relations entre ces deux especes.

o) C
Figure 1-23. Localités de récoltes des espdcasontumaxT. mutilatus Thaumatomyrmex

sp.1,Thaumatomyrmegp.2 efThaumatomyrmegp.5 dans les états de Bahia, Espirito Santo
et Minais Gerais (Brésil).
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Figure 1-24. Localités de récoltes des espdcesontumaxT. mutilatus Thaumatomyrmex
sp.1, Thaumatomyrmex sp.2 et Thaumatomyspéxdans I'état de Bahia (Brésil).
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Tableau 1-4. Caractéristigues morphologiques des espéces sympatriques (cases gris clair),
sympatriques ou parapatriques (cases normales) ou parapatriques (cases avec le texte en gras).
Les mesures et indices ne proviennent que d’'un seul individu : TL : longueur du corps - FT :
forme de la téte (C : Carrée - R : plus longue que large - T : trapézoidale, évasée vers I'avant)

- ML/HW : longueur des mandibules par rapport a la largeur de la téte (NDP : ne dépasse par
'angle antérolatéral de la téte - D : dépasse lI'angle antérolatéral de la téte) - Nombre D :
nombre de dents portées par une mandibule - HW : largeur de la téte en avant des yeux - ML :
longueur d’'une mandibule - ITL : rapport TL grande espéece sur TL petite especes - IHW :
rapport HW grande espéce sur HW petite espece - IML : rapport ML grande espéce sur ML
petite especes) - ? : hon connu.

Sympatrie ? : Petite espece Grande espece
gprztr']tgeesgsgcee'_ TL | p| MU/ [Nbr| HW | ML | TL | | ML/ | Nbr| HW | ML [ ITL | HW | IML
(mm) HW | D | (mm)|(mm) [ (mm) HW | D | (mm)|(mm)

pays (localité)

Thaumatomyrme
sp.1-T.contumay 28 | C| NDP 4 | 0,6 | 0,6 47 | T| D 4 1,1 13p4 1,7 19| 2,3
- Brésil (BA)

Thaumatomyrme
sp.2 -T. contumax 2,7 | R| NDP 4 | 05| 0,6 47 | T| D 41 1,1 1,311,721 | 2,2
- Brésil (BA)

Thaumatomyrme
sp.1 -T. mutilatus
- Brésil (BA -
Itambé)

28 | C/NDP 4 | 06| 0,6 41 | C|NDP 4 | 10| 1,0 15/ 18| 1.8

Thaumatomyrme
sp.11 -T. atrox-
Costa Rica
(Heredia)

35| C|NDPl 3 | 08| 0,8 52| T| D 4| 14| 16411519 21

T. zeteki T. atrox

33| C| NDP 4 0,7 0,6 55| T D 4 1,3 1,4 1,71 20| 2,2
- Panama

Thaumatomyrme
sp.3 -
Thaumatomyrme
sp.6 - Venezuela

30| C/INDP 4 | 0,7 | 0,6 39 | T| D 4| 11 10p113| 15| 1,6

Thaumatomyrme
sp.3-T.atrox- | 3,0 | C|NDP, 4 | 06 | 0,6 ? ? ? ? ? ? ? ? ?
Venezuela

Thaumatomyrme
sp.6 -T. atrox- 39| T| D 4| 1,1 1,0 ? ? ? ? ? ? ? ? ?
Venezuela

T.mutilatus- T.
contumax Brésil | 3,4 | C| NDP, 4 | 0,7 | 0,7 46 | T| D 4 1,2 13p114| 17| 1,8
(BA - Olivencga)

T.mutilatus
(Itambé) - T.
contumax 41 | C|NDP 4 | 10| 1,0 45 | C|NDP 4 | 12| 14 111 12| 14
(Itapetinga) -
Brésil (BA)

Thaumatomyrmex

sp.1 -
Thaumatomyrmex 2,7 | R| NDP, 4 | 0,6 | 0,6 28 | C/|NDP 4 | 05| 0,6 1,0/ 09| 1,0
sp.2- Brésil (BA -
Taboquinha)

Thaumatomyrmex

sp.1 -
Thaumatomyrmex
sp.5- Brésil (BA)

27| R|{NDP 4 | 06 | 0,6 30| T| D 4| 07| 0811|1314
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10.2.Sympatrie entre les espéces brésilienndhaumatomyrmexsp.1 etT. contumax
(fig. 1-23 et 1-24 - Tableau 1-4)

Thaumatomyrmesp.1l du groupderox et T. contumaxdu groupemutilatus sont tres
différentes.Thaumatomyrmesgp.1 est I'une des plus petites espéces, a une téte carrée, aussi
longue que large et ses mandibules ne dépassent pas la largeur de la téte une fois fermées, le
contraire de T. contumax

Thaumatomyrmesp.1 etT. contumaxe sont connues en sympatrie que dans I'état de
Bahia (Brandacet al 1991), dans plusieurs localités de récoltes situées dans les régions
recevant de 800 mm a 2 400 mm de pluie par an. Cependant dans certaines localités, seule
une espéce est récoltée. Ainsi a Barrolandia, malgré de gros efforts d’échantillonnage, seule
Thaumatomyrmesp.1 fut récoltée, méme §i contumarest présente tant au sud qu'au nord
de cette localité.

10.3.Sympatrie entre les espéces brésilienndhaumatomyrmex sp.1 el. mutilatus
(fig. 1-23 et 1-24 - Tableau 1-4)

La plus grande différence entre ces deux espéces est leurTtadlenatomyrmesp.1
est plus petite que T. mutilatus

Thaumatomyrmesp.1l etT. mutilatusne sont connues en sympatrie que dans deux
localités sur la méme chaine montagneuse dans I'état de Bahia, a Itambé-BA-OO et Iltambé-
BA-MG qui regoit moins de 800 mm d’eau par an. Contrairemdititaumatomyrmesp.1 et
T. contumax qui ont été assez souvent rencontrées ensemble lors d’'une méme récolte
(CPDC).

La sympatrie entre les deux especes pourrait étre un événement récent di a la
colonisation d’habitats xérophiles penaumatomyrmesp.1 dont I'’habitat naturel est la Forét
Atlantique (écorégion Forét de la Céte de Bahia).

Thaumatomyrmesgp.1,T. contumaset T. mutilatussont connues toutes trois du district
d’Olivenca dans la municipalité d’'llhéus. Mais les informations sur les étiquettes ne sont pas
assez précises et il nest pas possible de savoir si elles ont été rencontrées dans les mémes
fragments de forét. QuantTa mutilatuset Thaumatomyrmesp. Ipaba, elles ont été récoltées

ensemble et vivent donc en sympatrie dans cette localité (Ipaba) de I'état des Minais Gerais.

77



Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

10.4.Parapatrie entre les espéces brésiliennesThaumatomyrmex sp.1 et
Thaumatomyrmex sp.2 (fig. 1-19, 1-20, 1-23 et 1-24 - Tableau 1-4)

Hormis la forme du propodéurthaumatomyrmegp.1l etThaumatomyrmesgp.2 sont
tres proches morphologiquement, de méme taillleggumatomyrmexsp.2 a juste la téte
légerement plus longue que large.

Bahia est l'unique état ollhaumatomyrmesp.1l etThaumatomyrmesgp.2 sont toutes
les deux présentes, notamment dans la région d’ltacaré (fig. 1-19, 1-20 (ellipse A), 1-23 et 1-
24 (ellipse A)). Elles n’ont jamais été récoltées exactement dans la méme localité, sauf une
fois lors d’'une mission de collecte de 15 jours a Taboquinha dans la municipalité d’ltacaré.
Mais les informations sur I'étiquette de récolte ne sont pas assez précises et il n’est pas
possible de dire si elles ont été récoltées dans le méme fragment de forét. Ces deux espéeces ne
semblent toutefois pas cohabiter et vivraient donc en parapatrie. De nouvelles missions de
récoltes sont a effectuer pour vérifier I'absence des deux especes dans la méme localité ainsi
gue la non-existence d’hybrides. Ces deux especes sont considérées comme parapatriques et
la région d’ltacaré est au moins l'une de leurs zones de contact.

Des allopatries (parapatries) ont été décrites dans la région pour des paires d’espéces de
Formicidae des genr&inoponeraRoger,Odontomachusgatreille, EctatommaSmith etAtta
Fabricius (voir Delabie et al. 1997a, 2007b), mais la ligne de démarcation se trouve cette fois
a 100 km plus au sud d’ltacaré, dans la région de Valenca. Cette région correspond a la limite
pluviométrique des 2 000 mm de pluies par an, avec au sud et seulement le long de la cote
jusqu’'a llhéus des valeurs supérieures a 2 000 mm, alors qu’au nord de Valenca, les valeurs
diminuent (fig. 1-8).Thaumatomyrmexgp.2pourrait avoir une préférence pour les régions a
forte pluviosité (> 2 000 mm de pluies par an), dans I'état de Bahia elle pourrait se distribuer
de la région d’ltacaré jusqu’a celle de Valenca, et dans le reste du Nordeste brésilien on la
retrouverait dans la forét tropicale humide dans les zones a forte pluviosité le long de la cote
Atlantique jusqu’en Amazonie. Plusieurs régions sur la cbte des états de Nordeste présentent
en effet une pluviosité supérieure & 1 800 mm de pluie parh@umatomyrmesp.2a ainsi
été récoltée pres de la ville de Jodo Pessoa dans l'état du Paraiba (fig. 1-19 - données
MZUSP) qui recoit 1 700 mm de pluies par dhaumatomyrmesp.1l occuperait plus des
régions moins pluvieuses. Elle a ainsi été récoltée au nord de la région de Valenca, dans le
nord-ouest de Salvador a Cachoeira qui recoit 1 200 mm de pluies par an (fig. 1-8-C) et ainsi
gue dans I'état du Sergipe prés des villes d’ltabaiana et de Santa Luzia de Itanhy (fig. 1-19 -

données MZUSP) qui recoivent respectivement 1 100 mm et 1 500 mm de pluie par an.
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10.5.Sympatrie entre les espéces brésilienndhaumatomyrmexsp.2 etT. contumax
(fig. 1-23 et 1-24 - Tableau 1-4)

Les différences morphologiques entfthaumatomyrmexsp.2 etT. contumaxsont
notables, la premiere est plus petite, elle a aussi une téte Iégérement plus longue que large et
ses mandibules fermées ne dépassent pas I'angle antérolatéral de la téte, contrairement a la
seconde.

Elles ne vivent en sympatrie que dans I'état de Bahia dans la région d’ltacaré ou
Thaumatomyrmesp.2 a été le plus souvent trouvée (fig. 1-8, ellipseTBaumatomyrmex
sp.2 efl. contumaont été récoltées ensemble dans trois localités sanhquenatomyrmex
sp.1, qui est trouvée dans des localités pourtant proches, y ait été récoltée (fig. 1-23). Des
récoltes méthodiques dans cette région permettront de mieux connaitre les relations entre ces

especes, notamment entre Thaumatomyspelket Thaumatomyrmeg.2.

10.6.Parapatrie entre les espéces brésiliennesThaumatomyrmex sp.1 et
Thaumatomyrmex sp.5 (fig. 1-19, 1-20, 1-23 et 1-24 - Tableau 1-4)

Thaumatomyrmex sp.1 et Thaumatomyrmex sp.5 sont aussi proches
morphologiqguement, maiShaumatomyrmegp.5 a une taille Iégerement supérieure, sa téte
est un peu plus large que longue et ses mandibules sont aussi plus longues.

Thaumatomyrmesp.1l etThaumatomyrmesp.5 sont rencontrées dans I'état de Bahia
dans le méme fragment de forét, mais chacune dans une des deux stations écologiques qui le
partagentThaumatomyrmesgp.1 se trouve dans I'Estacédo Veracel au nord (EVC comune de
de Santa Cruz Cabrélia) dthaumatomyrmegp.5 dans I'Estacdo Ecoldgica de Pau Brasil au
sud (ESPAB - comune de Porto Seguro) (fig. 1-19, 1-20 (ellipse B), 1-23 et 1-24 (ellipse B)).
Deux autres spécimens de Thaumatomyrepex ont été récoltés dans le Parque Nacional Pau
Brasil qui est en contact avec 'TESPABhaumatomyrmegp.1 a une distribution plus large,
plus au nord et plus au sud.

T. contumaxn’a pas été récoltée dans ces localitéhaumatomyrmexsp.l et
Thaumatomyrmexsp.5 auraient pu diverger par spéciation allopatrique ou parapatrique
suivant un gradient environnemenfBhaumatomyrmegp.5 se trouvant dans une région dont
T. contumaxest absente, elle aurait pu évoluer vers une morphologie intermédiaird entre
contumaxet Thaumatomyrmesp.1 : une taille et des mandibules plus grandes (associées avec
une téte plus évasée antérieurementaumatomyrmesp.l etThaumatomyrmesp.5 sont

considérées ici comme parapatriques.
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Figure 1-25. Localités de récoltes des especes T. eefEkatroxau Panama et en Colombie.

849 H22

& Thaumatormyrmex spli

ul
©  Thaumatomyrmex atrax 1°

Figure 1-26. Localités de récoltes des espdtesimatomyrmesgp.11 efl. atroxau Costa
Rica et au Nicaragua.
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10.7.Sympatrie entre T. zeteket T. atrox (fig. 1-25, ellipse - Tableau 1-4)
Thaumatomyrmex zetegt T. atroxsont tres différentes morphologiquement.zeteki
est de taille relativement petite, sa téte aussi longue que large et ses mandibules, fermées ne
dépassent pas I'angle antérolatéral de la téte, le contraire de T. atrox
Elles sont rencontrées en sympatrie dans au moins deux localités du Panama, dans la

forét de San Lorenzo et sur I'lle de Barro Colorado.

10.8.Sympatrie entre Thaumatomyrmex sp.11 ef. atrox (fig. 1-26, ellipse - Tableau
1-4)

Thaumatomyrmexsp.11 etT. atrox sont aussi tres différentes morphologiquement.
Thaumatomyrmegp.11 est de taille relativement petite, sa téte aussi longue que large et ses
mandibules, a seulement trois dents, fermées ne dépassent pas I'angle antérolatéral de la téte,
le contraire de T. atrox

Ces deux especes se rencontrent en sympatrie au Costa Rica, mais seulement dans la
province d’Heredia dans les localités LaSelva-CostaRica et Sarapiqui (Sendero Terciopelo et
El Plastico).

10.9.Parapatries entre Thaumatomyrmex sp.3 eT. paludis d’Alter do Ché&o et de
Santarém (Pard, Brésil) et entreThaumatomyrmex soesilaet T. paludis a
Manaus (Amazonas, Brésil)

Des spécimens dehaumatomyrmesgp.3 ont été récoltés a Alter do Chéo a 30-40km de
Santarénmou a été récolté&. paludis Pour Thaumatomyrmex soesilae, les coordonnées de
récolte de Manaus sont précises et elle a été trouvée exactement a la bordure d’une forét dans
la ville, alors que pouf. paludis le nom de la ville de Manaus est la seule information sur
I'étiquette de récolteT. paludisa ainsi été récoltée dans des localités proches de celles
d’autres especes, elbemble toutefois préférer les zones inondables contrairement aux autres

especes et serait donc en parapatrie avec elles.

10.10.Possible sympatrie entreThaumatomyrmexsp.3, Thaumatomyrmexsp.6 etT.
atrox dans le Pargue Nacional Henry Pittier au Venezuela (Tableau 1-4)

Trois especes d&éhaumatomyrmexnt été récoltées dans le Parque Nacional Henry
Pittier, mais jamais exactement au méme endroit. Les localités de récolte sont distantes d’au
moins 5 km. Il n’y a pas de barriére géographique évidente entre ces lieux de récolte qui sont
parfois sur la méme allée ; les seules différences pourraient étre laltitude et le gradient
d’humidité (J. Lattke com. pers. 2008). En cas de présence dans des milieux différents dont

certains gradients environnementaux varient, elles seraient considérées comme parapatriques.
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10.11.Allopatrie des espéces cubaines du groupe cochlearis

Thaumatomyrmex cochlearis été signalée dans les massifs montagneux de la Sierra
Maestra et de Nipe-Sagua-Baracoa (Portuondo & Fernandez 2004). Ces deux massifs se
trouvent a la pointe est de I'lle de Cuba alors fueochlearisavait seulement été récoltée au
centre de I'lle (Baroni Urbani & De Andrade 200Bhaumatomyrmex mandibulagst aussi
signalée dans le premier massif (Portuondo & Fernandez 2004). Les espeéeces cubaines de
Thaumatomyrmexcomme la plupart des autres espéces du genre, ont été décrites a partir de
peu de spécimens et le polymorphisme de certains caractéeres morphologiques n’a donc pas pu
étre appréhendé en détail. Il est donc préférable de rester prudent quant aux identifications des
especes citées dans les articles, en dehors de ceux sur la taxinomie du genre. Les données
géographiques tirées de ces derniers articles indiquent que les populations connues des quatre
especes cubaines de Thaumatomyrsoex allopatriques (voir ce chapitre partie 9.1.2).

L’ITL (rapport TL grande espéce sur TL petite espece) entre chaque paire d’especes est
faible et toujours compris entre 1 et 1,2. L'IHW (rapport HW grande espece sur HW petite
espece) et I'IML (rapport ML grande espéce sur ML petite espéce) sont eux aussi faibles
hormis pour les paires d’especes qui incluéntmandibularis(tableau 1-5). Les especes
cubaines d&haumatomyrmernt une taille générale du corps équivalefitemandibularis
posséde cependant des mandibules plus longues que les autres especes et sa téte est aussi plus
large, donc si ces deux caractéristigues morphologiques sont associées a un trait biologique
particulier, il se peut que des sympatries soient possibles avec les autres espéces et Portuondo
& Fernandez (2004) ont tres bien pu récofemandibulariset T. cochlearisdans la méme

chaine de montagne en sympatrie.

Tableau 1-5. IHW (rapport HW grande espece sur HW petite espece) et IML (rapport ML
grande espéece sur ML petite espéce) entre les paires d’especes cubaimasntktomyrmex

(voir annexe 2 tableau A2-1 pour avoir le détail des mesures des différents caracteres
morphologiques des especes)

IHW/IML T. bariay | T. cochlearis| T. mandibularig. nageli
T. bariay 11 1,6 1,0 IML
T. cochlearis 1,0 1,9 1,1 IML
T. mandibularis 15 1,5 1,6 IML
T. nageli 11 1,1 1,3
IHW IHW IHW

82



Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

10.12.Traits caractéristiques des sympatries dans le genre Thaumatomyrmex
Il existe plusieurs combinaisons de deux especes du gemmamatomyrmexen

sympatrie alors que d’autres sont visiblement parapatriques, elles ont leurs aires de
distribution qui se rejoignent sans forcément se chevaucher. Le milieu ne semble pas pouvoir
supporter plus de deux espécesTlaumatomyrmexCela en fait des modeles intéressants et
simples pour étudier les sympatries et les parapatries : par le peu d’especes impliquées, par la
diversité des écosystemes occupés et par le fait qu’elles possedent sans doute toutes le méme
régime alimentaire a base de Penicillata qui constitueraient la proie typique, elles forment
donc a ce titre la guilde des fourmis prédatrices de Penicillata. Ceux-ci sont de forme
tubulaire a tous les stades de leur vie, leur taille s’accroit régulierement jusqu’a la taille adulte
et ils vivent dans toutes les strates, de la canopée jusque dans le sol. La formation, comment
les deux especes déhaumatomyrmese sont retrouvées en contact, et le maintien de la
parapatrie doivent étre définis (voir Bull 1991). La parapatrie pourra étre étudiée suivant
gu’elle est parapatrie d’hybridisation ou parapatrie écologique (voir Key 1981 ; Bull 1991 ;
Bull & Possingham 1995). Pour la premiére catégorie, les taxons en contact forment une
étroite zone d’hybrides, elle serait maintenue par une valeur adaptative réduite des hybrides
(voir Bull & Possingham 1995). Pour la deuxieme, la distribution des taxons peut avoir une
étroite zone de chevauchement, mais sans formation d’hybrides et les mécanismes pour
expliguer son maintien sont variés: elle peut résulter d'un changement écotonal, de la
compétition inter-spécifigue, de la prédation, du parasitisme et de maladies ou de
l'interférence reproductrice (voir Bull 1991 ; Bull & Possingham 1995 ; Goldberg & Lande
2007 ; Groning & Hochkirch 2008). Les parapatries ne sont pas forcément de simples cas
d’exclusions compétitives ou l'effet de la présence d’'un écotone, au contraire leur analyse
pourra améliorer la connaissance des processus passés et en cours, importants pour I'étude de
I'écologie des communautés de la région. Des récoltes minutieuses dans les régions de
chevauchement et une phylogénie du genre permettant de retracer I'histoire des territoires
occupés par chaque espéce sont nécessaires pour mieux étudier la sympatrie et la parapatrie
dans le genreThaumatomyrmexEn ce qui concerne les especes Tdaumatomyrmex
présentes sur la cote Atlantique du Brésil, leur distribution a certainement été influencée par
les modifications géomorphologiques de la cbte Atlantique brésilienne durant le Quaternaire
(voir Tessler & Goya 2005 ; Dillenburg & Hesp 2009), provoquées notamment par les
fluctuations du niveau de la mer dues aux changements climatiques lors de cette période, et

qui ont donné lieu a la formation de régions séches et d’autres plus humides ou vont se
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rencontrer des types de veégétations différents. Cela a été suggéré pour expliquer la
distribution des populations aux caryotypes différents d'une autre espece de Ponerinae sans
gyne,Dinoponera lucideEmery (Mariano et al. 2008).

Les espéces du genr€haumatomyrmexont sans doute, toutes, les Penicillata
(Myriapoda, Diplopoda) comme proie typique (voir chapitre 4). La taille totale de leur corps
ainsi que la longueur de leurs mandibules et la largeur de leur téte en avant des yeux sont sans
doute déterminantes dans la capacité et lintérét a chasser des Penicillata d'un certain
intervalle de taille. Cependant, les Penicillata ont généralement une taille maximale de 5-
6 mm, ce qui a sans doute été un facteur limitant pour la propre taille maximale qu’'une espece
de Thaumatomyrmepeut atteindre, puisque ce sont des prédateurs spécialisés sur ce type de
proies. Si deux espéces ddaumatomyrmexont la méme taille, elles chasseront des
Penicillata du méme intervalle de taille et seront donc probablement en compétition pour cette
ressource. Afin qu’elles cohabitent, elles doivent utiliser la ressource de maniére différente
comme chasser les Penicillata dans des strates spatiales et temporelles différentes ou bien se
partager une autre ressource du milieu comme les sites de nidification. Les sympatries
connues sont toujours constituées d’'une espéce plus petite que l'autre et il peut donc y avoir
un partage au niveau de l'utilisation des ressources alimentaires et de nidification. La
différence de taille est en effet I'un des facteurs susceptibles de permettre la coexistence des
especes en diminuant le chevauchement de leur niche respective (Wilson 1975). Elle
augmente aussi l'incompatibilité sexuelle et permet donc de diminuer les interactions
reproductrices qui représentent I'un des problémes pour la cohabitation de deux espéces
proches (voir Pfennig & Pfennig 2009). Un déplacement de caractere a pu avoir lieu ou est en
cours entre des espéces proches phylogénétiguement afin de diminuer les interactions
reproductrices ou la compétition pour les ressources, il peut étre morphologique, écologique,
physiologique ou comportemental (Brown & Wilson 1956 ; voir Pfennig & Pfennig 2009). I
en résulte une variation géographigue avec des especes qui présentent une divergence
exagérée en sympatrie contrairement aux caractéristiques des individus des populations
allopatriques (Brown & Wilson 1956 ; voir Pfennig & Pfennig 2009). L’étude de populations
sympatriques et isolées des deux especdhdamatomyrmeglevrait permettre de faire des
inférences sur les changements phénotypiques qui ont pu avoir lieu. Au contraire, si les
populations isolées sont représentées par de nouvelles espéces, c'est une étude de la
phylogénie du genre qui permettra d’étudier I'évolution des caractéristiques morphologiques

des espéeces. Quant aux caracteres phénotypiques qui peuvent varier suivant un gradient
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environnemental, ils devront étre analysés afin que les caractéres divergents en sympatrie
soient correctement identifiés et utilisés (voir Adams & Collyer 2007). L'étude des caractéeres
sensibles au phénoméne de déplacement de caractéres et qui tendent notamment a diverger en
sympatrie et a converger en allopatrie, permettra d’améliorer I'analyse phylogénétique
(Dubois 1991). Il n'y a cependant pas forcément eu déplacement de caractéres et la situation
actuelle peut juste représenter le maintien d’un assemblage d’espéces qui peuvent cohabiter.
Lorsque des espéeces appartiennent a une méme guilde leur coexistence repose souvent
sur une différenciation morphologique liée a la taille générale du corps ou a celle de structures
lites a [lutilisation de la ressource a lorigine de la guilde. Cette différenciation
morphologique peut étre quantifiée pour des espéces sympatriques potentiellement en
compétition, en mesurant le ratio de la taille du corps ou celui de caractéres morphologiques
liés a la prise de nourriture (Hutchinson 1959). Ce ratio est supposé constant entre les espéces
d’'un méme groupe taxinomique ou écologique (Hutchinson 1959). Le ratio de la taille total du
corps (ITL), de la largeur de téte (IHW) et de la longueur des mandibules (IML) de deux
espéeces sympatrigues tiraumatomyrmegst supérieur a celui de deux espéces en parapatrie
avéree (tableau 1-4). Les deux espéces parapatriques sont quasiment de la méme tiille (ITL
1,1), mais il peut y avoir une certaine difference entre la largeur de la téte et la longueur des
mandibules (IHW : 0,9-1,3 et ILM : 1-1,4) (tableau 1-4). Le ratio des espéeces pour lesquelles
il y a un doute sur leur distibution sympatrique ou uniguement parapatrique, est intermédiaire
entre celui des especes sympatriques et celui de celles qui sont parapatriques (tableau 1-4).
Ces premieres données montrent que l'analyse des ratios hutchinsoniens des espéces
sympatriques et parapatriques @haumatomyrmexdoit étre approfondie en suivant les
parametres définis pour ce genre d'étude aprés larticle de Hutchinson (1959). Il faudra
notamment vérifier que les ratios obtenus ne sont pas dus a un assemblage au hasard des
especes et verifier la signifiance statistique du paramétre ratio hutchinsonien (voir Simberloff
& Boecklen 1981 ; Wiens 1982 ; Boecklen & NeSmith 1985 ; Tonkyn & Cole 1986 ; Mac
Nally 1988 ; Losos et al. 1989). Cela permettrait de déterminer si deux espéces récoltées dans
des localités proches sont susceptibles d’étre rencontrées en sympatrie en comparant leur ratio
au ratio limite obtenu a partir de I'étude des sympatries connues. Toutefois, méme si un ratio
limite est trouve, il faudra lui trouver une explication et l'interpréter dans un contexte
biologique (Roth 1981). Le§haumatomyrmeourraient représenter I'un des rares cas
connus de similarité limitante chez les fourmis (voir Foitzik & Heinze 1999) et chez les

insectes, au méme titre que les Coleptera Cicindelidae (voir Pearson 1980).
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Figure 1-27. Relation entre I'indice céphalique (CI) et la taille totale du corps moins la
longueur de la téte (TL-HL) chez les trois groupes du géhaeimatomyrmegvoir annexe 2
tableau A2-1 pour avoir les mesures détaillées par espéece).

Les caractéres longueur et largeur de la téte devront étre étudiés plus en détail car ils
peuvent étre simplement liés a la taille totale du corps (Longino 1988) et non pas forcément a
une adaptation a chasser telle proie par exemple. Ainsi une téte trapézoidale, évasée vers
'avant peut étre une caractéristique des especéhaematomyrmere grande taille et une
téte aussi longue que large celle des petites espéeces. Une téte trapézoidale peut résulter d’'une
augmentation trop importante de la largeur par rapport a la longueur et le CI (longueur de la
téte en fonction de sa largeur), qui représente la forme de la téte, a donc été préféré et étudié
en fonction de la taille totale du corps moins la longueur de la téte pour certaines especes du
genre. Une corrélation positive significative a été trouvée entre l'indice et la mesure
(coefficient de corrélation de Pearson = 0,53, p = 0,0001 - fig. 1-27). Les espéces de
Thaumatomyrmede grande taille ont donc propension a avoir des tétes trapézoidales. Mais il
y a quelques exceptions puisque T. mutil&@stsune espece de taille assez grande et sa téte est
aussi longue que large, alors qilsaumatomyrmesp.5 est de taille relativement petite et sa
téte est trapézoidale, évasée vers I'avBnpaludiset T. soesilaeont la méme taille, mais la
premiere a la téte carrée, la seconde la téte trapézoidale. Sans la phylogénie du genre cette
corrélation n'a peut étre pas de valeur si les espéces incluses dans cette analyse forment

plusieurs groupes d’espéeces bien distincts (voir Felsenstein 1985). Le lien entre la

86



Chap.1 Taxinomie, systématique, phylogénie et biogéographie

morphologie d’'une espéce et le type de proies chassées, ou du moins un type de ressource
utilisée, doit étre déterminé afin de pouvoir utiliser, s'il y a correspondance, le caractére

morphologique dans I'étude des ratios entre espéces sympatriques.

11. Conclusion

Le genreThaumatomyrmegst bien réparti en Amérique Latine, certaines de ses especes
possedent des morphologies et des préférences écologiques assez spécifiques, qui traduisent
sans doute des adaptations a leur environnement et les cas de sympatrie, de parapatrie et
d’allopatrie n'impliquent pas beaucoup d’espéces. Les espéces dulhanraatomyrmesze
prétent donc bien a I'analyse et a linterprétation des fluctuations paléoclimatiques reflétées
dans I'expansion et la rétractation de la forét (notamment les Forét Amazonienne et Forét
Atlantique) et de la végétation ouverte (campo, cerrado ou caatinga) puisqu’elles présentent
en plus, la plupart des facteurs qui conditionnent la validité d’analyse de la distribution d’une
espece animale dans I'étude des variations paléoclimatiques (selon Bigarella et al. 1975).
Elles ont ainsi des limitations quant aux changements climatiques et a la capacité d’adaptation
a dautres environnements, elles possédent des modes peu variés de nidification et
d’alimentation et elles ont un faible pouvoir de locomotion. Le gérraumatomyrmex
pourrait étre ainsi un bon modele d’étude pour vérifier les différentes théories sur I'origine de
la biodiversitéans la région amazonierfiedont celle des refuges en Amérique Latine, pour
mieux comprendre I'évolution et les liens entre les différents biomes de la Région
Néotropicale, notamment entre la Forét Amazonienne et la Forét Atlantigue et de maniéere
plus générale pour améliorer les connaissances sur la biogéographie de la Région
Néotropicale. Ces études ne seront vraiment possibles que si la systématique et la phylogénie
du genre sont résolues et elles seront d’autant meilleures si des liens stables sont établis entre
des caractéristiques morphologiques particulieres et un type d’environnement. L’analyse
détaillée de la biogéographie des différentes especes duTgeurmatomyrmegermettra en

outre de mieux évaluer leur statut de conservation.

27 Voir les révisions de Querouil (2001) et Haffer (2008) sur les différentes hypothéses sur l'origine de la
biodiversité dans certaines régions du globe.
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Chapitre 2. Localités de récoltes et méthodologie générale
1. Localités de récoltes (fig. 2-1, 2-2 et 2-3)

La quasi totalité de cette thése a été effectuée au Brésil au Laboratério de Mirmecologia
situé dans le Centro de Pesquisa do Cacau (CEPEC) de la Comissédo Executiva do Plano da
Lavoura Cacaueira (CEPLAC), située sur la commune d’llhéus dans I'état de Bahia. Une
grande partie des récoltes de colonie§ daumatomyrmespp. a donc été réalisée dans des
régions proches. Mais j'ai également pu profiter de certains voyages liés notamment a des
congres pour récolter dans d’autres régions. En 2003, au retour du Simpdsio de Mirmecologia
de Floriandpolis (SC - Brésil), je me suis arrété a Rio Claro (SP) dans le Centro de Estudo de
Insetos Sociais (CEIS), Universidade Estadual Paulista (UNESP), du Dr. Odair C. Bueno. En
2004, je me suis rendu au Costa Rica dans I'Estacion Bioldgica La Selva afin de suivre un
cours de 10 jours sur les fourmis (« Ant Cotftsg, aprés lequel je suis resté une dizaine de
jours en plus dans la station de recherche dans les laboratoires des projets ALAS (Arthropods
of La Selva Projeéf) et TEAM (Tropical Ecology, Assessment and MonitoffiigEn 2005,
je me suis rendu a Uberlandia (MG, Brésil) dans le Laboratério de Ecologia de Insetos Sociais
(LEIS), Universidade Federal de Uberlandia (UFU), du Dr. Heraldo L. de Vasconcelos, en
début d’année (mai) puis juste avant et apres le Simpésio de Mirmecologia de Campo Grande
(MS, Brésil) (novembre). Et en mars 2008, jai aussi d0 me rendre a Foz do Iguacu (PA,
Brésil).

Les données climatiques des localités de I'état de Bahia proviennent de la publication
“Superintendéncia de Estudos Econbmicos e Sociais da Bahia. Andlise dos atributos
climaticos do Estado da Bahia. Salvador: SEI, 1998. 85 p. (Série Estudos e Pesquisas, 38)”
qui ont été recoupées avec celles de la carte “Pluviometria Estado da Bahia” élaborée et
publiée en 2003 par SE] afin de savoir de quelle commune la localité de récolte s'apparente
le plus. Par exemple, le climat des localités de récolte a Itororo-BA est plus proche de celui
d’lguai que de celui d’'ltorord lui-méme (la station climatologique la plus proche serait Ibicui
mais les données pour cette ville ne sont pas completes). Les types de climats suivent la
classification Koppen (1936).

%8 http://research.calacademy.org/research/entomology/ant_course/index.php
29 http://viceroy.eeb.uconn.edu/ALAS/ALAS.html

%0 http://www.teamnetwork.org/en/network/sites/volc%C3%Aln-barva

31 www.sei.ba.gov.br/geoambientais/mapas/pdf/mapa_pluviometria.pdf
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La Selva

Uberlandia
Bonito Fig. 2-2
Foz do Rio Claro
Iguacu

Figure 2-1. Localités de récoltes des colonies de différentes especes Thaumatomyrmex
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Ubaitaba

ltacaré
Almadina

—> |lhéus (fig. 2-3)

Iltororo Buerarema
_ Itapetinga
[també
Barrolandia

Figure 2-2. Localités de récoltes des colonies de différentes espéces de Thaumatomyrmex
dans le sud-est de I'état de Bahia (Brésil).
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Figure 2-3. Localités de récoltes des colonies de différentes espéces de Thaumatomyrmex
dans la commune d’'llhéus (Bahia, Brésil). (1) llhéus-BA-Premiére ; (2) llhéus-BA-Typhlo-
meire ; (3) llhéus-BA-CEPEC-Penicillata ; (4) llhéus-BA-CEPEC-Murraya ; (5) llhéus-BA-
CEPEC-Sol ; (6) llhéus-BA-CEPEC-Erythrina.

1.1.Brésil
1.1.1.Etat de Bahia (fig. I-1)

1.1.1.1.Buerarema-BA
Buerarema-BA (fig. 2-2 et 2-4) -Buerarema, Fazenda Tororo ; 14°54’S 39°16'0 ; altitude
170 m ; dans un fragment de forét tropicale humide (Forét Atlantique) secondaire ;
température et précipitations moyennes annuelles 23,9°C et 1 166 mm (poste pluviométrique
Buerarema de la commune de Buerarema), climat de type Am (Climat tropical humide avec 1

a 3 mois secs) ; a 16 Km au sud-sud-ouest du CEPEC. Environ 2 ha explorés.

1.1.1.2.1Ihéus (fig. 2-2 et 2-3)
Cing aires ont été particulierement explorées dans la commune d’llhéus, toutes dans ou
proches du CEPEC/CEPLAC. Un nom de code a été attribué a chacuPemagre, pour
étre la premiere aire a avoir été explorée pour la recherchbaidenatomyrmexb) Typhlo-

meire, pour étre la localité type dByphlomyrmex meiréacau, Villemant & Delabie ; c)
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CEPEC-Sol pour étre située dans une aire expérimentale du CEPEC dont la litiere est bien
ensoleillée ; dCEPEC-Erythrina, parce que la récolte a été effectuée dans une parcelle ou

les cacaoyers recoivent la protection de 'ombre des arbres du genre Erythrina ; et ) CEPEC-
Murraya, parce que la récolte a été effectuée en explorant la litiere sous les arbres du genre
Murraya. Quand une étude a été effectuée a partir de données récoltées dans ces six aires, la
localité sera nommée comme suiithéus-BA. La température et les précipitations moyennes
annuelles sont respectivement 24,2°C et 1 326 mm (poste pluviométrique Itabuna de la
commune d’ltabuna) et le climat est de type Af’ (Climat tropical humide sans saison seche,
pluviométrie moyenne mensuelle supérieure a 60 mm et annuelle inférieure a 1 500 mm,
température du mois le plus froid au-dessus de 18°C, étés longs et chauds avec une

température moyenne du mois le plus chaud supérieure a 22°C).

llheus-BA-Premiere(fig. 2-2 et 2-3)- Ilhéus ; Fazenda Conjunto Serra Grande ; 14°45'14"S
39°13'32"0 ; altitude 90 m ; a 600 m au est-nord-est du CEPEC ; dans une cacaoyeéere de type
« cabruca » (bosquet de cacaoyefeepbroma cacao L. - Plantae, Malvales, Malvaceae)
protégés par 'ombrage des arbres indigenes, il est formé en plantant les cacaoyers sous la

canopée éclaircie de la forét).

[lhéus-BA-Typhlo-meire (fig. 2-2, 2-3 et 2-5)- Ilhéus ; Fazenda Conjunto Serra Grande ;
14°45'9,98"S 39°13'27,48"0 ; altitude 95 m ; a 200 m au nord-est de llhéus-BA-Premiére ;

dans une cacaoyére de type « cabruca ».

llhéus-BA-CEPEC-Sol(fig. 2-2 et 2-3)- Ilhéus ; station de la CEPLAC d’llhéus (aire G’) ;
14°45'38,39"S 39°14'9,28"0 ; altitude 70 m ; & 750 m au sud-ouest du CEPEC ; plantation
de cacaoyers de type “derruba total” protégés par 'ombrage des Erptiesna fusca Lour.
(Plantae, Fabales, Fabaceae) (apres I'élimination de la forét native, le bosquet de cacaoyers
est établi en-dessous de 'ombrage d’arbres introduits), I'aire est particulierement ensoleillée
au niveau du sol contrairement aux autres car les feuillages ne se touchent prgshies

sont assez espaceés et les cacaoyers sont trop jeunes.

llhéus-BA-CEPEC-Erythrina (fig. 2-2, 2-3 et 2-6) Ilhéus ; station de la CEPLAC d’llhéus
(aire G’) ; 14°45'38,16"S 39°14'14,9970 ; altitude 65 m ; a 200 m a I'est de CEPEC-Sol ;
plantation de cacaoyers de type “derruba total” protégés par 'ombrage desEaytineima

fusca.

Figure 2-4 a 2-11. Localités de récolte : 2-4. Buerarema-BA. - 2-5. Ilhéus-BA-Typhlo-meire. -
2-6. llhéus-BA-CEPEC-Erythrina. - 2-7 et 2-8. Itoror6-BA-Forét. - 2-9. Itambé-BA-OO. - 2-
10. Uberlandia-MG. - 2-11. RioClaro-SP.
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2-4
2-5 S. Lacat
2-7
2-8 29
2-10 R. Pacheco|| 2-11
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llhéus-BA-CEPEC-Murraya (fig. 2-2 et 2-3) Hihéus ; station de la CEPLAC d’llhéus (aire

G’) ; juste a cb6té de CEPEC-Sol au nord/ouest ; 14°45'37,46"S 39°14'6,80"0 ; altitude 65 m ;
sous et jusqu’a deux metres de chaque c6té des arbres introduits Murraya paniculata (L.) Jacq
(Plantae, Sapindales, Rutaceae) plantés en rangéeditediseBA-CEPEC-Salu c6té nord-

ouest et une cacaoyere de type “derruba total”.

llhéus-BA-CEPEC-Penicillata (fig. 2-2 et 2-3) llhéus ; station de la CEPLAC d’llhéus (aire

) ; 14°45°20”S 39°13'48"0 ; aire correspondant a une partie du jardin d’agrément entourant

le CEPEC, elle est recouverte de graminées et de quelques arbres des Ezpsaipinia

ferrea Mart ex Tul. Varleiostachya (Benth) (Plantae, Fabales, Fabaceae), le « pau-ferro »
natif de la Forét Atlantique, &amanea tubulosa (Benth) Barneby & J.W.Grimes (Plantae,
Fabales, Fabaceae) avec d’'un coté le parking du CEPEC et de I'autre une forét de bambous de

250 m de large, puis un ruisseau et une cacaoyere.

1.1.1.3.ltorordé

Itororé-BA (fig. 2-2, 2-7 et 2-8)- ltorord (ltati), Serra das Piabas, exposition sud-est du
versant de la montagne ; entre 14°58'19,41"S 40°02’09,15"0 et 14°57°'31"S 40°02'33"0 ;
altitude 600 m a 800 m ; dans un fragment de forét tropicale humide (Forét Atlantique) ;
température et précipitations moyennes annuelles 22,6°C et 1 095 mm (poste pluviométrique
Iguai de la commune d’lguai), climat de type Aw’ (Climat tropical subhumide, étés pluvieux

et hivers secs) ; a 90 km au sud-ouest-ouest du CEPEC.

Itororo-BA-Cacao (fig. 2-2) -ltororo (Itati), en face de la Serra das Piabas, exposition nord-
ouest du versant de la montagne ; 14°58'28,55"S 40°01'29,34"0 ; altitude 465 m ; dans une
plantation de cacao de type « cabruca » ; mémes données climatiques gu’ltoror6-BA-Forét ; a
88 km au sud-ouest-ouest du CEPEC.

1.1.1.4.ltambé

Itambé-BA-OO(fig. 2-2 et 2-9) dtambé, Serra do Campo Formoso ou Olho d’Agua, versant
nord-est ; 15°13'49,41"S 40°39'24,52"0 ; altitude 400 m ; dans un fragment de forét
secondaire saisonniere semi-décidue (Forét Atlantique) avec la partie superficielle du sol
sableuse et de 0 a 3 cm de litiere ; température et précipitations moyennes annuelles 22,8°C et
681 mm (poste pluviométrique d’ltambé de la commune d’ltambé), climat de type BSwh

(Climat chaud de caatinga, étés pluvieux et période seche d’hiver bien définie, température
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moyenne supérieur a 18°C, absence d’excédent hydrique) ; a 160 km a l'est-nord-est du
CEPEC.

Itambé-BA-MG (fig. 2-2) - Iltambé, pointe sud de la Serra do Campo Formoso ou Olho
d’Agua, versant sud, a 2500 m au sud-sud-est d’ltambé-BA-OO ; 15°152,37'S
40°38'53,61"0 ; altitude 450 m ; dans un fragment de forét secondaire saisonniére semi-
décidue (Forét Atlantique) avec la partie superficielle du sol sableuse, de 0 a 3 cm de litiére ;

mémes données climatiques que Itambé-BA-OO ; a 160 km a I'est-nord-est du CEPEC.

Quand une étude a été effectuée a partir de données récoltées dans ces deux aires, la

localité sera nommée comme suit : Itambé-BA

1.1.1.5. Barrolandia

Barrolandia-BA (fig. 2-2) - Barrolandia ; station de recherche « Gregorio Bondar » de la
CEPLAC ; 16°05'43,34"S 39°12'43,96"0 ; altitude 90 m ; dans un fragment de 400 hectares
de forét tropicale humide (Forét Atlantique) avec la partie superficielle du sol sableuse, de 0 a
5 cm de litiere ; température et précipitations moyennes annuelles 24,5°C et 1534 mm
(données pour la commune de Belmonte), climat de type Af (Climat tropical pluvieux de
forét, sans saison seche, pluviométrie moyenne mensuelle supérieure a 60 mm et annuelle
supérieure a 1 500 mm, température du mois le plus froid au-dessus de 18°C, étés longs et
chauds avec une température moyenne du mois le plus chaud supérieure a 22°C) ; a 150 km
au sud du CEPEC.

1.1.1.6. Ubaitaba

Ubaitaba-BA(fig. 2-2) -Ubaitaba ; Fazenda Fortaleza ; 14°15’'S 39°19'12"0 ; altitude 110 m

; dans une cacaoyére de type cabruca et un fragment de forét tropicale humide (Forét
Atlantique) ; température et précipitations moyennes annuelles 24,2°C et 1 341mm (poste
pluviométrique Ubaitaba de la commune d’Ubaitaba), climat de type Af ; a 57 km au sud-
sud-est du CEPEC.

1.1.1.7. ltacaré

Itacaré-BA (fig. 2-2) - ltacaré ; 14°21'17"S 39°01'04"0 ; altitude 100 m ; dans un fragment
de forét tropicale humide (Forét Atlantique); température et précipitations moyennes
annuelles 24,5°C et 2 410 mm (données de la commune d’'ltacaré) ; climat de type Af ; a 50
km au nord-nord-est du CEPEC.

96



Chap.2 Sites de récoltes et méthodologie générale

1.1.1.8. Almadina

Almadina-BA (fig. 2-2) - Almadina ; Fazenda Ferreira ; 14°41°'37,69"S 39°38'28,70"0 ;
altitude 330 m ; dans un fragment de forét tropicale humide (Forét Atlantique) sur le flanc
d’'une petite montagne avec une cacaoyere en contrebas ; température et précipitations
moyennes annuelles 22,6°C et 1 350 mm ; climat de typed#4 km au ouest-nord-ouest

du CEPEC.

1.1.1.9. Itapetinga

Itapetinga-BA (fig. 2-2) - Itapetinga ; forét a c6té de I'Universidade Estadual do Sudoeste da
Bahia (UESB) ; 15°15'42,60"S - 40°17°27,98"0 ; altitude 300 m ; dans un fragment de forét
secondaire saisonniere semi-décidue (Forét Atlantique) avec la partie superficielle du sol
sableuse, de 0 a 5¢cm de litiere ; température et précipitations moyennes annuelles 23,1°C et
803 mm (poste pluviométrique Itapetinga de la commune d’ltapetinga), climat de type Aw’ ;

a 130 km au sud-ouest du CEPEC.

1.1.2.Etat du Minais Gerais, Uberlandia

Uberlandia-MG (fig. 2-1 et 2-10)- Uberlandia ; Estacdo Ecolégica do Panga (réserve de
Cerrado qui appartient a I'Universidade Federal de Uberlandia - UFU) ; 19°10'59,62"S
48°24'4,30"0 ; altitude 834 m ; tous les types de végétations du cerrado sont représentés au
Panga, mais deux ont été particulierement explorés, le « campo sujo » et la «smmsado
stricto », le sol est du type latosol rouge ; température et précipitations moyennes annuelles
22°C et 1 650 mm, climat de type Cwa (climat tropical d'altitude avec deux saisons bien
définies : hiver froid et sec (de mai a septembre) et été chaud et pluvieux (d’octobre a avril),
avec la température moyenne du mois le plus chaud supérieure a 22°C) ; a 1 100 km au sud-
ouest du CEPEC.

Le «cerradosensu stricto » se caractérise par la présence d’arbres de faible taille,
inclinés, tortueux, avec des ramifications irrégulieres et tordues et généralement avec des
marques de brllures. Les arbustes et sub-arbustes sont assez dispersés. Alors que le « campo
sujo » est un type de végétation exclusivement herbacé-arbustif, avec les arbustes et sub-
arbustes espacés, dont les plantes sont le plus souvent constituées d’individus moins

développés du cerrado sensu stricto (Ribeiro & Walter 1998).
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1.1.3.Etat de Sao Paulo, Rio Claro

RioClaro-SP(fig. 2-1 et 2-11) Rio Claro ; Universidade Estadual Paulista (UNESP) campus

de Rio Claro ; 22°23'44’'S 47°32’03"0 ; altitude 630 m ; cette aire est voisine de la Floresta
Estadual Edmundo Navarro de Andrade qui est une plantatiéocalyptus (Plantae,
Myrtales, Myrtaceae) implantée dans une zone de transition entre la Mata Atlantica et le
Cerrado, deux points de récolte ont été choisis, I'un entre les batiments du Centro de Estudos
de Insetos Sociais (CEIS) et la Floresta Estadual Edmundo Navarro de Andrade (= aire de
récolte en contrebas du CEIS) ou le substrat géologique est structurellement tres dur et riche
en argile, le sol est du type latosol rouge, la végétation est de type herbacée, composée de
nombreuses graminées et de quelques arbustes et arbres espacés, cette aire anthropisée
souffre d’incendies au moins deux fois par an; le second point de récoltes se trouve
directement sur le campus de l'université au-dessus du CEIS et a 500 m a I'E/NE du premier
point de récolte (= aire de récolte au-dessus du CEIS), la végétation est constituée de
graminées régulierement coupées et la litiere est recouverte des feuilles des arbres assez
proches pour lui faire de 'ombre. De nombreuses termitiéres en terre sont présentes au niveau
du sol dans ces deux aires. Température et précipitations moyennes annuelles 21,6°C et 1
3667 mm, climat de type Cwa (Unicamp - Cepagri, http://www.cpa.unicamp.br/outras-
informacoes/clima_muni__494.htjnla 1 200 km au sud-ouest du CEPEC.

1.1.4.Etat du Mato Grosso do Sul, Bonito

Bonito-MS (fig. 2-1) - Bonito ; 21°15’36,90”S 56°33'1,58”0 ; altitude 325 m ; forét ciliaire
du cerrado ; température et précipitations moyennes annuelles 22°C et 1 350 mm, climat de
type Aw ; a 1 950 km au sud-ouest du CEPEC.

1.1.5.Etat du Parana

Fozdolguacu-PR(fig. 2-1) - Foz do Iguacu ; 25°35'58,27"S 54°29'15,36” ; altitude 235 m ;
dans un fragment de forét secondaire saisonniere semi-décidue (Forét Atlantique) ;
température et précipitations moyennes annuelles 18-20°C et 1 500 a 1 750 mm

(http://www.ibama.gov.br/siucweb/mostraUc.php?seqUi=1dlimat de type cfa (climat

tempéré humide sans saison séche, été chaud avec température moyenne du mois le plus
chaud supérieure a 22°C) ; a 2 000 km au nord-est du CEPEC.
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1.2.Costa Rica, province d’Heredia, Puerto Viejo de Sarapiqui

La Selva-CostaRicdfig. 2-1) - Puerto Viejo de Sarapiqui ; Estacion Bioldgica La Selva ;
10°25'52,32"N - 84°00'25,20"0 ; altitude 55m (a la base du versant Atlantique de la
Cordillere Centrale) ; forét tropicale humide ; température et précipitations moyennes
annuelles 25°C et 4 000 mm, climat de type Af (voir McDade et al. 1994).

2. Méthodologie générale
2.1.Elevage des colonies de Thaumatomyrmex en laboratoire
2.1.1.Fabrication des nids

Les nids sont fabriqués en mélangeant de la terre foncée prélevée sur le terrain et du
platre blanc a de I'eau dans une boite de plastique transparente. La couleur du mélange obtenu
permet d’avoir un meilleur contraste des ceufs et des larves (blancs) avec le sol (plus fonce)
ou ils sont posés, rendant les observations plus faciles. De plus, lorsque la boite est fermée,
I'humidité est parfaitement retenue et auto-entretenue. Un tube rempli d’eau et bouché par du
coton est toutefois placé dans la boite. Le nid est constitué de quatre ou six chambres formées
par moulage dans la pate obtenue et recouvertes d’'une lame de microscope transparente, le
reste constitue l'aire d’exploration et d’approvisionnement. Ces chambres sont connectées
entre elles successivement par des couloirs de 5 mm de long: la fourmi dans laire
d’exploration rentre dans le nid par la chambre 1 qui est connectée a la 2 connectée a la 3
connectée a la 4. La chambre 4 est donc celle la plus éloignée de l'entrée du nid. Pour
Thaumatomyrmesgp.1 etT. contumaxles chambres sont carrées et respectivement de 5 mm
de c6té pour 2 mm de hauteur et 8 mm de c6té pour 3 mm de hauteur. matilatuselles
sont rondes et de 7 mm de diamétre pour 3 mm de hauteur. L'entrée du nid est formée d’'un
couloir d’environ 15 mm de longueur pour 5 mm de largeur pour toutes les espéces. Aucun
cache opaque ou rouge n’est appliqué sur la vitre qui recouvre le nid pour que les fourmis
s’habituent a la lumiére du jour afin de faciliter les observations futures. Deux nids sont
fabriqués par boite, un a chaque bout. Certaines coloniesab&tumaront été élevées dans
des bouts de tiges de bambou d’'une dizaine de centimetres de long, ouverts a un bout et
fermés naturellement a I'autre par le nceud. La tige de bambou est coupé longitudinalement en
son milieu pour avoir un demi-tube sur lequel un morceau de lame de microscope est placé et
stabilisé avec de la colle. Ce nid est placé dans une boite plastique transparente avec un coton
imbibé d’eau et un tube rempli d’eau et bouché avec du coton. Dans chaque boite quelques

petits morceaux d’écorces sont places pour les Penicillata.
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Aprées que les individus ont été extraits de leur nid naturels, ils sont placés dans les
chambres du nid artificiel avec quelques matériaux provenant de leur nid naturel afin qu’ils se

familiarisent rapidement avec ce nouvel environnement.

2.1.2.Conditions d’élevage des colonies en laboratoire

La photopériode correspond a celle de la région du laboratoire ou ont été élevées les
colonies, soit 11-13 h de jour. La température d’élevage a oscillé entre 24°C et 29°C et
I'hnumidité de 50% a 80%. Les boites renfermant les nids étant closes, les conditions de

température et d’humidité y sont toutefois plus stables.

2.1.3.Nourrissage des colonies au laboratoire

Les colonies sont nourries uniquement de Penicillata (Arthropoda, Myriapoda,
Diplopoda, Penicillata, Polyxenida) de I'espeddonographis tamayoensisSchubart
(Polyxenidae). Les Penicillata sont récoltés dans les zones boisées pres des laboratoires ou les
études ont été effectuées. Les Penicillata, dont la taille ne doit préférentiellement pas dépasser
celle de la fourmi a nourrir (ou seulement Iégerement), sont déposés vivants dans l'aire
d’approvisionnement de la colonie.

Quand on étudie IeBhaumatomyrmexdeux défis sona priori a relever, le premier est
de trouver des colonies dénaumatomyrmegpp. dans chacun des écosystémes explorés, le
deuxieme est de trouver des Penicillata en quantité suffisante pour pouvoir élever ces colonies
et réaliser les expériences de laboratoire. Récolter trois Penicillata est chose aisée, en récolter
jusqu’a 600 par semaine est autrement plus complexe, surtout si on ne veut pas que ce soit
I'occupation principale de la journée. La répartition des Penicillata dans le milieu est sous
forme de patchs et les conditions climatiques conditionnent leur présence et la démographie
de la population dans le patch repéré et ses alentours. En temps trop sec ou trop humide, les
Penicillata migrent verticalement et se terrent jusqu’a I'apparition de meilleurs conditions et
leur récolte en devient extrémement compliquée. Et surtout, en période seche prolongée, il est
extrémement difficile de trouver les petites larves de Penicillata dont se nourrissent les petites
especes d&haumatomyrmexX_es techniques de récolte des Penicillata ont donc évolué vers
toujours plus d’efficacité et de rentabilité (obtenir le maximum de Penicillata en un minimum
de temps et d'efforts). Elles ont été ameéliorées durant toute la these et, en période séche
prolongée, des méthodes adaptées ont permis d’obtenir un nombre suffisant de Penicillata
pour maintenir les colonies. L'élevage des Penicillata en quantité suffisante nécessite

beaucoup de temps et la récolte optimisée s’est avérée plus rentable. Les Penicillata récoltés
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étaient ensuite maintenus dans une boite en plastique et nourris en y ajoutant de I'écorce
d’arbre recouverte de micro-algues vertes ainsi que des grains de mais concassés. lIs s'y

développaient et certains se reproduisaient méme.

2.2.Marquage individuel des femelles de Thaumatomyrmex

Toutes les femelles des colonies utilisées pour étudier le comportement sont marquées
avec une tache de peinture (stylos Uni Paint Marker PX-20 (Mitsubishi)) de couleur différente
sur les tergites du thorax, du pétiole et/ou des segments du gastre suivant le nombre de
combinaisons de couleurs nécessaires pour différencier les individus utilisés dans
I'expérience. Les fourmis sont anesthésiées par le froid quelques secondes avant le marquage.
Celui-ci permet une identification individuelle indispensable pour les études du comportement

pour lesquelles on doit pouvoir suivre 'individu dans I'espace et dans le temps.

2.3.Morphométrie

Certaines données morphométriques ont été utilisées, quand elles sont pertinentes. Elles
proviennent de la littérature dans les articles de description des especes ou bien elles ont été
mesurées directement sur des individus présents en collection. Dans ce dernier cas, les
mesures ont été réalisées a I'aide d’un micrometre placé dans I'oculaire de la loupe. Elles ont

été arrondies au dixieme de millimétre.

Les mesures et les indices utilisés sont les suivants :

- Longueur de la téteH( ) : distance entre deux lignes paralléles dessinées entre le point le
plus antérieur de la projection des lobes frontaux et le point le plus postérieur du vertex en
vue de face.

- Largeur de la téteHW) : la largeur maximale de la téte en avant des yeux, en vue de face.

- Longueur de la mandibul®i( ) : la longueur maximale d’'une corde tirée entre la base et la
pointe de la dent apicale des mandibules, a I'exception du condyle basal.

- Longueur du scape() : la longueur maximale d’'une corde tendue entre la base et I'apex
du scape, a I'exception du condyle articulaire et de la mince tige qui le connecte au funicule.
- Longueur du mésosoma dite longueur de welbr)(: la longueur du mésosoma mesuré de
profil entre le point le plus antérieur du pronotum, a I'exception du « cou en collier », et
I'angle métasternal,e. le bord postérieur inférieur latéral du mésosoma juste en arriere de la
glande métasternale.

- Largeur du pronotunPfW) : largeur maximale du pronotum en vue dorsale.
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- Largeur du segment abdominalA@Seg3W) : largeur maximale du segment abdominal 3
en vue dorsale.

- Longueur totale TL) : somme de la longueur de la téte (mandibules fermé#s) ¢
longueur du mésosomaN() + longueur du pétiole + longueur du gastre normalement
allongé GL), a I'exception de l'aiguillon.

- Indice céphaliquedl) = HW / HL x 100.

2.4.Liste des acronymes des institutions citées

Des informations ont parfois été obtenues a partir des données disponibles dans les
collections des institutions suivantes classées par ordre alphabétique de leur acronyme :

ALAS : Formicidae collection of Arthropods of La Selva project, at Biological Station La
Selva, Heredia, Costa Rica.

ANIC : Australian National Insect Collection, CSIRO, Canberra, ACT, Australia.
BMNH : British Museum of Natural History, London, England.

CPDC : Laboratorio de Mirmecologia, Centro de Pesquisas do Cacau, Comissdo Executiva do
Plano Lavoura Cacaueira (CEPLAC), Itabuna, BA, Brasil

INBio : Instituto Nacional de Biodiversidad, Heredia, Costa Rica.
LACM : Los Angeles County Museum of Natural History, Los Angeles, CA, USA.
MCZ : Museum of Comparative Zoology, Harvard University, Cambridge, MA, USA.

MIZA : Museo Inst. Zoologia Agricola Universidad Central de Venezuela, Maracay,
Venezuela.

MZUSP : Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo, Sado Paulo, Brasil.
UCDC : Bohart Museum of Entomology, University of California, Davis, CA, USA.
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CHAPITRE 3 - ETUDE DE L’ECOLOGIE ET DU
COMPORTEMENT DE NIDIFICATION DANS LE
GENRE Thaumatomyrmex
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Avant-propos
Voici un remarquable exemple de ce qu’est une quéte de fourmis :

Forel A. (1903) Faune myrmécologique des noyers dans le canton de Vaud. Bulletin de
la Société Vaudoise des Sciences Naturelles 39: 83-94.

«(...) En 1896, me trouvant avec mon beau-frere, M. le professeur Bugnion, a St-
Antonio, au haut de la ceinture de forét vierge tropicale de la Sierra Nevada de Santa-Marta
en Colombie, je parcourais seul (M. Bugnion faisait une ascension) la savane, ou je trouvais
trois uniques espéces de fourmisPEeudomyrma graciliSmith, une autr®seudomyrmat
le Camponotus falc&orel (a part les grands nid¥tta laevigataSm.), la premiére en assez
grande abondance (prise au filet, en fauchant), sans que je pusse arriver a découvrir leur nid.
Fatigué par la chaleur, je m'assis au pied d'une des touffes de la haute graminée dont se
compose la savane, et je me mis a méditer la question. Ou nichent donc ces diables de bétes?
La terre, seche comme la marche d'une cheminée, ne laissait voir ni trou, ni rien. Du reste, les
longuesPseudomyrmasauf I'elegansSm., ont I'habitude de vivre sur les arbres. Et toutes ces
bétes couraient par terre et grimpaient sur les tiges des graminées, ayant absolument l'air de
me mettre au défi. Mais si elles ne nichent pas dans la terre, ou donc, me dis-je, peuvent-elles
nicher? Pas un tronc, pas une pierre, rien que des graminées. Si elles nichaient dans les tiges
ténues et cylindriques de ces derniéres? Cette idée me passa comme un trait dans la téte, mais
me parut si saugrenue que j'en ris. Des fourmilieres d'aussi grandes fourmis dans de pareils
fétus! Et puis comment les trouver ? Si je cassais les tiges, celles qui sont desséchées et ont la
chance d'avoir une ouverture - a tout hasard. C'est absurde, mais l'absurde est parfois vrai. Et
la-dessus, riant tout seul de mon idée, je me mets, en désespoir de cause, a casser les tiges de
la touffe qui m'avoisine. De la premiére tige que je casse, Je vois sortir a la queue leu leu des
Pseudomyrma gracilisvec leurs nymphes et leurs larves. C'était vraiment drble, car une
Pseudomyrmalevait plier ses pattes pour trouver place dans le cylindre de ces fétus, et je ne
sais guére comment deux pouvaient s'y croiser.

Ce fut un trait de lumiére. Je continuai a casser des tiges et découvris ainsi déja a la
troisieme tige cassée le nid de la seconde espePsalmlomyrmaEn quelques minutes, je
trouvai de la sorte, dans les tiges seches des graminées de la savane, un bon nombre de nids
de Pseudomyrmaavec toute leur couvée, mais pas ceux @amponotus falco.
Immédiatement je compris alors la portée générale du fait et je résolus d'en faire I'épreuve.

L'aprés-midi, je me rendis dans les broussailles qui précédent la forét, et la je découvris
en une ou deux heures une foule de nids de fourmis les plus diverses dans les tiges seches et
creuses des buissons et des arbustes, fourmis dont javais vainement cherché les nids
jusqu'alors, ainsi ceux des :

Camponotus Brettesi Forel, n. sp.
Camponotus brevis Forel, n. sp.
Camponotus striatuSm.

Camponotus Zoc Forel.

Camponotus striatuSm. r. Alfaroi Emery.
Leptothorax Dalmasdl. st. Forel.
Neoponera stipitum n. sp. Forel.

Des Pseudomyrma.

Une Pheidole.
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Mon départ m'empécha de continuer, mais aux Antilles de la Jamaique, de Ste-Lucie, de
la Martinique et de la Barbade, je trouvai ensuite, ca cassant des tiges seches, divers
Cremastogastersurtout levictima Sm., puis leMonomorium floricolaJord, leCamponotus
auricomus,var. lucianusn. var., leCamponotus sexguttatds, la Pseudomyrma delicatula
Forel, un Cryptocerus et d'autres especes encore.

C'est donc toute une faune qui fut ainsi mise a jour. Le curieux, c'est que ces fourmis
vivent la, empilées les unes sur les autres dans un simple cylindre creux, avec larves,
nymphes, femelles, méales, sans aucune division en cases, ni en galeries, profitant simplement
des couloirs naturels ainsi mis a leur disposition par l'atrophie de la moelle centrale des tiges
desséchées. Une extrémité cassée, un rameau latéral brisé ou quelque trou percé par un
insecte, leur sert d'entrée et de sortie. Elles n'ont qu'a enlever les vestiges de moelle qui
peuvent rester pour agrandir leur demeure, et, si un animal la détruit, elles en ont vite trouve
une semblable. On ne saurait qu'imaginer de plus simple. J'ai déja signalé le fait dans les
Annales de la Société entomologique de Belgique, 1896, p. 167 et suiv.

Rentré dans le canton de Vaud, il se trouva que le 23 juin 1901, mon frére, M. Louis
Forel, & Vaux, me sacrifia un noyer dont le tronc creux renfermait un nibasieis
fuliginosus,nid sur lequel je voulais faire une expérience. L'arbre abattu me remit en mémoire
la faune des noyers dont jai parlé en commencant, et, par une association didées, mes
trouvailles de I'Amérique tropicale. Je me mis donc a casser les rameaux secs parmi le
feuillage du noyer abattu. Et en moins d'une heure j'y découvris:

9 nids de Dolichoderus quadripunctatius
7 » Leptothorax affinis Mayr.
2 petits nids de Colobopsis truncata Spinola.

Le tout vivait exactement comme la faune myrmeécologique des tiges séches de
I'Amérique tropicale, c'est-a-dire empilé dans la cavité médullaire des ramilles seches. J'ai
rapporté la chose dans les Annales de la Soc. ent. belge, tome XLV, 1901, p. 380. Une
expérience que je fis en réunissant dans un bocal les nids de chaque espéce me prouva que
ceux du Dolichoderus quadripunctatusie formaient qu'une méme fourmiliére amie
(fourmiliére polydomeg'est-a-dire a plusieurs nids), tandis que les nidsegéothorax affinis
formaient autant de communautés ou fourmiliéres ennemies. Tous ces nids renfermaient des
larves, des nymphes, etc. L'extrémité cassée d'une ramille ou quelque trou latéral servait de
porte.

J'avoue avoir été fort humilié d'avoir mis plus de trente-cing ans a découvrir un fait qui
se passait a ma porte, sur ces noyers cent fois explorés dans ma jeunesse, et d'avoir d0 passer
par les tropiques pour en trouver la clé. (...) »
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Résumé

1. Les espéces du genf@aumatomyrmefont partie des fourmis au mode de vie cryptique.

La meilleure compréhension de leur écologie, mal connue, est une étape nécessaire avant de
pouvoir étudier leur biologie.

2.Nous présentons une synthese de I'écologie de certaines especes ainsi qu'une étude
detaillée des sites de nidification basée sur les données d’environ 250 nids et anciens nids de
sept espéecedaumatomyrmesp.1l, Thaumatomyrmexsp.2, Thaumatomyrmexsp.11, T.

atrox, T. ferox T. contumaxet T. mutilatu3 récoltés notamment dans les biomes Forét
Atlantique et Cerrado au Brésil et dans une forét tropicale humide du Costa Rica.

3. Toutes les especes @haumatomyrmeyivent dans la Région Néotropicale. Elles ont une
grande capacité d’adaptation : elles occupent aussi bien des milieux humides (forét tropicale
humide), que des milieux arides (caatinga) ; de basse ou haute altitude ; certaines espéces
vivent méme dans des milieux tres contrastés. Celles du gnoufilatus sont adaptées aux
régions arides et se rencontrent dans les biomes secs brésiliens Cerrado et Caatinga. T. paludis
a été récoltée exclusivement dans les zones inondables d’Amazonie (varzed). Les
Thaumatomyrmexnt réussi a coloniser les différents écosystemes néotropicaux, sauf peut-
étre le biome Pampa. Elles ont aussi la capacité d’occuper des zones anthropisées.

4. Les especes dEhaumatomyrmexivent sans doute principalement au niveau de la litiere,
mais leur nidification et leur fourragement dans les milieux terricole et arboricole (notamment
en zone inondable), ne sont pas a exclure parce que quelques femelles y ont été récoltées et
parce qu’elles peuvent y trouver leurs proies et des sites de nidification.

5.Dans les aires de foréts humides, de foréts saisonnieres semi-décidues et de cacaoyeres
dans le biome brésilien Forét Atlantique, les nids deaumatomyrmexsp.1,
Thaumatomyrmesgp.2,T. contumaxet T. mutilatusont été récoltés principalement dans des
coquilles d’escargot, mais aussi dans les fragments tombés au sol de termitieres arboricoles en
« carton » déNasutitermespp. abandonnées, dans les nids en terre de guépes solitaires, ainsi
gue dans les cocons de Lepidoptera collés a la base d’arbres.

6. L'analyse de ['utilisation des coquilles d'escargot entre les espéces sympatriques
Thaumatomyrmexsp.1l (petite) efl. contumax(grande), a montré que la premiére a une
préférence pour les coquilles de petits volumes et aires d’ouverture, alors que la deuxieme
occupe de nombreuses coquillesMegalobulimusspp. qui sont les plus grosses trouvees
dans le milieu. Un probleme d’espace trop réduit dans les petites coquill€b. poatumax

et un probleme de capacité défensive limitée dans les grosses coquilles pour
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Thaumatomyrmesp.1, expliqueraient ces différences dans l'utilisation des coquilles. La
coexistence des deux espéces dans le méme milieu est possible pour les sites de nidification.
7.Dans les aires de cerrado, les nidsTdanutilatusont été récoltés dans les monticules
épigés en terre de termitiere ; dans des chambres pres de la surface d’'une partie abandonnée
par les termites. Dans des foréts xérophiles cette espece a été trouvée dans des cavités dans le
bois et dans une coquille d’escargot dans une forét de galerie.

8. Thaumatomyrmesgp.11 nidifie dans I'endocarpe ligneux des fruitgoteryx panamensis

au Costa Rica. T. ferodans une cavité dans une branche en décomposition au Honduras.
Tandis que certaines especes peuvent aussi utiliser des sites de nidification « artificiels »
comme des tiges de bambous : T. atrox au Panama et T. contumax au Brésil.

9. Les Thaumatomyrmexitilisent idéalement les structures creuses et les cavités présentes
dans chaque écosysteme. Celles-ci sont préconstruites, elles peuvent étre de nature minérale
et/ou organique, ont des formes et une architecture interne diverses, mais présentent toutes
une structure résistante a I'épreuve du temps et/ou sont placées a 'abri des intempéries.

10.Un fait remarquable est la capacité ddsaumatomyrmex nidifier dans les coquilles
d’escargot qui sont peu exploitées par les autres fourmis sans doute a cause du microclimat
interne qui suit les fluctuations climatiques journalieres et parce que cette structure creuse est
difficilement défendable. Le mode de nidification conchicole représente sans doute une
caractéristique des espéeces du gdimaumatomyrmeslont la défense passive efficace leur a
donné la capacité d'utiliser des sites de nidification peu exploités par les autres fourmis. La
force d’'un groupe n’est pas nécessaire pour ce mode de nidification dans des structures
creuses ou des cavités préconstruites, les femellEhalenatomyrmegeuvent les occuper a

guelgues unes, voire toutes seules.
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Chapitre 3. Etude de I'écologie et du comportement de nidification dans le

genre Thaumatomyrmex

Notes :

La relation entre I'organisme vivant et son environnement ne doit pas étre négligée et les
études ne peuvent s’arréter aux résultats obtenus en laboratoire (Brooks 1913). L’écologie et
I'éthologie sont deux disciplines étroitement liées (voir Dubois 1991). La frontiere n’est pas
stricte entre les caractéeres « écologiques » que sont I'ensemble des relations d’'un organisme
avec son environnement et les autres étres vivants, et les caractéres « éthologiques » d’'une
espéece. Souvent, le comportement et la morphologie conditionnent I'écologie d’une espeéece.
L’écologie des espéeces du geiltaumatomyrmegst mal connue et son étude est nécessaire
pour mieux comprendre les autres aspects de leur biologie.

L’étude des sites de nidification a commencé par I'analyse des aires de récolte ou ont été
rencontrées des Thaumatomyrimesur localisation a été possible grace a I'étude des données
disponibles dans différentes collections myrmécologiques qui sont principalement constituées
par un échantillonnage de la faune de la litiere a I'aide d’extracteurs Winkler. La recherche
des sites de nidification a ensuite été effectuée par une analyse des structures creuses
susceptibles d'abriter des nids draumatomyrmexians chaque écosystéme exploré. Les
nids sont cherchés en récoltant ou en observant sur place les structures formant des cavités se
trouvant au niveau du sol, au niveau de la litiere et & environ 2 m au-dessus du sol. Seul
l'étage de la canopée n'a pas été échantillonné en raison de son inaccessibilité sans
équipement adéquat. Les cacaoyeres de la CEPLAC d’llhéus (BA, Brésil) ont été le premier
ecosysteme étudié, les nids @haumatomyrmexnt commencé a étre cherchés dans de
nombreux types de structures creuses généralement utilisées par les fourmis telles celles
formées dans les brindilles, branches et troncs d’arbres sur le sol, dans les termitieres ou les
terriers d’autres invertébrés, mais c’est dans la premiére coquille d’escargot (Mollusca,
Gastropoda) abandonnée examinée que la premiere colonie a été trouvée. Les coquilles
d’escargot présentes dans les aires explorées ont donc été récoltées systématiquement et une
étude sur leur utilisation par les fourmis a été effectuée (voir annexe 3). Mais d’autres types
de structures creuses, comme les termitieres, ont toujours continué a étre récoltées pour
relever celles dans lesquelles démumatomyrmegourraient aussi nidifier. L’analyse de ces
premieres récoltes a permis de définir un patron de nidificationT da@smatomyrmexjui
utilisent des structures creuses préexistantes, résistantes ou protégées des intempéries. Ceci a

permis de focaliser la récolte de nids de Thaumatomyameartenant a d’autres espéeces dans
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différents écosystemes en effectuant une analyse des structures creuses afin de sélectionner
celles qui étaient les plus susceptibles d’étre utilisées pahlsmatomyrmexen effet, bien
gue les escargots soient présents dans la plupart des écosystemes terrestres, cela ne signifie
pas qu'on trouvera immanquablement des coquilles vides sur le sol ni qu’elles seront
utilisables par des animaux. Suivant 'abondance et la diversité d’escargots dans le milieu et
les caractéristiques de ce dernier, les coquilles vont étre plus ou moins présentes et vont étre
dégradées plus ou moins rapidement. Ainsi, alors que les coquilles d’escargot sont
nombreuses dans la litiere de certains massifs de Forét Atlantique brésilienne, tres peu de
coquilles ont été trouvées dans la forét tropicale humide de la station biologique La Selva au
Costa Rica et encore moins dans les régions de cerrado explorées dans les états brésiliens de
Sao Paulo et Minais Gerais. Il a donc fallu prospecter dans les autres structures creuses
susceptibles d’étre utiliseées par [Blsaumatomyrmeyour faire leur nid et la quéte de ces
fourmis dans chaque écosystéme exploré a toujours représenté un défi passionnant a relever.
Dans les zones de cerrado de Rio Claro (SP, Brésil) et d’'Uberlandia (MG, Brésil), les nids de
Thaumatomyrmernt ainsi été cherchés dans les nombreux monticules épigés de termitieres
en terre, mais dans ce cas aucune étude systématique de l'utilisation par les fourmis de ces
monticules n'a été effectuée, étant donné que plusieurs études portent déja sur le sujet,
notamment au Brésile(g. : Delabie 1995 ; Herzog et al. 2004 ; Diehl et al. 2005). Pour la
station et réserve biologique de La Selva au Costa Rica, une étude sur l'utilisation des
branchettes par les fourmis avait déja été effectuée et aucun TichdmatomyrmeRr’avait
éte trouvé (Byrne 1994). L’effort a donc été dirigé sur une autre structure creuse présente dans
cette station, et une étude de l'utilisation des fruitBigheryx panamensifPittier) Record &
Mell (Plantae, Fabales, Fabaceae) trouvés sur le sol a donc été réalisée mais ne sera pas
présentée dans le cadre de cette these. La premiére coldawdaatomyrmea été trouvee
a l'ouverture de la 32 cosse, confirmant le patron de nidification des espéces récoltées
auparavant dans les autres écosystémes et corroborant la technique de récoltes focalisées afin
d'optimiser le temps, parfois limité, passé dans chaque écosysteme. Trouver des
Thaumatomyrmexe résulte pas de la chance mais de I'expérience alliee a un travail
minutieux d’analyse du terrain de recherche.

A partir de ces données de récoltes, ce chapitre présente en détail 'analyse des sites de
nidification utilisés par différentes espéces du gérffraumatomyrmeset il rassemble les

données connues d’écologie pour ce genre.
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1. Introduction

Le succés écologique des fourmis (Insecta, Hymenoptera, Formicsdaesu(Vilson
1987a) est dd, entre autres choses, a leur habilité a exploiter les ressources dans chaque
habitat. Les insectes sociaux forment un nid pour atténuer les conditions défavorables du
milieu, pour trouver une protection contre les prédateurs et les parasites et pour maintenir un
microclimat favorable pour leurs propres besoins et ceux de leurs immatures qui requiérent
des conditions particuliéres de température et d’humidité pour leur développement. Ainsi le
choix du site de nidification est déterminant et, parce que la plupart des colonies d’insectes
sont relativement sédentaires, il est étroitement lié a leurs comportements de fourragement et
d’alimentation (Wilson 1971 ; Bernstein & Gobbel 1979). Le nid est considéré comme un trait
ancestral chez les fourmis et les autres hyménopteres sociaux, qui leur a permis de développer
leur organisation sociale primitive vers I'eusocialité (Evans 1977 ; Bourke & Franks 1995 p.
94 ; Hansell 2005 p. 240-249 ; Wilson & Holldobler 2005 ; Hélldobler & Wilson 2009 p. 30-

31) et sa localisation a dessiné I'histoire évolutive de cet insecte social (Wilson 1959 ; Taylor
2007). Le nid est une structure permanente ou temporaire qui peut étre naturelle ou fabriquée.
La plupart des fourmis ne construisent pas de nids aussi €laborés que ceux des guépes et
abeilles sociales, mais tirent avantage d’'une variété de structures creuses naturelles comme
celles disponibles dans les fruits, les branchettes et les troncs d’arbres tombés ou les terriers
abandonnés d’autres animaux (Forel 1874, 1896, 1920 ; Wheeler 1910 ; Holldobler & Wilson
1990).

Le site de nidification de nombreuses espéces de fourmis n’est pas connu, soit qu’elles
n'ont jamais fait I'objet d’études autres que taxinomiques, soit qu’elles ont un mode de vie
cryptique et leur nid n’a jamais été trouvé malgré de nombreuses recherches. La découverte et
la caractérisation du premier nid aide souvent a la récolte des suivants et démontre que le
mode de vie de I'espéce n’est pas si cryptique comme pensé précédemment. La fréquence des
espéeces n'est cependant pas la méme dans toutes les localités, c’est un facteur important qui
peut favoriser ou freiner la caractérisation des sites de nidification. Parmi ce genre d’espéces
on trouveDiscothyrea oculata Emery (Proceratiinae, Proceratiini) du Cameroun (Dejean et al.
1999) dont les colonies matures vivent dans les ootheques d’araignées Araneomorphae ;
Blepharidatta conop&empf (Myrmicinae, Blepharidattini) du Cerrado brésilien qui entoure
'entrée de ses nids souterrains des restes de leurs proies arthropodes (Diniz et al. 1998), tout
commeBasiceros rugiferunMayr etBasiceros petiolatunMayr (Myrmicinae, Basicerotini)

qui peuvent nidifier dans des coquilles d’escargot (voir annexeS8&rnamma expolitum
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Smith etStenammalas Longino (Myrmicinae, Stenammini) du Costa Rica qui nichent au
niveau des talus de terre et construisent une entrée surélevée en forme de champignon plat
avec une ouverture au milieu, fermée avec un petit caillou (Longino 2005b) ; ou encore
plusieurs fourmis activement recherchées par A. Forel et seulement trouvées grace a la
découverte du site de nidification d’autres fourmis sur un autre continent (Forel 1903). Les
especes du genre néotropicileaumatomyrmekayr (Ponerinae, Thaumatomyrmecini) font

aussi partie des fourmis au mode de vie cryptique et certaines especes ont également été peu
récoltées. Ce n’est que recemment que les collections myrmécologiques s’étoffent au fur et a
mesure de l'augmentation des récoltes de fourmis a large échelle a l'aide d’extracteurs
Winkler qui permettent d’optimiser I'’échantillonnage de la faune de la litiere (voir Jahyny et

al. 2008). Les récoltes de nids Oeaumatomyrmere sont qu’occasionnelles et anecdotiques
(Kempf 1975 ; Brandao et al. 1991 ; Delabie et al. 2000a). L’écologie et la biologie des
especes du genre sont tres peu connues : il n'existe qu'une étude sur I'écologie et une autre
sur le comportement alimentaire de plusieurs espéces du sud-est de I'état brésilien de Bahia
(Brandao et al. 1991 ; Delabie et al. 2000a). Ces deux études ont dévoilé des aspects
intéressants du mode de vie de ces fourmis, dont, la prédation spécialisée sur les Myriapoda
Penicillata et I'apparente petite taille des nids sans gyne. Pour approfondir ces premiers
résultats, une meilleure compréhension de I'écologie des espéces et la récolte d’un certain
nombre de nids sont devenues nécessaires. L'étude de I'écologie d’'une espéce est avec la
systématique, la base pour toute étude biologique.

Nous présentons ici une étude détaillée des sites de nidification, de cing espéces
récoltées de maniere ciblée dans les biomes Forét Atlantique et Cerrado au Brésil et dans une
forét tropicale humide du Costa Rica, ainsi qu’une synthese de I'écologie de certaines especes
du genreThaumatomyrmexiont les données sont disponibles dans la littérature et dans

diverses collections myrmécologiques.

2. Matériel et méthodes

Récolte des nids

Les localités de récolte des nids de cinq espec@éfhaematomyrmegont données dans
le tableau 3-1. Ces localités sont présentées et décrites dans le chapitre 2.

Les espéces du genfdhaumatomyrmepossedent des mandibules longues, effilées et
arquées et une denture formée de trois longues dents aussi effilées et arquées qui ne paraissent

pas adaptées a I'excavation. Le temps passé dans chaque aire explorée est le plus souvent
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limité. Il a donc fallu focaliser la recherche des nidsThaumatomyrme®u niveau de la

litiere parce que c’est moins colteux en temps et en matériel que pour le sol et la canopée.
Apres une analyse du terrain a explorer, les nids ne sont pas cherchés au hasard mais dans les
structures les plus susceptibles d’abriter des fourmis qui ne peuvent pas construire leur propre
nid. Toutefois, dans tous les écosystemes explorés, les troncs d’arbres tombés sur le sol et en
décomposition ont toujours été examinés en regardant notamment sous leur écorce et
guelques trous ont aussi été creusés dans la terre. Dans les aires de Mata Atlantica (Forét
Atlantique) et les cacaoyeéres (toutes les localités de I'état de Bahia et Fozdolguacgu-PR) les
Thaumatomyrmeysont recherchées dans les coquilles d’escargot, dans les fragments de
termitieres (faites de bois digéré, plus ou moins lié par des particules de terre) de
Nasutitermespp. (Insecta, Isoptera, Termitidae, Nasutitermitinae) sur le sol et jusqu’a 2 m de
hauteur dans les arbres (ou dé¢asutitermesspp. font leur nid), dans les monticules de
termitiere de terre d&yntermesspp. (Nasutitermitinae), dans les nids en terre de guépes
solitaires, dans les cocons de Lepidoptera (Insecta) collés a la base des troncs d’arbres, ainsi
gue dans les fruits a enveloppe ligneuse en décomposition de différents arbres dont le
cacaoyer Theobroma cacao L. - Plantae, Malvales, Malvaceae). Dans les aires de cerrado de
Rio Claro-SP et d'Uberlandia-MG, les nids ont été principalement cherchés dans les
monticules épigés en terre de termitiere (faites de terre cimentée par les sécrétions salivaires
des termites), tres nombreuses dans ces localités, en retirant par petits fragments le monticule
en entier ou alors seulement une dizaine de centiméetres d’épaisseur de la couche externe.
Dans la forét tropicale humide de la station biologique La Selva au Costa Rica (LaSelva-
CostaRica), leThaumatomyrmexnt été notamment cherchées dans les endocarpes fermés
des fruits duDipteryx panamensifsoir annexe 5 pour plus détails) puisqu’aucune colonie de
Thaumatomyrmenr’a été trouvée lors d’'une étude sur les fourmis des branchettes effectuée
dans cette localité (Byrne 1994). Pour la localité Bonito-MS, aucune récolte n'y a réellement
été effectuée, mais une coquille d’escargot avec une colonieha@ematomyrmex été

trouvée sur le bord du chemin et a été opportunément récoltée.

Recueil des données dans la littérature et les collections muséologiques

Les données sur I'écologie et sur les nids de plusieurs espethautaatomyrmernt
pu étre recueillies dans les articles de systématique, mais aussi dans les articles de diversité et
d’inventaire de la myrmécofaune ainsi qu’auprés de différents collegues myrmécologues, ou a

partir d’Internet.
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3. Résultats

3.1. Caractéristiques écologiques de différentes especes du genre Thaumatomyrmex

Toutes les espéces du gefifmumatomyrmexivent dans la région Néotropicale. Elles
se rencontrent depuis le niveau de la mer sur le littoral brésilien, jusqu’a plus de 2 000 m
d’altitude dans les montagnes de Colombie (voir chapitre 1). Le tableau 3-2 présente les
données sur les types de végétation dans lesquels sont rencontrées plusieurs espéeces de
ThaumatomyrmexLes milieux naturels dans lesquels vivent ces diverses especes sont trés
variés : elles occupent ainsi des milieux humides tels que les foréts tropicales humides ou un
peu moins humides comme les foréts saisonnieres semi-décidues, mais aussi des milieux
arides aux conditions pédoclimatiques seches tels que la restinga (Forét Atlantique du littoral
sur sol sableux), la « mata de cipd » (zone de transition entre la Forét Atlantique et la
caatinga), le cerrado et la caatinga (les deux biomes secs du Brésil) brésiliens, le pastizal
denso du Costa Rica ou la forét décidue seche de plaine de Cuba (tableau 3-2). Certaines
espéeces se rencontrent dans des zones inondables (tableau 3-2)Tcommtiéatustrouvée
dans le pantanal brésilien (région de savanes inondables), mais Supaludisrécoltée au
bord de fleuves ou dans des zones inondables pas trop loin d'un fleuve. Cette espece a
notamment été trouvée dans les foréts de varzea (zone de forét inondée par la crue d'un
fleuve) faisant partie des bassins hydrographiqgues de I'Orénoque (rio Orinoco) et de
I’Amazone (rio Amazonas) (Weber 1942 ; Kempf 1975 ; Vasconcelos 2008 ; voir chapitre 1) ;
la région ou a été récolté le spécimen au Venezuela dans I'état de Cojedes a 20 km a I'ouest
de la ville de San Carlos (Kempf 1975) est aussi sans doute une zone inondable puisque c’est
une savane de Banco-Bajio-Estero, bajio et estero étant des zones inondables (T&os M.R.
com. pers. ; voir Tejos 2002) ; et pour un autre spécimen récolté sur un arbre dinggnre
Mill. (Plantae, Fabales, Fabacee) a Manaus dans I'état de ’Amazonas au Brésil, méme s'il
n'y a pas plus d’indication sur la localité (Kempf 1975), on peut supposer qu'il a été récolté
sur la rive d'un fleuve ou d'un lac puisque les arbirega sont trés communs dans ces
milieux. Thaumatomyrmexsp.1l, une espece majoritairement récoltée en forét tropicale
humide, semble avoir la capacité de coloniser des milieux plus arides (« mata de cipo », forét
saisonniere semi-décidue sur sol sableux (Itambé-BA), restinga) ou des milieux herbaceés
(paturages, campo rupestre) (tableau 3-2). Qudntrautilatus cette espéce peut vivre dans

des milieux trés contrastés, de la forét tropicale humide a la caatinga (tableau 3-2). Elle

" Universidad Ezequiel Zamora, Guanare, Portuguesa, Venezuela.
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possede la plus vaste aire de répartition géographique du genre et I'étude de cytogénétique
(voir annexe 1) a montré un polymorphisme chromosomique entre les populations éloignées,
suggérant que cette espéece représente un complexe d’especes jumelles, proches
morphologiquement mais isolées reproductivement. Ce polymorphisme a peut-étre un lien
avec la capacité de cette espéce a coloniser et a s’adapter a des habitats trés différents.
Plusieurs espéeces déhaumatomyrmexnt surtout colonisé avec succes des milieux
anthropisés ou avec une forte pression anthropique. Certaines se rencontrent ainsi en foréts
secondaires, dans diverses plantations (cacabByeglyptus café, etc.), dans des paturages,
ou encore dans des espaces verts prés de constructions humaines mais non loin d’aires de

végétation proche de celle native (tableau 3-2).

3.2.Comportement de nidification de sept espéces de Thaumatomyrmex

Dans cette étude sur les sites de nidificationTdesumatomyrmexprés de 200 nids et
une cinquantaine d’anciens nids de cing espeteéaumatomyrmesp.1l, Thaumatomyrmex
sp.2, Thaumatomyrmesp.11,T. contumaxet T. mutilatus ont été récoltés dans différents
écosystemes et des données ont été recueillies dans la littérature ou auprés de collégues
myrmeécologues pour quatre especksatrox T. ferox T. contumaxet T. mutilatus(voir
annexe 6). Dans chaque localité explorée le nid de toutes les esp&besia@atomyrmegui
y sont présentes a été trouvé. Il n'y a gu'a LaSelva-CostaRica qu’aucun nid de h!attix
détecté alors qu’un spécimen y a été récolté a I'aide d’'un extracteur Berlese (ALAS).

Tableau 3-1. Nombre de nids et d’anciens nids (chiffres entre parenthéses) de cing especes de
Thaumatomyrmesécoltées dans différentes localités dans le cadre de cette these.

Thaumatomyrmex
Pays Etat ou Province Localité / Espéce sp.1 |sm@tumax mutilatus |sp.11
Almadina-BA 2(0)
Barrolandia-BA 4(0)
Buerarema-BA 3(1) 4(2)
lIhéus-BA 100(14 68(7)
) Itacaré-BA 2
Bahia ltambé-BA 18(8) 52)
o Itapetinga-BA 1(0) 7(0)
Bresil ltorord-BA 20) 303)
Marau (BA, Brésil) 1
Ubaitaba-BA 1
Minas Gerais Uberlandia-MG 4(1)
Séo Paulo Rio Claro-SP 7(2)
Mato Grosso do Sul  Bonito-MS 1(0)
Parana Fozdolguacu-PR (0j§ix)]
Costa Rics Heredia LaSelva-CostaRica 3(0)
Total 130(25) 4(0)| 82(12) |17(4+1G™) | 3(0)
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Tableau 3-2. Especes du genre Thaumatomyetngpes de vegeétation dans lesquels elles ont été récoltées.

Groupe

Espece

Types de végétation

Sources

Thaumatomyrmex contumax

forét tropicale humide (Forét Atlantique) (Brésil, BA) - forét saisonniére semi-dég
(Forét Atlantique) (Brésil, MG) - cacaoyére cabruca et "derruba total" (ombrage
arbres Erythrina fusca Lour.) en remplacement de la forét tropicale humide (Fg
Atlantique) (Brésil, BA) - restinga (Brésil, BA) - caatinga (Brésil, PE) - espace vert
une aire de stationnement et une bambouseraie plantée prés d’une cacaoyere (BI

'O‘I&EDC - Kempf 1975
randao et al. 1991
elabie et al. 2000a,

entre
ésil, BA)2007@

=

mutilatus

Thaumatomyrmex mutilatus

Cambarazal (forét inondable de cambaféchysia divergen Pohl (Vochysiaceae)) darEP
le pantanal (Brésil, MS) - cacaoyeére cabruca en remplacement de la forét de galeél

(Forét Atlantique) (Brésil, BA) - cerrado (Brésil, MG, SP) - forét ciliaire du cerra

(Brésil, MS) - plantation &ucalyptud_'Hér. (Brésil, MG, RJ) - forét saisonniere sem

décidue (Forét Atlantique) (Brésil, BA, MG, PR ; Argentine) - caatinga arborée (B
BA, CE) - forét tropicale humide (Forét Atlantique) (Brésil, RJ, SC) - restinga (Br¢
BA) - forét xérophile (Brésil, SP) - espace vert en face d'un pensionnat prés d'un
xérophile (Brésil, SP) - espace vert dans le campus d'une université prés d'une Z
transition entre la Mata Atlantica et le Cerrado (Brésil, SP) - chaco sec (Paragu
chaco humide (savane-palmeraie, forét xérophile naturellement fragmentée, z¢
herbacées, forét galerie hygrophile) (Argentine, Formosa)

eDC ; Kempf 1975
Ho randao et al. 1991

i_Delabie et al. 2000a,
ré2 07c ; Marinho et'al
4 02 ; Veiga-Ferreirg
;ft al. 2005 ; Quinet &

'ong\r/e rees 2005 ; Martin
?a. 2006 ; Battirola

D

5908 : Theunis 2008

Thaumatomyrmex cochlearig

forét seche décidue de plaine (Cuba, Soledad)

Baroni Urbani & De

Andrade 2003
" Thaumatomyrmex mandibularis / (Cuba) /
E Thaumatomyrmex bariay forét semi-décidue (Cuba, Holguin) Fontenla 1995
% Thaumatomyrmex nagel / (Cuba) /
S Thaumatomyrmex sp.12 forét tropicale humide (République Dominicaine, La Altagracia) MCZ
Thaumatomyrmex sp.13 forét tropicale humide (République Dominicaine, La Altagracia) UCDC
: ~ . . . . Portuondo &
Thaumatomyrmex cochlearis|? forét tropicale humide (Cuba, Sierra Maestra et Nipe-Sagua-Baracoa) Fernandez 2004
forét tropicale humide (Panama, BCI ; Costa Rica, Heredia) ; bambou dans foréiGRDC ; INBio ; Webe
Thaumatomyrmex atrox régénération.(Trinidade.) ; pasti_zal de,nso (Cqsta Rica) ; forét humide de plaine (arbres42 ; Lapolla et al.
v feuilles persistantes, aire non inondée, dominance des arbres Chlorocardium Rahvi2)7 ; Haydar et al.
g (Guyana) ; Plantation de palma, platano, mango e guanabana (Colombie, Atlantico) 2008
= Thaumatomyrmex ferox forét (sans précision) Mann 1922
Weber 1942 ;

Thaumatomyrmex paludis

forét de varzea (Forét Amazonienne) (Brésil, PA)

Vasconcelos 2008

007 : Rosumek et al.

)

[
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Groupe Espéce Types de végétation Sources
Thaumatomyrmex soesilae / /
Thaumatomyrmex zeteki forét tropicale humide (Panama, BCI) Smith 1944
forét tropicale humide (Forét Atlantique) (Brésil, BA) - cacaoyere cabruca et "derruba
total" (ombrage des arbres Erythrina fusca Lour.) en remplacement de la forét trapic®BC ; Brand&o et al.
humide (Forét Atlantique) (Brésil, BA) - "Mata de cipo” (Brésil, BA) - forét saisonniér£991 ; Delabie et al.
Thaumatomyrmex sp.1 semi-décidue (Forét Atlantique) (Brésil, BA) - campo rupestre (a 800 m d'altitude2000a, 2007a ; Sogres
' entouré d'une forét tropicale humide (Forét Atlantique) - Brejos de Altitude (enclavetdd. 2003 ; Conceicdo
Forét Atlantique dans la caatinga) - restinga (Brésil, BA) - forét xérophile (Brésil, BAj al. 2006 ; Martins et
espace vert entre une aire de stationnement et une bambouseraie plantée prés d’'une al. 2006
cacaoyere (Brésil, BA) - paturage en bordure de forét (Brésil, BA)
Thaumatomyrmex sp.2 forét tropicale humide (Forét Atlantique) (Brésil, BA) CPDC
Thaumatomyrmex sp.3 forét semi-décidue (Forét Amazonienne) (Brésil, PA) - forét séche (Venezuela, Ara'\éluza'f)‘ ,;a;gggcelos o
Thaumatomyrmex sp.4 forét de chénes, pins et acacias (Mexique, Guerrero) MCZ
Thaumatomyrmex sp.5 forét tropicale humide (Forét Atlantique) (Brésil, BA) CPDC
3 Thaumatomyrmex sp.6 forét de nuage (Venezuela, Aragua) MIZA
ko) Thaumatomyrmex sp.7 forét de liane (Guyane francaise) Groc et al. 2009
Thaumatomyrmex sp.8 cacaoyere (Brésil, RO) /
Thaumatomyrmex sp.9 / (Colombie) /
Thaumatomyrmex sp.10 / (Pérou) /
Thaumatomyrmex sp.11 forét tropicale humide (Costa Rica, Heredia) CPDC
Thaumatomyrmex sp.14 / (Equateur) /
Thaumatomyrmex sp.15 / (Belize) /
forét tropicale humide (Mexique, Veracruz) ; plantation de café abandonnée dans un

Thaumatomyrmex ferdx

de végétation de transition entre la forét tropicale humide et la forét mésophile
montagne (Mexique, Veracruz)

1" Oia et al. 2007 ;
Isojas-Fenandez 2009

Thaumatomyrmex ferdx

rastrojo alto, rastrojo bajo et pastizal, potrero arbolado (Colombie, Antoquia) - forat

seche tropicale (Colombie)

Serna & Vergara-

ora Navarro 2008 ;

—+

arcia Cardenas €
al. 2008 ; Chacon d
Ulloa et al. 2008

D

Thaumatomyrmex sp.

forét de varzea (Forét Amazonienne) (Brésil, PA)

Majer & Delabie 1994
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3.2.1. Thaumatomyrmex sp.1l (Brésil, Bahia - cacaoyere, forét tropicale humide,
forét saisonniere semi-décidue)

Cent cinquante-cing nids et anciens nidsfTHaumatomyrmegp.1 ont été récoltés dans
trois types de structures creuses différentes : les coquilles d’escargot, dans lesquelles ils ont
été majoritairement trouves (125 nids et 24 anciens nids), les nids en terre abandonnés de
guépe solitaire ou une cavité dans la terre (2 nids et 1 ancien nid) et les termitieres de
Nasutitermespp. abandonnées et tombées sur le sol (3 nids) (voir annexe 6 - fig. 3-1 et 3-2).
L’analyse de 129 coquilles dans lesquels les nids ou anciens nids ont été rencontrés, a montré
gue cette espéce utilise des coquilles de faible volume et petite aire d’ouverture et semble
éviter les autres notamment celles Megalobulimusspp. et elle n'occupe surtout que les
coquilles vides de toute matiere (voir annexe 3). Deux nidhdamatomyrmegp.1 ont bien
été trouvés dans une coquille Megalobulimussp. mais l'un était dans un nid en terre
abandonné de guépe solitaire et l'autre dans une cavité dans la terre seche présents a
I'intérieur de la coquille dans laquelle il n'y avait pas beaucoup d’autre matiére en plus. Les
guépes solitaires construisent le nid de leur progéniture dans un endroit protégé des
intempéries et les coquilles d’escargot offre cette caractéristique (si son ouverture n’est pas
dirigée vers le ciel). Un ancien nid, formellement identifié par la présence de trichome de
Penicillata et un cocon vide ddhaumatomyrmesgp.1, a aussi été trouvé dans un petit nid en
terre abandonné d’'une guépe solitaire collé a la base d'un arbre a llhéus-BA-CEPEC-
Penicillata. Des femelles déhaumatomyrmeysp.1 ont aussi été rencontrées dans trois
fragments de termitieres abandonnéed\Ndsutitermesspp. récoltés au niveau de la litiere
dans les cacaoyeéres de la CEPLAC d’llhéus (Santos et al. 2007b ; Santos et al. en prep.). Les
nids avec le couvain n'ont cependant pas pu étre repérés dans les termitieres. Il y a donc une
probabilité pour que ces femelles ne se trouvent dans la termitiere que pour y fourrager. Les
fragments de termitiére faisaient entre 0,01 et 0,0Btrils abritaient entre 5 et 8 espéces de
fourmis (4 a 7 genres), doiit contumaxpour deux d’entre euxXlhaumatomyrmesp.1l n'a
été trouvée que dans les termitieres abandonnées (sans les termites) tombées sur le sol et pas
dans celles encore dans les arbres ou dans les termitiéres actives (toujours occupée par des
termites) (Santos et al. 2007b ; Santos et al. en prEpaumatomyrmexsp.1l n’'a jamais
partagé les coquilles ou les nids de guépes solitaires en terre avec une autre espéece de fourmi
Ou un autre organisme. Les nids ont été trouvés dans les coquilles dans les aires de cacaoyere,
de forét tropicale humide ou semi-décidue. Celles trouvées dans les nids en terre de guépe

solitaire et dans les termitieres ont été récoltés en cacaoyere mais pas en forét.
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Les nids des populations ddaumatomyrmesgp.1 qui présentent un caryotype différent
(Ihéus-BA, Almadina-BA et Itambé-BA d’'un c6té et Buerarema-BA et Itororé-BA de l'autre
(voir annexe 1)), ont toutes été récoltées dans les coquilles d’escargot dans leur grande
majorité. La difference de caryotype ne semble donc pas avoir pour conséguence un

changement dans le comportement de nidification.

3.2.2.Thaumatomyrmex sp.2 (Brésil, BA - cacaoyere, forét tropicale humide)

Quatre nids ddhaumatomyrmegp.2 ont été récoltés dans la région d’ltacaré ou cette
espéece vit en sympatrie avéc contumax mais en parapatrie avdhaumatomyrmexsp.1l
(voir chapitre 1). Tous les nids ont été trouvés dans des coquilles d’escargot (ils n'ont été
cherchés que dans ces structures) dont les caractéristiques sont similaires a celles utilisées par
Thaumatomyrmesp.1 : leur volume et leur aire d’ouverture sont faibles, elles rentrent dans
les classes 1 et 2 (<1 ml - [1-5[ ml), et leur intérieur ne contient pas de matieres autres que les
fourmis et les quelques matériaux dont elles se servent pour protéger leur nid (voir annexe 6).

Aucun autre organisme n’a été trouvé dans la coquille avec la colonie de Thaumatomyrmex

Figure 3-1. Une coquille @stostomus Figure 3-2. Un gros fragment d’'une termitiere
sp. (OS) et une deSolaropsis sp. abandonnée deNasutitermesspp. dans le
(P&Sspp) dans le milieu ou elles ontf milieu ou il a été trouvé sur la litiere (Ilhéus-
été trouvées sur la litiere (lIlhéus-BA-| BA-Premiere). C'est un site de nidification
Premiere). Ce sont des sites de potentiel pour Thaumatomyrmexsp.l etT.
nidification potentiels pour contumax.

Thaumatomyrmesp.1 et T. contumax.

Figure 3-3A. Nid en terre de guépe solitaire occupé par une coloniehdeamatomyrmex
contumax(C34) (llhéus-BA-Penicillata) 3-3B. Détails de l'intérieur du nid (trichomes de
Penicillata et cocons vides agglomérés, tige végétale, une femdilecdatumawisible au
milieu du nid et une larve au fond-4. Femelle d&. contumaxllhéus-BA) en posture de
mime - 3-5A et 3-5B. Ensemble de cocons de Lepidoptera Limacodidae sur le tronc d’un
arbre & Fozdolguacu-PR dans lesquels des anciehbalgnatomyrmegrnt été trouvés (les
fleches indiquent des cocons ouvert8)6A. Termitiere de terre sur le campus de 'TUNESP
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(RioClaro-SP) dans laquelle les nids C6 et CTlh@umatomyrmex mutilatust été récoltés.

3-6B. La méme termitiere apres en avoir retiré une partie du monticule de terre, la pointe du
couteau indique la chambre a couvainTdenutilatusC6 -3-6C. Gros plan sur la chambre a
couvain deT. mutilatusC6 - 3-7. Neuf endocarpes complets dipteryx panamensigavec

des marques de prédation de plusieurs mammiferes granivores), sites de nidification potentiels

pour Thaumatomyrmesp.11 (CostaRica-LaSelva).
3B-5A 3B-6A
C / C8
3B-6B
lcm
3
B
%
L 3B-3A
3B-3B
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3.2.3. Thaumatomyrmex contumax(Brésil, BA - cacaoyere, forét tropicale
humide, forét saisonniére semi-décidue)

Thaumatomyrmex contumaest la deuxieme espece la plus récoltée apres
Thaumatomyrmesp.1l. Quatre-vingt-seize nids et anciens nids ont été trouvés, les données
ont été recueillies dans la littérature pour cing d’entre eux (voir anneXed@ntumavutilise
les mémes types de structures creusesThaematomyrmesp.1l. Ses nids ont été rencontrés
dans la grande majorité dans les coquilles d’escargot (38 nids et 12 anciens nids). Les
fragments de termitieres abandonnéed\Ndsutitermesspp. récoltés au niveau de la litiere
constituent le deuxiéme type de structures creuses dans lequel ont été trouvés le plus de nids
de cette espece (7 nids et 1 anciens nid), puis viennent les nids en terre de guépe solitaire sur
la litiere (3 nids) et une cavité a la base d'une feuille de bromélie (Plantae, Poales,
Bromeliceae) sur la litiere (1 nid) (voir annexe 6 - fig. 3-1, 3-2, 3-3A et 3-3B). Trente-quatre
nids ont aussi été récoltés dans des tiges de bambou de 8 a 15 cm de longueur et de 0,5 a 2 cm
de diamétre (fermées a un bout) ajoutées au milieu et posées sur le sol a la base de plusieurs
arbres dans une aire sans coquille d’escargot ni termitiére (voir annexe 6). Une femelle a aussi
été récoltée dans une branchette secligytlirina dans une cacaoyere de la CEPLAC
d’llhéus (Ilhéus-BA) (CPDC). Les branchettes sont donc un site de nidification potentiel pour
T. contumax Cette espéce n'a jamais partagé les coquilles ou les nids en terre de guépe
solitaire avec une autre espéce de fourmi ou un autre organisme. Les nids ont été trouvés dans
les coquilles dans les aires de cacaoyere, de forét tropicale humide et de forét saisonniéere
semi-décidue. Celles trouvées dans les nids en terre de guépe solitaire et dans les termitieres
ont uniquement été récoltés dans les aires de cacaoyere.

Les nids en terre de guépe solitaire font environ 2,5 cm de longueur pour 1,5 cm de
largeur maximale et il y a une petite ouverture de moins de 0,5 cm de diamétre a I'apex (fig.
3-3A et 3B). lls ont toujours été trouvés dans un endroit protégé des intempéries. lls ne
contenaient rien d’autre a I'intérieur que les matériaux rapportés au nid par les fourmis pour
constituer sa défense.

Quant aux fragments de termitieres, pour les trois dans lesqiellmEntumaxa été
trouvée lors de I'étude de Santos et al. (2007b, en prep.), seules les femelles ont été prélevées,
alors que les immatures, s'’il y en avait, n'ont pas été recherchés. Ces fragments de termitieres
faisaient entre 0,01 et 0,03 mt ils abritaient entre 5 et 8 espéces de fourmis (4 & 7 genres),
dont Thaumatomyrmejsp.1 pour deux d’entre eux. Pour les quatre autres fragments de

termitieres dans lesquels des nidsTdeontumayont été trouves, I'un d’eux en abritait deux
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nids. Les autres especes de fourmis éventuellement présentes dans le fragment n'ont pas été
prélevéesT. contumaxi’a été trouvée que dans les termitiéres abandonnées tombées sur le
sol et pas dans celles encore sur I'arbre ou dans les termitieres actives. Les chambres avec la
colonie étaient a quelques centimetres de profondeur (plus prés de la surface que du centre du
fragment). Trois nids d&€. contumaravaient été trouvés dans des termitieres abandonnées sur

la litiere avant I'étude de Santos et al. (2007b, en prep.) qui porte sur I'étude de la
myrmécofaune associée aux termitieres NBsutitermesspp. dans les cacaoyeres de la
CEPLAC d'llhéus (llhéus-BA) ce qui a donc confirmé le fait glie contumaxutilise
régulierement les termitieres pour nidifier.

Lors de I'ouverture de la coquille ou se trouve le nid, ou lors de toute perturbation assez
forte, les femelles adoptent une posture stéréotypée : elles replient leurs pattes contre le
mésosoma (entrainant la chute de la femelle sur le sol puisqu’elle n'a plus d’appui), elles
replient aussi les antennes et leurs mandibules restent fermeées, elles restent dans cette position

pendant plusieurs secondes (fig. 3-4).

3.2.4. Thaumatomyrmex mutilatugBreésil, BA, MG, SP, PR)
Les données de récolte polinaumatomyrmex mutilatysroviennent de huit localités
différentes et éloignées les unes des autres. Les localités ont un type de végétation particulier.
Cerrado
RioClaro-SP
Sept nids et un ancien nid de mutilatusont été récoltés dans des monticules de
termitiere épigés (tableau 3-1 - voir annexe 6). Ces monticules n’étaient jamais en bon état et
leur surface présentait des traces de dégradation et d’érosion. Les termites n'ont pas été
rencontrés dans le monticule, mais toujours a sa base. Les chambres dans lesquelles ont été
trouvés les nids n’étaient jamais trés loin de la surface et elles n’avaient pas de trace
d’occupation récente par les termites. D’autres fourmis ont aussi été rencontrées nidifiant dans
le monticule. Deux autres femelles @ie mutilatusont été trouvées en train de fourrager a
l'intérieur de deux monticules de termitiere dans I'aire de récolte en contrebas du CEIS.
Uberlandia-MG
Trois nids et un ancien nid de mutilatusont été récoltés dans des monticules épigés de
termitiere, et un autre nid a été trouvé dans une cavité dans de la terre assez friable au niveau
d’'un talus, sans qu’un lien avec une termitiere ait pu étre établi (tableau 3-1 - voir annexe 6).
Les parties des monticules ou ont été trouvés les nids n’avaient pas de trace récente d’activité

de termites et aucune colonie d’'une autre fourmi n’a été récoltée a leur proximité. Toutes les
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chambres occupées par les fourmis n'ont pas de touffes ou de tapis de trichomes de
Penicillata.

La récolte des nids dEhaumatomyrmeglans les monticules en terre de termitiére est
certainement la plus difficile par le fait que lors du taillage (effectué directement sur le
terrain), méme petit fragment par petit fragment, le nid peut étre détruit ou ne pas étre vu a
cause du faible nombre d’individus constituant la colonie. Les femelles peuvent aussi
déménager le nid et fuir plus a lintérieur de la termitiére, voire se séparer, lorsqu’elles

ressentent les vibrations occasionnées par le taillage.

Forét saisonniere semi-décidue (Forét Atlantique)
Itambé-BA

Cing nids et deux anciens nids Temutilatusont été trouvés dans cette localité (tableau
3-1 - voir annexe 6). Quatre nids et les deux anciens nids ont été recoltés dans des coquilles
d’escargot. Dans cette localifé mutilatusvit en sympatrie avethaumatomyrmesp.l et
tout comme celle-ci, elle utilise des coquilles du morphotype NC&dédljeliscus calcareus
- Obeiscus obelisclisle classes 1 et 2 de volumes et d'aires d’ouverture (3 nids) notamment
dans l'aire ltambeé-BA-OO ou ce morphotype est dominant, mais elle a aussi été rencontrée
dans les coquilles du morphotype M@ dggalobulimussp.) de classes 5 de volumes et 7
d’aire d’ouverture (1 nid et 2 anciens nids) qui est le plus fréquent dans l'aire ltambé-BA-MG
(voir annexe 3). Aucun nid dehaumatomyrmesgp.1 n’a été trouvé dans une coquille de MG
dans ces deux aires. Le dernier nid a été trouvé dans un fragment de termitiere abandonnée de
Nasutitermesspp. récolté au niveau de la litiere. Aucune autre espéece de fourmi n'a été
rencontrée dans ce fragment. Les chambres avec la colonie étaient a quelques centimétres de
profondeur (plus prés de la surface que du centre du fragment).

Vicosa (Brésil, MG)

Une colonie del. mutilatusa été trouvée dans une chambre a l'extrémité d'un tronc
d'arbre en décomposition couché sur le sol (partie dure du tronc) pres du chemin principal
dans une aire ouverte d’'une forét saisonniere semi-décidue de montagne (C.S.F. Mariano &
.C.Nascimentd® com. pers. - voir annexe 6).

Fozdolguacu-PR

Aucune colonie d&haumatomyrmer’a été récoltée dans cette localité dans laquelle

aucune coquille d’escargot n'a été observée. Par contre une dizaine d’anciens nids d'une

Thaumatomyrmeyont été trouvés dans les cocons rigides abandonnés de Lepidoptera

%8 Laboratério de Mirmecologia, CEPEC/CEPLAC, Ilhéus, BA, Brésil.
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Limacodidae, probablement du gemeharia Hilbner (Insecta) (O.V. BecR&pers. com.)

(fig. 3-5A et 3-5B) (tableau 3-1 - voir annexe 6). Les chenilles de ce papillon sont grégaires et
s’empupent les unes a c6té des autres a la base du tronc d’arbre ou elles se sont alimentées.
Les cocons sont ovales, ils font 2-3 cm de longueur pour 0,5-1 cm de diametre et ils se
confondent assez bien avec la couleur de l'arbre sur lequel ils sont attachés. Apres la
métamorphose, le papillon émerge en poussant le « couvercle » du cocon (voir les fleches
blanches sur la figure 3-5B). C’est par ce trou laissé qu&Hasmatomyrmexentrent a
l'intérieur du cocon. Mais certains cocons avaient encore leur « couvercle » mais celui-ci était
percé, sans doute a cause d'un prédateur ou d'un parasite de la nymphe du papillon. Une
dizaine de ces cocons, sur trois arbres, ont été trouvés remplis, souvent aux %, de trichomes
de Penicillata ainsi que de quelques cocons vides ressemblant & ceuxuatdatus’. Cette

espece a été recoltee, a l'aide des extracteurs Winkler, dans la partie argentine du parc
national de I'lguacu (CPDC). La forét de I'aéroport dans laquelle ont été trouveés les cocons se
situe tout pres du parc et a seulement 15 km du point de collecfe matilatus Nous
considérons que ces anciens nids appartiennent a cette espéce, la seule connue dans la région.

Forét xérophile (Brésil, SP, Agudos)

Deux nids del. mutilatusont été trouvés dans des cavités dans ou sous une structure
ligneuse et proches de termites (Insecta, Isoptera) (Kempf 1975 - voir annexe 6).

Forét de galerie (Bonito-MS)

Un nid deT. mutilatusa été opportunément trouvé dans une coquilledPdmacea
canaliculata Lamarck (Caenogastropoda, Ampullariidae) (tableau 3-1 - voir annexe 6), qui est
un mollusque aquatique, au bord d’'un chemin. Cet escargot est notamment chassé par certains
oiseaux comme le milan des mar&estrhamussociabilis Vieillot (Aves, Falconiformes,
Accipitridae) qui fréquente les marais d’eau douce d’Amérique tropicale et subtropicale de la
Floride, Cuba et sud Mexique jusqu’a I'Argentine et le Pérou, et qui se nourrit quasiment
exclusivement d’escargots aquatiques du gé&tomacea Perry (Murphy 1955 ; Beissinger
1990). Il extrait le gastéropode de sa coquille sans 'endommager et rejette cette derniere
intacte sur une pile d’autres coquilles a partir de son perchoir alimentaire situé au-dessus du
sol ou de I'eau (Murphy 1955 ; Collett 1977). Il rend ainsi disponible une ressource aquatique
pour un écosysteme terrestre. Beaucoup de coquilles jonchaient le sol de cette forét de galerie

et d'autres nids de T. mutilatasiraient certainement été trouvés a l'intérieur.

* RPPN Serra Bonita, Camacan, Bahia, Brésil.
0 e matériel a été volé et la quantité exacte de cocons vid@halenatomyrmexans chaque cocon de
Lepidoptera qui contenait des trichomes, n'a pas pu étre vérifiée, ni la taille exacte des cocons de Lepidoptera.
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3.2.5. Thaumatomyrmex sp.11 (LaSelva-CostaRica - forét tropicale humide)

La récolte de nids de Thaumatomyrndexs un écosysteme aussi complexe qu’une forét
tropicale humide est un véritable défi, surtout quand des chasseurs de fourmis émérites se sont
attelés a la tache sans succés. Trois nidd ltlumatomyrmessp.11 ont été récoltés a
LaSelva-CostaRica (tableau 3-1 - voir annexe 6), mais cette mission a été un demi-succes
puisqu’aucun nid dd. atrox qui vit en sympatrie ave€haumatomyrmesp.11, n'a été
trouvé. Il est vrai toutefois qu’un seul spécimen de cette espece y avait été récolté contre une
guarantaine pour Thaumatomyrnsgx11l (INBio et ALAS).

Les trois nids ont été récoltés dans les endocarpes ligneux de fridipteryx
panamensigplus exactement dans la cavité, protégée par I'endocarpe, laissée aprés extraction
par un prédateur de la graine qui la remplissait), dont les deux parties étaient encore jointes, et
qui étaient en décomposition sur la litiere sous le méme arbre (voir les détails sur la récolte de
ces endocarpes dans I'annexe 5 et voir annexe 6). Deux de ces endocarpes avaient une seule
ouverture sur le c6té, faite par un agouti, comme c’est le cas pour plus de 80% des endocarpes
récoltés sous cet arbre ; le troisiéme avait une seule ouverture a I'un de ses bouts, faite par un
écureuil ou un grand ara vert, comme c’est le cas pour 3,1% des endocarpes (voir annexe 5).
Deux cent quarante nids de 18 espéces de fourmis de 12 genres et quatre sous-familles ont été
trouvés dans les 719 endocarpes récoltés sous l'arbre. Le taux d’occupation des endocarpes
par des fourmis est de 32,4%. Dans sept endocarpes (<1%), des nids d’especes différentes ont
éte trouvés, dont deux impliquahhaumatomyrmesgp.11 : le premier nid partageait la cavité
avec une colonie deheidole rugicep®Vilson (une gyne désailée, quelques ouvrieres et du
couvain), le second avec une d&asmannia auropunctata Roger (des ouvriéres, des
nymphes, prénymphes et des grosses larves). Une barriere de terre séparait a chaque fois le
nid des deux especes.

Aucun nid deThaumatomyrmex’avait été trouvé lors d'une étude sur les fourmis
récolté dans les branchettes sur la litiere (Byrne 1994).

Lors de I'ouverture de I'endocarpe ou lors de toute perturbation assez forte, les femelles
se « mettent en boule » pendant plusieurs secondes, le gastre est recourbé sous le mésosoma et

la téte est rentrée (abaissée) avec les antennes plus ou moins écartées.

3.2.6. Thaumatomyrmex atrox(Panama, ile de Barro Colorado - forét tropicale
humide)
Une colonie defhaumatomyrmex atrox été trouvée dans une tige de bambou placée

sur la litiere avec d'autres et qui a été récoltée aprés 52 jours dans le cadre d’'une étude des

124



Chap. 3 Ecologie et comportement de nidification

fourmis utilisatrices de branchettes sur la litiere (J. 8kikm. pers. 2006 - voir annexe 6).
Une autre colonie d’'un€haumatomyrmea été récoltée dans la méme localité, mais il n’y a

aucun détail sur la structure du nid (Kaspari & Vargo 1995 - voir annexe 6).

3.2.7.Thaumatomyrmex ferox (Honduras, forét)
Une colonie a été trouvée dans une cavité dans une branche en décomposition dans une

forét au Honduras (Mann 1922 - voir annexe 6).

4. Discussion
4.1. Caractéristiques écologiques de plusieurs especes du genre Thaumatomyrmex

Toute espece de fourmi donnée choisit son habitat en fonction de plusieurs variables
telles que la disponibilité en nourriture, la présence de sites de nidification adéquats
(notamment en termes d’espace et de données microclimatiques favorables) et la possibilité
de défendre ces ressources, ainsi que de se défendre, contre les compétiteurs, les prédateurs et
les parasites. Le facteur limitant l'installation des Thaumatomyestesans doute la présence
de Penicillata, leur proie typique, les sites potentiels de nidification ne faisant généralement
pas défaut.

Les especes du genfdaumatomyrmernt une grande capacité d’adaptation, occupant
aussi bien des milieux relativement humides que des milieux arides, de basse ou haute
altitude, naturels ou anthropisés et certaines espéeces peuvent méme vivre dans des milieux
tres contrastés. Les espéces du grampélatus semblent les mieux adaptées aux régions
arides, ce sont les seules trouvées dans le cerrado et la caatinga. Leur cuticule est finement
striée et moins brillante que celles des especes du graupe cette caractéristique
morphologique peut étre une adaptation a ce type d’environnement aride et avec une
végeétation plus ouverte. En dehors du biome Pampa, dans la partie sud de la Région
Néotropicale, il semble que les espéces du gEnaeimatomyrmegnt réussi a coloniser tous
les différents écosystémes néotropicaux. Certaines ont été récoltées dans des zones
anthropisées ou on ne les attendait peut-étre pas. Il est souvent considéré que les perturbations
affectent négativement les espéces spécialistes alors que les espéces généralistes en
profiteraient (voir Vasquez & Simberloff 2002) et seraient plus capables de coloniser des
zones a forte pression anthropique et de s’y développefThasnatomyrmepossedent un

régime alimentaire et un mode de nidification spécialisés, on pourrait donc étre amené a

®1 Université d’Oklahoma, Norman, OK, Etats Unis d’Amérique.
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penser que des espéces tellement spécialisées pourraient avoir des difficultés a s’adapter aux
perturbations et ne devraient donc pas étre récoltées dans des zones anthropisées. Pourtant
plusieurs espéces ont été trouvées dans des espaces verts prés de constructions humaines.
Ainsi, dans l'aire Ilhéus-BA-Penicillata, une aire riche en Penicillata mais dépourvue de
coquilles d’escargot ou de fragments de termiti€regontumaxs’est parfaitement adaptée a
I'utilisation des tiges de bambou mises a sa disposition. Le fait que cette espéce puisse nidifier
dans les branchettes (une femelle a été récoltée dans une branchetteEsgttiveadCPDC))

a sans doute facilité ce comportement de nidification. De plus les tiges de bambou fermées a
un bout partagent avec les coquilles I'une des caractéristiques principales: ce sont des
structures creuses en cul-de-sac. Thaumatomyrmexevraient pouvoir s’adapter dans les
zones anthropisées a tous les sites de nidification, méme artificiels, dont les caractéristiques se
rapprochent de celles de leurs sites de nidification en milieu naturel Haesnatomyrmex

sont des spécialistes, mais leur proie typique, les Diplopoda Penicillata, est plutét généraliste
et n'a besoin que de la présence de matiére organique en décomposition (de la litiere de
feuille par exemple) et d’assez d’humidité dans le milieu pour bien se développer. La
colonisation d'une zone par l@haumatomyrmerlépend pour I'essentiel de la présence de

leur proie et de sites de nidification adéquats. Tant que les diverses especes de Penicillata
répondent favorablement aux perturbations et qu’il y aura des structures creuses dans le
milieu pour nidifier, lesThaumatomyrmegeront présentes pour peu qu'il leur aura été permis
d’atteindre la zone a envahir. La réponse aux perturbations est un phénoméne complexe et il
N’y a surtout peut-étre pas de lien entre la spécialisation et la réponse aux perturbations (voir
Vasquez & Simberloff 2002). Pour l&@haumatomyrmexa spécialisation alimentaire semble

plus avoir des conséquences sur le nombre d’espéces qui peuvent vivre en sympatrie et donc
sur le nombre d’espéeces qui forment le genre dont la distribution géographique se restreint a

la Région Néotropicale (voir chapitre 1).

4.2.Comportement des femelles d&haumatomyrmexlors de I'ouverture du nid ou

lors d’une autre perturbation extérieur

Nos observations sur le terrain et au laboratoire, ont montré que 'ouverture du nid peut
provoguer des comportements différents suivant les espéces et les individus. Généralement, la
majorité des femelles restent statiques, ou bien alors tentent de s’enfuir en emportant parfois
un immature, alors que d’autres vont adopter une posture particuliére lorsque le substrat sur
lequel elles sont, subit une forte perturbation. Les femellds dentumaxeplient ainsi leurs

pattes contre le mésosoma (entrainant la chute de la femelle sur le sol puisqu’elle n’a plus
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d’appui), elles replient aussi les antennes contre leur téte et leurs mandibules restent fermées
(fig. 3-4), ce comportement a été observé par Brandao et al. (1991) qui 'ont nommé « feinte
de la mort ». Les femelles ddhaumatomyrmesp.11 se « mettent en boule » : le gastre est
recourbé sous le mésosoma et la téte est rentrée (abaissée) avec les antennes plus ou moins
ecartées. Les femelles des autres especes récoltées s'immobilisent lors d’'une perturbation,
mais n'adoptent pas de posture particuliére, notammbatimatomyrmesp.1 qui vit en
sympatrie aved. contumaxLa posture d&. contumasest la méme que celle adoptée par les
ouvrieres deCryptopone gilva Roger (Ponerinae) (Wheeler & Gaige 1920) et les jeunes
ouvrieres deSolenopsis invicta Buren (Myrmicinae) durant une agression intra-spécifique
(voir Cassill et al. 2008). Chez Idhaumatomyrmexune femelle morte n’a pas de posture
particuliere et chez les fourmis, un individu mort n’est pas détecté, par d’autres fourmis ou par
un autre invertébré de taille similaire, a sa posture mais principalement par le signal chimique
caractéristique qu’il émet (voir Choe et al. 2009). Contrairement aux ouvriefsimgcta,

les femelles d&. contumaxn’ont pas été observées adoptant cette posture particuliere lors
d’'une rencontre avec une autre fourmi, ni avec un autre invertébré. Cette posture est donc sans
doute une réponse liée a la perturbation causée par un macro-prédateur potentiel qui chasse a
vue. Dans cette posture, les femelles Tdecontumaxet de Thaumatomyrmexsp.11l ne
ressemblent plus a une fourmi ou méme a un ins@cteontumaxcachent notamment ses

pattes et ses antennes et suppriment les signaux qui pourraient étre utilisés par les prédateurs
pour les détecter (voir Robinson 1973). C’est une stratégie de dissimulation (Robinson 1973).
Elles cachent ainsi leur présence a un macro-prédateur et imitent sans doute un objet non
comestible présent dans le milieu. Elles n'imitent pas un individu mort comme il est souvent
suggéré pour ce genre de comportement. Les postures distinctes adopléapamaet
Thaumatomyrmesgp.11 résultent sans doute de la difference dans la perception visuelle des
proies et des objets non comestible par leurs prédateurs respectifs. Le fait de rester immobile
empéche aussi le prédateur de les détecter visuellement par le mouvement et tactilement par
les vibrations causées par le déplacement. Ce sont des postures de défense, basées sur la
dissimulation et la tromperie, suite a la détection d’'un danger, c’est un comportement observé
chez de nombreuses fourmis et notamment chez d'autres genres de Poegrinae (
AnochetusMayr : Brown 1976 ;CryptoponeEmery : Wheeler & Gaige 1920). Certains
animaux ne cherchent toutefois pas vraiment a se dissimuler mais adoptent une posture qui
change la forme de leur corps, le rendant par exemple plus imposant afin que son ingestion

soit difficile pour le prédateur (voir Honma et al. 2006).
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4.3.Les Thaumatomyrmex : des fourmis rares ?

Avant les travaux de Delabie et al. (2000a), les auteurs s’accordaient sur la rareté de ce
genre (Kempf 1975 ; Longino 1988 ; Brandado et al. 1991). En effet jusque dans les années
1990, le nombre total de spécimensTi@umatomyrmegans les collections muséologiques
ne dépassait pas la centaine (Brandao et al. 1991) et trés peu de nids avaient été récoltés.
Cependant, grace a leur étude basée sur des données recueillies par I'échantillonnage de la
faune de la litiere a I'aide de extracteurs Winkler, Delabie et al. (2000a) ont statistiquement
démontré la relative abondance de I'espece Thaumatomyrmex sp.1 dans plusieurs écosystemes
du biome Forét Atlantique au Brésil. La rareté apparente de cette espdtaudeatomyrmex
serait due a un artefact d’échantillonnage, comme ce doit étre le cas pour de nombreuses
autres espéeces considérées « rares » (voir Espadaler & Lopez-Soria 1991 ; Morini et al. 2004 ;
Feitosa et al. 2008). A I'heure actuelle, certaines especdhalematomyrmexe doivent
donc plus étre considérées comme des fourmis rares, notamment celles récoltées dans deux
régions bien explorées quant a leur myrmécofaune : dans le sud de I'état de Bahia au Brésil,
plus de 200 spécimens d&@éaumatomyrmegp.l et plus de 50 de contumaxont ainsi été
récoltés dans des échantillons de litiere (CPDC); au Costa Rica ce sont prées de 100
spécimens ddhaumatomyrmexsp.11 et une dizaine de atrox qui ont été trouves dans
différentes localités (ALAS, INBio, Antweb.org). La plupart de ces spécimens ont été pris
lors de mission de récolte a large échelle a I'aide des extracteurs Winkler. Cette étude sur les
sites de nidification de plusieurs especed lh@umatomyrmegui a abouti a la récolte de pres
de 200 nids, montre bien que certaines espéeces sont assez fréquentes mais que leur mode de

vie est cryptique.

4.4. Comportement de nidification de plusieurs espéces du genre Thaumatomyrmex

La recherche ciblée des nids @eaumatomyrmea été une bonne stratégie puisqu’ils
ont été trouves dans tous les écosystemes explorés. Les nids ont été recherchés exclusivement
au niveau de la litiére parce que la grande majorité des spécimens présents en collection
proviennent d’échantillonnage de cette strate de I'habitat. Cependant quelques spécimens ont
aussi été trouvés au niveau du sol ou dans les arbres dans lesqUédlauesmtomyrmex

pourraient donc aussi nidifier.

4.4.1.Des nids dans le sol ?
Dans le cerrado brésilien, les nids ®@e mutilatusont été trouvés dans les solides

monticules de termitiere en terre dont l'intérieur est formé d’'une multitude de cavités
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interconnectées que les termites ont construites. Les femellesndgtilatusn’ont donc pas
eu besoin d’excaver la terre mais juste de trouver un trou dans la couche externe du monticule
pour pouvoir y pénétrer. Un nid a toutefois été trouvé dans une cavité dans la terre meuble
sableuse au niveau d’un talus mais la cavité n’a peut-étre pas été construite par les femelles de
ThaumatomyrmexLa consistance de la terre a cet endroit a pu toutefois permettre aux
femelles de creuser leur propre cavité malgré leurs mandibules peu adaptées a cet effet. Les
femelles deT. mutilatuspossedent une téte assez arrondie (non trapézoidale, ni carrée) et des
mandibules assez courtes qui ne dépassent pas I'angle latéral des genae. Cette morphologie
céphalique est sans doute mieux adaptée a la locomotion dans des cavités étroites souterraines
gu’'une téte trapézoidale évasée vers l'avant avec de grandes mandibules comie pour
contumax Une femelle del. mutilatusa été observée fourrageant sur une termitiére, mais
deux autres ont été vues a l'intérieur d’autres termitiéres et quelques Penicillata ainsi que de
nombreuses pontes de ces Diplopoda ont été observés dans des cavités a la base des
termitieres qui constituent sans doute une zone de fourragement pour les T. mutilatus

Dans les cacaoyeéres et les fragments de forét tropicale humide du sud de Bahia,
guelques individus déhaumatomyrmesgp.1 ont été trouvés dans le sol a moins de 15 cm de
profondeur (Delabie & Fowler 1995 ; Delabie et al. 2000a), mais aucun autre n'a été trouvé
depuis, ni dans le sol ni dans les monticules de terre meuble et souvent humide de termitiére
de Synterme¢Nasutitermitinae) (Delabie 1995 ; Lacau’’Spers. com.; obs. pers.). Ces
individus pouvaient étre a la recherche de proies dans le sol sans pour autant y nidifier. Dans
cette région de Bahialhaumatomyrmesp.l, Thaumatomyrmesp.2, T. mutilatuset T.
contumaxn’utilisent quasiment que les coquilles d’escargot vides de toute matiéres pour
nidifier, alors que de nombreuses coquilles remplies de terre sont présentes dans le milieu.
C’est sans doute a cause de leurs mandibules inadaptées, mais peut-étre aussi a cause de la
concurrence des autres especes de fourmis qui préferent les coquilles remplies de matiéres
(voir annexe 3).

Malgré ces quelques données sur teaumatomyrmekouvées dans le sol, ce milieu
ne constitue sans doute qu'un site de nidification occasionnel notamment parce que les
mandibules de ces fourmis ne sont pas adaptées a I'excavatiohaesiatomyrmexe
peuvent pas creuser de la terre compacte et dure, méme si elles sont toutefois capables de

manipuler de la terre meuble dans une certaine mesure. Ces fourmis dépendent donc de la

%2 Laboratorio de Biosistematica Animal, Universidade Estadual do Sudoeste da Bahia, Itapetinga, BA, Brésil.
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présence de cavités préconstruites dans la terre dont le principal désavantage est sans doute

leur instabilité causée par les perturbations des organismes fouisseurs et de la pluie.

4.4.2.Des nids dans les arbres ?

Jusqu’a présent, tous les nids deaumatomyrmeont été récoltés dans la litiere
forestiere et aucun n'a été trouvé en milieu arboricole. Cependant, quelques femelles
fourrageant y ont été trouvées. L’holotype de T. paladissi été capturé au Venezuela, dans
un nid d'oiseau abandonné, situé dans un arbre d'une petite Tle périodiguement inondée
(Weber 1942). Un autre spécimen de la méme espece a été récolté sur un tronc d’arbre a
Manaus, Amazonas, Brésil (Kempf 1975). Par ailleurs, deux femell&s meatilatusont été
récoltées par choc chimique dans des cacaoyéres de Bahia et de I'Esperito Santo au Brésil
(CPDC ; Delabie et al. 2000a). Deux spécimensl deontumaxont aussi été récoltés en
milieu arboricole (Delabie et al. 2007a). Des anciens nids, sans doltenaetilatus ont
aussi été trouvés dans des cocons de Lepidoptera a la base de troncs d’arbres, a quelques
dizaines de centimetres du sol. De pllikaumatomyrmesgp.1, Thaumatomyrmesp.11,T.
mutilatuset T. contumadsont capables d’évoluer sur une paroi verticale en plexiglas, elles ont
donc certainement la capacité de le faire sur des troncs et des branches d’arbres. Ces
différentes données suggérent donc que certaines especes du genre pourraient en fait occuper
une niche arboricole, au moins partiellement et on ne peut donc conclure a une stricte
nidification des especes ddaumatomyrmegans la litiere. Ceci est conforté par le fait que
les Penicillata qui sont leurs proies exclusives, se rencontrent aussi bien dans le sol, que dans
la litiere, sous I'écorce des arbres et dans les plantes épiphytes. Les Thaumatqreywaetx
en outre trouver des sites de nidification adéquats dans les arbres tels les termitieres
arboricoles abandonnées, les plantes épiphytes ou les nids d'oiseaux. Les termitieres
arboricoles abandonnées constituent des refuges pour de nombreux organismes comme dans
une forét de varzed amazonienne pres de Manaus (AM, Brésil) ou certaines fourmis de la
litiere migrent du sol vers les termitiéres arboricoles (abandonnées) en période de crue
(Martius 1994 ; Martius et al. 1994) Dans des localités qui ne subissent pourtant pas de
crue, les fourmis utilisent aussi les termitieres arboricoles (abandonnées ou non), spécialement
durant la saison humide, parce qu’elles leur offrent un refuge sec (Jaffe et al. 1995 - savanes
et foréts secondaires au Venezuela). La coloni&.dsntumaxécoltée par Brandao et al.

(1991) dans une cavité a la base d’'une feuille de bromélie, occupait peut-étre déja cette plante

83 Aucun nid deThaumatomyrmer’a été trouvé, cependant le détail des espéces de fourmis récoltées n’est pas
toujours donné.
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dans I'arbre avant que celle-ci ne tombe sur le sol. Le spéciménpadudistrouvé dans un

nid d’'oiseau abandonné au Venezuela y avait peut-étre fait son propre nid. D’autres espéces
de fourmis y ont été récoltées en méme temps qlibdamatomyrmefWeber 1942) et des
fourmis ont aussi été trouvées dans des nids d’oiseaux en Amazonie brésilienne dans une forét
de varzea (Torres et al. 2002), habitat privilegié Tdepaludis Cette espéce a donc pu

s’adapter a I'inondation temporaire de son habitat en adoptant un mode de vie arboricole.

4.4.3.Les nids dans les coquilles d’escargot

Deux espéces du genfEhaumatomyrmexavaient été trouvées pres de coquilles
d’escargot auparavant : une femelle Teaumatomyrmex cochleari€reighton a Cuba
(Creighton 1928) et une autre de Thaumatomyrspeau Brésil (état de Bahia) (Delabie et al.
2000a). Ces derniers auteurs avaient d'ailleurs suggéré que ces femelles pouvaient étre a la
recherche d’'une cavité pour nidifier. L&&aumatomyrmexe sont pas les seules fourmis
rencontrées dans les coquilles d’escargot (voir annexe 3), cependant, elles représentent le type
méme de fourmi conchicole, au moins dans les cacaoyéres et les foréts du sud de I'état
brésilien de Bahia, vu le nombre de nids trouvés dans ces structures creuses par rapport aux
autres fourmis. Il est intéressant de noter Br@bolomyrmex longinoduBerayama & Ogata
(Proceratiinae, Probolomyrmecini), une autre espéece de fourmis spécialisée dans la prédation
de Penicillata, utilise aussi les coquilles pour nidifier, mais cette fois celles-ci sont remplies de
terre (Kikuchi & Tsuji 2005). A de rares exceptions, les coquilles utilisées par les

Thaumatomyrmesont toujours vides de toute matiere.

4.4.4.Les nids dans les fragments de termitiere en « carton » (bois digéré plus
ou moins lié par des particules de terre)

Les nids deThaumatomyrmexsp.1l etT. contumaxn’ont été trouvés que dans des
fragments de termitiere abandonnée tombés au sol. Ces deux espéces n’ont peut-étre donc pas
une nidification arboricole et la présence de termites est aussi sans doute un facteur limitant
Elles ne forment pas d’association particuliere avec les termites. D’'autres espéces de fourmis
peuvent occuper le méme fragment dont le volume est toujours largement suffisant pour leur

permettre de former des nids séparés.

4.4.5.Les nids dans les monticules de termitiere en terre
Les nids deT. mutilatus ne se rencontrent que dans les parties du monticule
abandonnées par les termites, qu’elles peuvent partager avec d’autres especes de fourmis. Les
Thaumatomyrmexe sont pas des prédateurs de termites (voir chapitre B) rautilatus

utilisent les monticules de termitiere pour nidifier mais aussi pour fourrager puisque les
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Penicillata trouvent refuge dans ces structures (obs. pers.). Dans le cerrado, les monticules en
terre de termitiére abritent une grande diversité d’organismes dont de nombreuses especes de
fourmis, et une espéce de termit&€prnitermes cumulangollar (Nasutitermitinae), a
notamment été qualifiée « d’espece clés-de-volte » dans ce biome, car ses constructions sont
des éléments structurels importants utilisés par de nombreux arthropodes (Redford 1984). Les
monticules de termitieres résistent aux incendies fréquents dans ce milieu ainsi qu’aux fortes
pluies et aux températures basses qui peuvent sévir, ils offrent de plus nhombreuses petites
cavités préconstruites. Ce type de structures représente sans doute 'un des principaux sites de

nidification de T. mutilatugans le cerrado.

Avant cette étude et celle de Santos et al. (2007b, en prep.) alltamematomyrmex

n'avait été trouvée dans une termitiere, qu’elle soit faite de bois digéré plus ou moins lié par
des particules de terre ou de terre cimentée par les sécrétions salivaires ; au niveau du sol ou
arboricole ; active ou abandonnée ; dans le cerrado, la Forét Atlantique ou un autre biome
brésilien ; au Brésil ou dans un autre pays de la Région Néotropicale (Martius et al. 1994 ;
Delabie 1995 ; Jaffe et al. 1995 ; Issa & Jaffé 1996 ; Coronel & Laffont 1999 ; Cunha &
Brandao 2000 ; Angeluci 2003 ; Diehl et al. 2005 ; Pinheiro 2008 ; Costa et al. 2009 ; Dutra &
Galbiati 2009). Mais dans plusieurs études, aucune ou peu de précisions sur l'identité des
fourmis trouvées dans les termitieres ont été données (Domingos 1983 ; Mill 1984 ; Prestes
2009).T. mutilatusa toutefois été récoltée deux fois en association avec des termites (Kempf

1975), mais la description du nid n’est pas assez détaillée.

4.4.6.Les nids dans les fruits

Trois nids deThaumatomyrmexsp.11 ont été récoltés dans des fruits Dipteryx
panamensisa LaSelva-CostaRica. lIs sont peut-étre plus adéquats que les branchettes dans
lesquelles aucun nid dehaumatomyrmer’a été trouvé dans cette localité (Byrne 1994). La
cohabitation de deux espéces de fourmis dans le méme fiDitpEnamensigst assez rare,
hors c’était le cas pour deux nids Beaumatomyrmex!| y a sans doute plusieurs raisons a
cela : leur défense permet de protéger leur nid contre ces fourmis (voir chapitre 4) ; elles ne
rentrent pas en compétition avec les autres fourmis et elles ne sont pas agressives ou
dominantes vis-a-vis d’elles, il peut donc y avoir une tolérance mutuelle ; ou bien elles n’ont
peut-étre tout simplement pas été capables d’empécher l'autre espece de s’installer dans le
fruit et elles courent le risque de se faire déloger lorsque la taille de la colonie de l'autre

espéce augmentera.

132



Chap. 3 Ecologie et comportement de nidification

En Région Néotropicale, seules des études, dans l'agroécosysteme cacaoyere, sur
I'utilisation par les fourmis des fruits de cacaoyers encore sur I'arbre (Pereira et al. 2005) ou
tombés sur la litiere (Fowler 1993 ; Delabie et al. 2000b), ont été effectuées. Pourtant, par
exemple, dans la station et réserve biologique La Selva au Costa Rica, en milieu naturel, les
fruits tombés au sol servent de sites de nidification pour plusieurs especes de fourmis (voir
Kaspari 1996a ; McGlynn 2006). Une colonieRiEsiceros mannBrown & Kempf y a ainsi
été récoltée dans une cosseR#mtaclethra macroloba (Willd.) Kuntze (Plantae, Fabales,
Fabaceae) (Wilson & Hélldobler 1986). Plusieurs especes d’'arbres de forét tropicale humide
donnent ainsi des fruits susceptibles d’étre de bons sites de nidification pour les fourmis au
niveau de la litiere, notamment [@. panamensiglans les fruits duquel avaient déja été
trouvées six colonies d&namptogenys horrantschi (Ectatomminae) sur I'lle de Barro
Colorado au Panama, le pays voisin du Costa Rica (Pratt 1994). Au méme titre que les autres
structures ligneuses, les fruits, dont les parois ligneuses forment une enveloppe protectrice qui
peut étre trés dure, sont des sites potentiels de nidification pour de nombreuses especes de
fourmis. Thaumatomyrmesp.4 a été récoltée dans une forét de chénes, de pins et d’acacias
au Mexique et il ne serait pas étonnant que des nids de cette espéces soient récoltés dans les
glands de chénes qui constituent le site de nidification privilégié de nombreuses espéces de

fourmis des régions tempérées ¢. : Coovert 2005).

4.4.7.Des nids dans les nids en terre de guépes solitaires
Les guépes solitaires qui construisent ce type de nid, les placent dans des endroits
protégés des intempéries. Ces nids représentent donc de bons sites de nidification potentiels
apres que l'adulte de guépe a émergé ou que ses parasites sont sortis apres avoir vidé le nid de
son contenu. Une colonie dgasicerossp. (Myrmicinae) a été trouvée dans l'un deux a

llhéus-BA et une de Platythyrea sp. (Ponerinae) a LaSelva-CostaRica.

4.4.8.Les nids dans les cocons de Lepidoptera

La nidification dans les cocons de Lepidoptera est un comportement connu chez
guelques autres espéces de fourntamponotus abdominalifabricius dans les grands
cocons dOiketicus kirbyi Guilding (Lepidoptera: Psychidae) (Crawley 1916 - Guyana),
Crematogaster brevispinosa Mayr var. tumulifera Emery (Wheeler 1916 - Guyana) ou encore
Dolichoderus lamellosuMayr (MacKay 1993 - Nouveau Monde, sans précision), pour ces
deux derniéres espéces, le type des cocons utilisés n'est pas précisé.

Une dizaine d’anciens nids de mutilatusont donc été trouvés dans des cocons de

Limacodidae et il est étonnant de ne pas avoir rencontré un nid occupé. Les cocons ont été
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récoltés en mars, une période assez chaude et pluvieuse. Il est possible que dans cette localité
T. mutilatusnidifie dans des strates différentes suivant la saison. Les étés sont généralement
humides et chauds alors que les hivers sont plus secs et froids, la température pouvant
atteindre des valeurs négatives. Les cocons de Limacodidae abritant les anciensTnids de
mutilatus étaient remplis de trichomes, avec souvent juste un petit espace libre au milieu.
Pourquoi y a-t-il autant de trichomes dans ces structures creuses ? Serviraient-ils de matériau

isolant ?

4.4.9.Les nids dans les troncs, les branches et les branchettes « naturelles » ou
« artificielles »

Certains nids ont été rencontrés dans des cavités dans des structures ligneuses. Les
troncs d’arbres, branches et branchettes tombés sur le sol représentent 'un des principaux
sites de nidification pour les fourmis de la litiere il est donc naturel d'y trouver quelques nids
de ThaumatomyrmexCependant, aucune especeltiaumatomyrmer’a été rencontrée lors
d’études sur les fourmis utilisatrices de structures ligneuses (hormis les fruits) au niveau de la
litiere dans la Région Néotropicale (Kaspari 1993, 1996a ; Byrne 1994 ; Delabie et al. 1997b,
2000b ; Carvalho & Vasconcelos 1999, 2002 ; Armbrecht & Perfecto 2003 ; Armbrecht et al.
2004, 2006 ; Davidson et al. 2006 ; Schiitte et al. 2007 ; Diniz-Filho et al. 2007 ; Pereira et al.
2007a, 2007b). Les structures ligneuses sur la litiere ne sont sans doute qu'un site de
nidification occasionnel pour les Thaumatomyrmex

La présence de fourmis de ce genre dans des branchettes « artificielles » (fabriquées
avec des tiges de bambou ou en perforant longitudinalement une branchette d’'un arbre présent
dans le milieu) montre la capacité d’adaptation Hesumatomyrmea un site de nidification
non ou moins familier. Cela suggeére qu’elles doivent se baser sur certaines caractéristiques
générales pour choisir la structure dans laquelle elles vont nidifier, plus que sur une attirance

fixe, voire innée, pour un type particulier de structure comme les coquilles d’escargot.

Tableau 3-3. Nombre de nids et d’anciens nidg ldieumatomyrmesp.1 et del. contumax
récoltés dans chaque classe de volumes et d’aires d’ouverture (voir annexe 3 tableau A3-2)
dans les quatre localités ou ces deux especes sont sympatriques.

test exact de Fishe Classedevolumes | 1 | 2 | 3 | 4 | 5 | Total
T. contumax 2 | 15 2| 26/ 49
p <0,0001 Thaumatomyrmex sp.1 57 | 52 9 1| 123

4
4

test exact de Fishe Classe d'airesdouvertu 1 | 2 | 3 | 4 | 5 6 7 Total
2
5

T. contumax 2 111 3| 2 2 27 49
Thaumatomyrmex sp.1 59 | 35 12 9 1 2 123

p < 0,0001
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4.4.10.Comportement de nidification de deux especes dEhaumatomyrmex
sympatriques
Les nids des espec&@haumatomyrmesp.1 efl. contumaont été récoltés en sympatrie

dans quatre aires, en grande majorité dans les coquilles d’escargot (tableau 3-1). L’analyse du
patron d'utilisation des coquilles d’escargot par ces deux especes dans l'aire Ilhéus-BA-
Premiere (qui faire partie de I'aire Ilhéus-BA, voir chapitre 2) a montré qu’elles occupent des
coquilles de volumes et d’aires d’ouverture différents (voir annexe 3). La différence quant a
I'utilisation des classes de volumes et d’aires d’ouverture entre ces deux especes est encore
plus nette lorsque les données des nids des quatre aires de récolte sont regroupées (tableau 3-
3). Thaumatomyrmesgp.1 utilise significativement plus de coquilles de faible volume et de
petite aire d'ouverture alors quE. contumaxoccupe notamment un certain nombre de
coquilles du morphotype MGVIlegalobulimusspp.) qui sont les plus grosses rencontrées dans
la région d’étude. A Itapetinga-BA ce morphotype est dominant et sept nilscoatumax
ont été trouvés contre un seul deaumatomyrmesp.1, lors d’'une mission d’exploration de
guelgues heures dans cette aire de forét (voir anneXd&)ymatomyrmesgp.1 n’occupe des
coquilles de MG que lorsqu’une cavité de taille bien inférieure y est présente (nid en terre de
guépe solitaire ou cavité dans la terre) (voir annexe 6). La difference dans la taille des
coquilles utilisées par les espéces sympatridieesmimatomyrmesp.1, la petite espéce, Bt
contumax la grande, est sans doute due au fait que la premiére espéce n’'a pas la capacité de
défendre une structure d’'un volume trop grand, et surtout, dont le trou d’accés au nid est trop
large pour gqu’elles puissent le boucher en formant un mur de trichomes ; et que pour la
seconde espeéce, les coquilles de petit volume (classe 1 (<1 ml), voire certaines de classe 2 ([1
- 5 ml] - voir annexe 3 tableau A3-2) sont trop étroites pour le développement de la colonie,
méme si cela ne les empéche pas d'utiliser ce type de coquilles notamment lorsque les
grandes ne sont pas frequentes (voir annexe 3). Dans les aires ou ont été récoltées des
coquilles, celles des classes de volumes 3 (]5 - 10 ml]) et 4 (]10 - 15 ml] - voir annexe 3
tableau A3-2) et d’aires d’ouverture 3, 4, 5 et 6 (J100 - 150] - ]150 - 200] - ]200 - 250] - 1250
- 300] mn? - voir annexe 3 tableau A3-2) sont sous-représentées (voir annexe 3). Ce sont des
classes intermédiaires et le fait qu’elles sont sous-représentées limite I'analyse de l'intervalle
des volumes et des aires d’ouverture des coquilles préféreghganatomyrmesgp.1 etT.
contumaxet donc limite aussi I'analyse de la compétition pour ces sites de nidification entre
ces deux espéces sympatriques. Cependant, on remarque toutefois une relative séparation de

la niche écologique entrEhaumatomyrmezgp.l etT. contumaxen fonction de la taille des
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sites de nidification qu’elles utilisent. En ce qui concerne les coquilles, il semble que plus
celles qui sont préférées par une especéhdg@matomyrmesgont fréquentes dans le milieu,
plus on aura de chance de trouver de nids de celle-ci, ce qui répond a une certaine logique. La
densité des nids des especed daumatomyrmerépend au moins en partie de la densité de
leurs sites de nidifications préférés, qui peuvent donc représenter une ressource limitante. On
retrouvera peut-étre le méme phénomene dntreutilatuset Thaumatomyrmegp.1 dans les
aires Itambé-BA-OO (ou les coquilles de faible volume et petite aire d’ouverture sont les plus
fréquentes) et Itambé-BA-MG (ou les coquilles de MG sont les plus frequentes). Dans une
aire dans laquelle la densité des sites de nidification préférés de chaque espece de
Thaumatomyrmegst la méme, il sera intéressant de comparer le nombre de nids de chacune
d’elles pour mieux analyser les autres facteurs qui influencent leur densité dans une localité
donnée.

4.4.11.Caractéristiques des sites de nidification utilisés

La récolte des nids dehaumatomyrmea été ciblée sur des types de structures creuses
et de cavités particuliers mais cela permet toutefois de dégager certaines caractéristiques des
sites de nidification utilisés par ces fourmis.

Les structures creuses et les cavités utilisées pour la nidification, observées jusqu’'a
présent, sont toutes préconstruites. Elles peuvent étre de nature minérale et/ou organique et
elles ont des formes et une architecture interne diverses. Les termitieres offrent un dédale de
chambres de quelques centimetres cubes alors que les coquilles d’escargot ont une seule
cavité interne en forme de tube hélicoidale qui se rétrécit de lI'ouverture a l'apex de la
coquille. Les différentes structures sont généralement résistantes a I'épreuve du temps et/ou
sont placées dans un endroit a I'abri des intempéries. Elles peuvent ainsi rester intactes dans le
milieu plusieurs mois ou années avant de disparaitre ou de devenir inadéquates pour la
nidification. L’'un des avantages de l'utilisation de telles cavités pérennes est qu’une colonie
peut habiter le méme nid plusieurs générations successives, ou peut réutiliser un nid
abandonné et donc bénéficier des structures défensives a base de trichomes déja en place (voir
chapitre 4).

Ce sont des structures remarquables dans le milieu qui peuvent faciliter la localisation
des femelles par les males, mais donc aussi par les parasites éventuels. Les coquilles
d’escargot sont ainsi faciles a repérer notamment parce qu’elles sont claires et contrastent
avec le sol plus sombre. L'abeill®smia bicolor (Apoidea, Megachilidae) est aussi un

hyménoptére conchicole, les méales de cette espéce sortent en premier au printemps et partent
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directement a la recherche de coquilles, en fait, de tout objet qui y ressemble afin de trouver
les femelles encore dans leur cocon (Bellmann 1999 p. 242). Les males des espeéces
conchicoles de Thaumatomyrmex devraient avoir le méme comportement.

Bien que les structures creuses ou cavités soient préconstruites et le plus souvent de
forme et de volume fixes, le volume interne est toujours largement suffisant pour accueillir un
nombre d’individus bien supérieur au nombre moyen d’individus par nid connu pour les
especes dd@haumatomyrmexollectées (voir chapitre 5). Ce n’est donc pas une contrainte
pour elles.

Les sites de nidification utilisés sont souvent regroupés : les coquilles d’escargot a la
base des arbres et les fruits sous l'arbre qui les a produits. Les nidsadeatomyrmex
peuvent étre trouvés a quelques centimetres les uns des autres. Le fait que ces espéces
utilisent des structures préconstruites qu’elles ne peuvent déplacer, fait que le lieu ou sont ces
structures leur est imposé. Méme si la structure convient, I'environnement ou elle se trouve
n'est pas forcément favorable pour lHsaumatomyrmexC’est I'un des désavantages de la
dépendance de l'utilisation de structures préconstruites.

La recherche de ces cavités preconstruites est un mode simple et efficace de nidification
qui demande notamment peu d’effort, surtout pour des nids dont le nombre d’individus est
faible. Mais il répond sans doute aussi a I'inadaptation des mandibul&ébal@matomyrmex
pour la construction de cavités, celles-ci résultant plus d’'une spécialisation morphologique
tres poussée dans la prédation des Penicillata. Des aménagements sont cependant apportés a
I'architecture interne du nid : les ouvrieres accumulent, a I'entrée du nid et dans celui-ci, les
trichomes des Penicillata capturés et ramenés au nid dans lequel ils sont épilés avant d’étre
dévorés. Elles édifient ainsi de véritables barriéres constituées de trichomes, la défense
physique naturelle de leurs proies, pour défendre leur propre nid (voir chapitre 4). Il s’agit la
d’'un comportement remarquable dans les modalités de nidification de ces fourmis qui fait
ainsi le lien avec la fonction prédatrice. La possession de cette défense passive efficace
confére sans doute un avantage abhaumatomyrmepgour I'utilisation de structures creuses
difficilement défendables comme les coquilles d’escargot qui sont en cul-de-sac et dont

certaines ont une large ouverture.

5. Conclusion

Les Thaumatomyrmextilisent idéalement les structures creuses et les cavités présentes

dans chaque écosysténe.mutilatusqui a la plus large répartition géographique et vit dans
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des milieux différents, s’adapte en fonction du milieu dans lequel elle se trouve et est ainsi
capable d'utiliser des structures creuses et des cavités différentes.

Un fait remarquable est la capacité de certaines espeddmdmatomyrmese nidifier
dans les coquilles d’escargot. Lorsque ces structures sont présentes dans le milieu, ce mode de
nidification semble étre privilégié et il représente sans doute une caractéristique du genre,
peut-étre méme une plésiomorphie. Les nids de trois espéces ont été récoltés dans des
coquilles et une autre espéce a été trouvée au milieu de coquilles qui jonchaient le sol. Le
mode de vie conchicole est particulier et peu de fourmis I'ont adopté (voir annexe 3). Les
especes d&haumatomyrmewnt donc peu de compétiteurs pour ce site de nidification, ou
alors ils sont seulement ponctuels et locali$agmannia auropunctatdoger a Itambé-BA
et Ilhéus-BA-CEPEC-Murraya eBasicerosspp. a Ilhéus-BA-Premiere - voir annexe 3).
Toutes les fourmis ne sont peut-étre pas capables de s’adapter aux caractéristiques
particulieres de celui-ci. La capacité de vivre dans un environnement subissant les fluctuations
climatiques journalieres et la capacité a défendre le nid construit a I'intérieur de la coquille
sont sans doute des facteurs déterminants auxquelsTHasmatomyrmexsemblent
parfaitement adaptées. Elles construisent des murs et des barrieres a base de trichomes de
Penicillata et de divers débris qui constituent une défense passive efficace mais qui pourraient
aussi créer un microclimat plus stable a lintérieur de la coquille, notamment pour
Thaumatomyrmexsp.1l d’ltambé-BA (voir chapitre4). Cette espéce utilise des coquilles
coniques allongées dans lesquelles elle construit plusieurs murs de trichomes et débris, sans
doute pour se défendre &¢. auropunctata qui est fréquente dans cette localité et qui utilise
aussi les coquilles pour nidifier, mais peut-étre aussi a cause du climat de type BSwh (Climat
chaud de caatinga, étés pluvieux et période seche d’hiver bien définie, température moyenne
supérieur a 18°C, absence d’excédent hydrique - température et précipitations moyennes
annuelles 22,8°C et 681 mm). En utilisant les coquilles d’escargof hi@smatomyrmex
s’affranchissent de la compétition avec un bon nombre de fourmis de la litiere. La défense
passive efficace deFhaumatomyrmexeur a donné la capacité d'utiliser des sites de
nidification peu exploités par les autres fourmis. De plus, comme ces structures creuses ou ces
cavités sont préconstruites, [€eaumatomyrmex’ont donc pas besoin d’étre hombreuses
pour construire ou ameénager le nid, la force d’'un groupe n’est pas nécessaire pour ce mode de

nidification.
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CHAPITRE 4 - COMPORTEMENT ALIMENTAIRE ET
DEFENSE DU NID DANS LE GENRE Thaumatomyrmex
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Résumé

1. Suivant leur régime alimentaire, les fourmis peuvent étre classées en généralistes ou en
spécialistes. Plusieurs especes de Ponerinae font partie de la seconde catégorie et sont
spécialisées dans la chasse aux Diplura, Isopoda, Isoptera ou aux Diplopoda Penicillata
comme deux especes du genreaumatomyrmexDans le but de déterminer la réelle
spécialisation alimentaire de ces deux espebleaumatomyrmesp.l etThaumatomyrmex
contumax et de cing autres du méme genfeaumatomyrmex mutilatu$haumatomyrmex

atrox, Thaumatomyrmessp.2, Thaumatomyrmesp.11, Thaumatomyrmexf. zeteki nous

avons analysé le contenu des nids et/ou mené une étude de type « cafétéria » en leur offrant en
particulier des invertébrés au corps assez moul.

2.Les données indirectes et/ou directes montrent que les sept espéces étudiées sont
prédatrices de Penicillata. Cependditaumatomyrmesp.1, la plus petite espéce, se nourrit
aussi en partie de Collembola. Les espéceshdeimatomyrmepossedent une morphologie
similaire, notamment de longues mandibules fines et arquées qui portent trois ou quatre dents
effilées et pointues. Les Penicillata constituent certainement leur proie principale, cependant
elles doivent sans doute aussi chasser occasionnellement d’autres invertébrés a corps mou.

3. Les Penicillata sont des Diplopoda sans défense chimique, ni cuticule épaisse et dure, leur
tégument est mou et recouvert de soies, appelées trichomes, dentelées sur les faces dorsale et
latérale, et dentelées et crochues regroupées en plusieurs pinceaux au hiveau du telson
(Polyxenidae et Lophoproctidae). Les Penicillata Synxenidae, n’ont pas ces pinceaux et ont
des soies en forme d’écaille sur les tergites. Les trichomes dentelés et crochus constituent la
défense des Penicillata, qui les projettent sur leur agresseurTHasnatomyrmese
nourrissent des Penicillata des trois familles.

4. Le fourragement se fait en solitaire. Apres localisation du Penicillatdydamatomyrmex

le saisit entre ses mandibules et le pique avec son aiguillon pour le paralyser.
Thaumatomyrmesgp.1 capture difficilement des Penicillata plus grands qu’elle. La phase de
préparation du Penicillata pour son transport est bien définie, il le plus souvent transporté pris
entre les mandibules face ventrale au niveau des premiers segments abdominaux et jeté par-
dessus le corps de la fourmi, faisant que les pinceaux de trichomes crochus se trouvent
eloignés de celui-ci. Le transport d’'une femelle par une autre est identique.

5. Dans le nid, le Penicillata paralysé peut étre laissé sur le sol pendant plusieurs jours avant
d’étre généralement épilé avant consommation. L’épilation suit une séquence bien définie :

les trichomes des pinceaux caudaux sont épilés en premier et placés sous forme de touffes a
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I'entrée et sur les parois ; les trichomes latéraux et dorsaux sont éparpillés sur le sol du nid. La
femelle se sert des tarses des pattes prothoraciques, qui portent de courtes et robustes soies,
pour retirer les trichomes, pendant que les mandibules maintiennent le Penicillata. Le
Penicillata est ensuite consommé, généralement face ventrale, et il n’en restera quasiment plus
rien. Thaumatomyrmex sp.1 retire aussi les écailles des collemboles.

6. La prédation des Penicillata est peu commune chez les fourmis et connue uniquement chez
des espéces du genkReobolomyrmex(Proceratiinae) dont les ouvriéres fourragent seules
comme lesThaumatomyrmexmais peuvent chasser des Penicillata deux fois plus grands
gu’elles, le transport n'est pas stéréotypé et I'épilation se fait a plusieurs femelles qui se
servent de leurs mandibules pour saisir et retirer les trichomes.

7. Les mandibules, les grandes soies dressées et régulierement disposées sur le corps mais peu
nombreuses, les comportements de transport et d’épilation des Penicillata bien définis, la
toilette, le déplacement lent dans le nid dont les parois sont recouvertes de trichomes, la petite
taille des nids, constituent des adaptations morphologiques et des comportements spécifiques
a la prédation sur les Penicillata.

8. Les Thaumatomyrmeforment dans leur nid, des tapis, des barrieres et des murs avec les
trichomes de Penicillata, ce comportement particulier doit avoir une fonction et répond sans
doute a une pression de sélection qui confere un avantage sélectif. Les trichomes sont I'arme
défensive des Penicillata et [#aumatomyrmexioivent s’en servir aussi pour la défense.
Nous avons donc testé la fonction défensive du comportement de réutilisation des trichomes.

9. Les murs formés avec les trichomes crochus sont efficaces pour prévenir I'invasion du nid
par des fourmis prédatrices ou compétitrices, au contraire des seuls tapis de trichomes
dentelés qui sont peut-étre plus dirigés contre des invertébrés plus petits ou les champignons.
10.Le type de défense ddhaumatomyrmefait le lien entre la fonction prédatrice et la
fonction défensive du nid. C’est le premier cas d'utilisation comportementale de la défense
physique de sa proie par un prédateur afin d’acquérir une défense dissuasive. C’est un type de
défense bien adapté pour la stratégie de fondation du nid par une femelle seule, parce gqu’elle
est aussi efficace, que la femelle soit dans son nid ou en train de fourrager a I'extérieur.

11.La prédation spécialisée sur les Penicillata constitue un avantage sélectif indéniable, elle
permet notamment de limiter la compétition presque aux seules especes du méme genre et
d’acquérir une défense passive dissuasive efficace & moindre colt qui permet a son tour aux
fourmis d'utiliser des structures creuses ou des cavités peu exploitées par les autres animaux,

telles les coquilles d’escargot, mais aussi de vivre en solitaire ou en petite unité.
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Chapitre 4. Comportement alimentaire et défense du nid dans le genre

Thaumatomyrmex

Notes :
Ce chapitre présente le comportement alimentaire dans le Heauenatomyrmeet le

lien original entre leur alimentation et la défense du nid.

A. Comportement alimentaire de plusieurs espéces du genre

Thaumatomyrmex réelle spécialisation ?

A.1l. Introduction

Suivant leur régime alimentaire, les fourmis (Arthropoda, Insecta, Hymenoptera,
Formicidae) peuvent étre classées en généralistes, leurs ressources alimentaires sont variées,
tant solides que liquides, d’origine animale, fongique ou végétale ; ou en spécialistes, elles
n'acceptent principalement qu’un certain type de ressources alimentaires (voir Fowler et al.
1991). Parmi ces dernieres, on trouve de nombreuses fourmis carnivores, ce régime
alimentaire correspond sans doute a celui de I'ancétre des fourmis (voir Fowler et al. 1991).
Certaines d’entre elles, a partir sans doute d’'un régime carnivore généraliste, ont développé
une spécialisation dans la capture d’un certain type de proies. Certaines espéces montrent des
spécialisations remarquables : il y a des fourmis spécialisées sur des annélides (Annelida,
Oligochaeta), des Isopoda (Crustacea), des acariens (Arhtropoda, Arachnida, Acarina,
Oribatida), des ceufs d’Arthropoda, des Diplopoda (Arthropoda, Myriapoda), des Collembola
(Arthropoda, Hexapoda), des Diplura (Hexapoda), des Dermaptera (Hexapoda, Insecta), mais
aussi sur des insectes sociaux comme des termites (Insecta, Isoptera) et méme des immatures
et/ou des imagos de fourmis ou d’autres hyménoptere sociaux (Insecta, Hymenoptera)
(Holldobler & Wilson 1990 pp. 559-561 ; Lattke 1990 ; Brown 1992 ; Masuko 1994, 2009 ;
Schultz & McGlynn 2000 (livre « Ants standard methods” p.50) ; Ito 2001 ; Wilson 2005 ;
Powell & Baker 2008). Parmi ces fourmis, deux genres ont une prédation spécialisée sur une
proie auxquelles les autres fourmis ne s’attaquent apparemment pas. Deux espéces du genre
Thaumatomyrmex Mayr (Ponerinae, Thaumatomyrmecini) et plusieurs du genre
ProbolomyrmexMayr (Proceratiinae, Probolomyrmecini) sont connues pour chasser les
Diplopoda Penicillata (Myriapoda) (Brand&o et al. 1991 ; Ito 1998 ; T. KikUpkis. com.

39 Faculty of Agriculture, University of the Ryukyus, Okinawa, Japon.
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2005). Ces diplopodes contrairement aux autres, ne disposent pas d’'une défense basée sur une
cuticule épaisse et solide ou sur des sécrétions chimiques répulsives, les Penicillata ont la
cuticule molle et sont recouverts de soies défensives, les trichomes, ceux des pinceaux
caudaux sont dentelés et crochus, ils sont projetés contre I'agresseur et s’attachent a ses soies
et entre eux, immobilisant celui-ci (Eisner et al. 1996).

Quatre especes du gerreaumatomyrmexdes groupeferox et mutilatus ont donc été
récoltées afin d’étudier leur régime alimentaire a partir de données indirectes, tirées de la
récolte des nids, et directes, tirées des expériences de prédations de type « cafétéria »,
réalisées en laboratoire. L’espébegaumatomyrmesgp.11 a été récoltée au Costa Rica, alors
gue les quatre autres espéces sont brésiliennes. L’étude de Brandao et al. (1991) présente déja
des données sur le régime alimentaire de deux d’entre &lemimatomyrmexsp.1'° et
Thaumatomyrmex contum&empf. La séquence de chasse sera aussi présentée, mais n'a pas

ete spécifiguement étudieée et ne sera donc pas détaillée.

A.2. Matériel et méthodes

A.2.1. Etude type « cafétéria »

Cette étude a été effectuée au laboratoire avec des nids de trois especes mises en €levage
(voir les détails dans le chapitre 2) : quatre nidsTHaumatomyrmesp.1l d’llhéus-BA et
guatre nids d’'ltambé-BA ; quatre nids de contumaxd’llhéus-BA ; ainsi qu'un nid df.
mutilatus d’ltambé-BA et un nid d’Uberlandia-MG.

De la litiere a été prélevée dans les cacaoyeres autour du CEPEC (llhéus-BA) et
ramenée au laboratoire. Elle a ensuite été triée afin de récolter les différents types
d’'invertébrés, notamment ceux dont le corps mou: Collembola Poduromorpha et
Entomobryomorpha, Diplura, Isoptera (Insecta - larves et adultes), Pseudoscorpionida
(Arachnida), Psocoptera (Insecta - ailés et non ailés), Thysanura (Insecta), Diptera (Insecta -
larves et imagos), ceufs d’invertébrés non identifiés, ceufs d’araignées (Arachnida), larves et
ceufs de fourmis (Insecta, Hymenoptera), escargots (Mollusca, Gastropoda), Oligochaeta
(Annelida), Symphyla (Myriapoda), Chilopoda (Myriapoda), Hemiptera (Insecta). Un jour
avant les tests, les Penicillata présents dans le nid sont retirés. Cing-six individus de chaque
taxon d’invertébrés sont introduits vivants dans l'aire de fourragement des nids. Pour chaque

espece deThaumatomyrmexseuls les invertébrés de taille inférieure ou légérement

‘O Elle a été identifiée comniEhaumatomyrmex atroans l'article de Brandao et al. (1991), mais c'est en fait
une nouvelle espéce.
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supérieure, sont introduits dans I'aire de fourragement. Des feuilles et des bouts de bois non
troués sont placés dans I'aire de fourragement afin que les invertébrés puissent se poser, voire
se nourrir. Les Collembola, Isoptera, Psocoptera, Thysanura, Diptera, escargots, Annelida
Oligochaeta, Symphila et Hemiptera ont été introduits ensemble et sont laissés quatre jours
dans l'aire de fourragement. Au troisieme jour, des Penicillata de I'edpjénegraphis
tamoyoensi$chubart (Polyxenidae), adultes, larves et oeufs, récoltés dans la localité llhéus-
BA, sont ajoutés dans laire de fourragement. Cinq fois par jour, le nid de la
Thaumatomyrmeest observé a la lougmur vérifier si elles sont en train de chasser I'un de

ces invertébres, s’il y en a a l'intérieur du nid et si elles sont en train de le consommer. Les
Diplura, Pseudoscorpionida et Chilopoda qui sont des prédateurs sont introduits seuls et le nid
de laThaumatomyrmegst observé trés régulierement durant la journée afin d’éviter qu’une
des femelles soit la cible d’'une attaque de I'un de ces invertébreés. lls ont aussi été laissés
guatre jours dans l'aire de fourragement, cependant ils en ont été retirés toutes les nuits,
lorsque les observations ne pouvaient pas étre faites.

Apres les quatre jours de tests avec des invertébrés vivants, quatre de chaque taxon, y
compris des Penicillata, sont tués par congélation et placés sur le sol a 5 cm de I'entrée du nid
des Thaumatomyrmex

Un cocon imbibé de miel mélangé a de l'eau est aussi proposé dans laire de
fourragement.

Tableau 4A-1. Nombre de nids dont le contenu a été étudié suivant les especes de
Thaumatomyrmeet la localité ou elles ont été récoltées.

Espece Localité Type de nid Nombre de'
nids analyseés
lIhéus-BA Coquilles d'escargot 56
Thaumatomyrmex sp.1 Barrolandia-BA| Coquilles d'escargot 1
’ Itororo-BA Coquilles d'escargot 2
ltambé-BA Coquilles d'escargot 6
Thaumatomyrmex contump lIhéus-BA Coquil_les d'escargot 9
‘Buerarema-BA| Coquilles d'escargt 1
Bonito-MS Coquilles d'escargot 1
Thaumatomyrmex mmilatu%berléndia-MG Monticules épigés de 1
termitiére en terre
Thaumatomyrmesp.11 CostaRica- _ Endocarpes de _ 3
LaSelva Dipteryx panamensis

A.2.2. Analyse du contenu des nids de Thaumatomyrmex

Le contenu de certains nids a été étudié pour quatre des espédesudetomyrmex

qui ont été récoltées durant cette these (tableau 4A-1). La description des localités de récolte
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est donnée dans I'annexe 2. Le contenu des nids a été observé a la loupe binoculaire puis au
microscope quand cela a été nécessaire.
A.2.3.Etude des séquences de chasse et d’épilation démumatomyrmexsur les

Penicillata

Une étude détaillée n'a pas pu étre complétée, ni pour la chasse, ni pour I'épilation,
cependant, plusieurs séquences (complétes ou non) de chasse et d’épilation ont été observées
chez les espécdhaumatomyrmesgp.1l, Thaumatomyrmegp.11,T. mutilatuset T. contumax

La description se basera sur Brandao et al. (1991), repris et complété par Jahyny et al. (2008).

A.3. Résultats

Aucun Penicillata ou autre invertébré n’'a été rencontré dans la plupart des nids des
différentes especes d&haumatomyrmex récoltées. Toutefois, un nid dE€ mutilatus
d’'Uberlandia-BA contenait trois femelles adultesMacroxenodesp. (Polyxenidae), et six
et quatre nids, respectivementeumatomyrmesp.1 et dd. contumaxcontenaient un ou
plusieurs spécimens didonographis tamoyoensis

A.3.1.Etude type « cafétéria » et analyse du contenu des nids

A.3.1.1.Thaumatomyrmex sp.1

De tous les invertébrés présentéBhaumatomyrmesp.1, seuls les larves et les adultes
de Penicillata et les collemboles Entomobryomorpha ont été acceptés. Mais si tous les nids
ont capturé et mangé des Penicillata, seuls trois nids d’llhéus-BA ont capturé et mangé un
collembole. Aucun des invertébrés tué par congélation, ni méme les Penicillata, n’a été pris
par les femelle3haumatomyrmesgp.1. Aucune femelle n’a été observée sur le cocon imbibé
de miel mélangé a de I'eau.

Une femelle a été observée tentant de capturer un collembole, aprés I'avoir exploré
brievement, elle s’est plaguée au sol, a ouvert ses mandibules et les a fermées d’'un coup, mais
elle n'a pas réussi a capturer le collembole et la fermeture brusque de ses mandibules I'a
projetée de quelques centimétres en arriére, le collembole a sauté et pris la fuite. Une femelle
a été vue transportant un collembole de la méme maniere que le transport des Penicillata, elle
a pris son cou entre ses mandibules face ventrale et I'a porté au-dessus d’elle. Une autre
femelle, a, elle, été vue retirant les écailles du collembole dans son nid, de la méme maniére

gu’elle épile les Penicillata. Une femelle fourrageant a aussi essayé d’attaquer un des
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spécimens de Symphila, mais celui-ci a riposté en lui envoyant une substance liquide gluante.
La femelle a donc d( s’arréter pour se toiletter. Lors d’'une précédente étude, une femelle
Thaumatomyrmesp.1 privée de nourriture avait réussi a capturer deux Symphila dont le bout

de I'abdomen avait été coupé afin de leur retirer leur défense chimique (B.J. Jahyny, données
non publiées). Elle avait ensuite mangé ces invertébrés dont le tégument mou présente une
texture apparemment similaire & celle d’'un Penicillata épilé. Hormis la tentative de capture du
Symphila, les autres femelles apercues dans l'aire de fourragement n'ont pas été observées
tentant de capturer un invertébré, elles en ont exploré avec leurs antennes, mais elles passaient
ensuite leur chemin ou alors s’enfuyaient s’il faisait un mouvement brusque.

Tous les nids dont le contenu a été étudié contenaient des trichomes de Penicillata et de
maniére générale, tous les nids récoltés en avaient. Des touffes, les barrieres, les murs et/ou
les tapis de trichomes de Penicillata étaient présents dans tous les nids. Les nids de
Thaumatomyrmesp.1l de la localité Itambé-BA était les seuls a contenir des trichomes de
Penicillata de la famille des Synxenidae (fig. A6-1). Ceux-ci possedent des rangées de
trichomes en forme d'écaille sur les tergites, caractéristique de cette famille. Les autres
trichomes, notamment ceux qui sont dentelés et qui possedent des crochets appartiennent sans
doute aM. tamoyoensisqui a été le Penicillata le plus trouvé dans les localités de récolte des
Thaumatomyrmexlans I'état de Bahia ; mais aussMacroxenodesp. dont des spécimens

ont aussi été trouvés, mais uniquement a ltambé-BA.

/
/

N

e

Figure 4A-1. Image, prise au microscope, Figure 4A-2. Image, prise au microscope,
du fond d’une coquille qui contenait un nid  du fond d’'une coquille qui contenait un nid
de Thaumatomyrmexsp.l d’ltambé-BA. de Thaumatomyrmexsp.1l d’'llhéus-BA.
Les soies longues, plates, striées en forme Les soies ovales en forme d’écaille sont
d’écaille sont des trichomes des tergites de sans doute des soies de collemboles et les
Penicillata Synxenidae, et les longues soies longues soies fines et dentelées sont des
fines et dentelées appartiennent sans doute trichomes de Penicillata.

au méme Penicillata, mais ce sont des

trichomes latéraux.
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En ce qui concerne les autres soies présentes dans les nids, certaines avaient la forme
d’écaille et ont parfois été trouvées nombreuses étalées sur la paroi a certains endroits de la
coquille (fig. 4A-2), les autres soies étaient trouvées isolées et généralement peu nombreuses.
Ces écailles sont certainement celles de collemboles puisqu’elles ont la méme forme que
celles de collemboles prélevés dans la méme localité et elles sont regroupées en tas car les
femelles deThaumatomyrmesp.1 retirent les écailles avant de consommer le collembole.
Pour les autres soies, peu nombreuses et éparpillées sur le fond de la coquille, il n’a pas pu
étre déterminé a quel type d’invertébreés elles appartenaient, surtout que les soies de hombreux
d’entre eux se ressemblent. Certaines d’entre elles appartiennent sans doute a des collemboles
gui possedent des soies de différentes formes. Les tas d'écailles de collemboles ont été
trouvés dans 28 nids, des tas plus petits ou moins hombreux ont été trouvés dans 21 autres
nids, alors que seuls des trichomes avec ou non d’autres soies peu nombreuses et éparpillées,
ont été observés dans 16 nids. Pour les 11 nids collectés dans les aires llhéus-BA-CEPEC
Murraya et Ilhéus-BA-CEPEC-Erythrina (deux aires de la localité Itambé-BA), aucun nid
n'avait plusieurs tas d’écailles de collemboles. A ltambé-BA, seul un était dans ce cas sur les

six dont le contenu a été vérifié.

A.3.1.2. Thaumatomyrmex contumax et Thaumatomyrmex mutilatus

ChezT. contumaxet T. mutilatus seuls les larves et les adultes de Penicillata ont été
capturés et ramenés au nid, sauf ceux qui ont été tués par congélation. Les fourrageuses n’ont
pas vraiment prété attention aux autres invertébrés et fuyaient lorsque ceux-ci avaient des
mouvements brusques. Aucune femelleTdeontumaxh’a été observée sur le cocon imbibé
de miel mélangé a de l'eau, au contraire d’'une femell@.dautilatusd’Uberlandia-MG,
cependant, le nid était tres sec et la femelle a pu simplement vouloir trouver une source de
liquide pour s’abreuver.

Comme chezThaumatomyrmexsp.l, tous les nids dont le contenu a été étudié
contenaient des trichomes de Penicillata et de maniére générale, tous les nids récoltés en
avaient. CheZT. contumaxil y avait parfois quelques autres soies, mais toujours peu
nombreuses et éparpillées. Dans le nidl denutilatustrouvé dans une termitiere, il n'a pas
éte possible de vérifier la présence d’autres soies que celles des Penicillata. Le nid d’ltambé-
BA de cette espece, trouvé dans une coquille d’escargot, il ne contenait pas de soies de

collemboles, mais par contre il avait les soies en forme d’écaille des Penicillata Synxenidae.
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A.3.1.3. Thaumatomyrmex sp.11
Les trois nids ddhaumatomyrmesgp.11 contenaient des trichomes, mais il n'a pas été

possible de vérifier la présence d’autres soies que celles des Penicillata.

A.3.1.4.Les autres especes de Thaumatomyrmex
Une femelle d’'une espece procheTdeaumatomyrmex zetell.R. Smith a été trouvée
dans une forét en Equateur (station de biodiversité de Tiputini) se nourrissant d’un Penicillata
(M. Moffett** com. pers. 2007) et un nid d@aumatomyrmex atroweber trouvé dans une
tige de bambou contenait une certaine quantité de trichomes de Penicillata 13 c&hik
pers. 2006). Les nids dehaumatomyrmesgp.2 récoltés (voir annexe 6) contenaient aussi des
trichomes, mais comme le contenu des nids de n’'a pas été regardé au microscope, des soies

d’autres invertébrés auraient aussi pu étre trouvées.

A.3.2.Séquences de chasse et dépilation des Penicillata par les
Thaumatomyrme®® (basées sur Brand&o et al. 1991 et Jahyny et al. 2008,

mais avec des compléments)

A.3.2.1.Le fourragement

Dans la région Néotropicale, les Penicillata vivent, dispersés ou rassemblés, dans les
cavités de surface du sol, dans la litiere (sous les feuilles, dans les coquilles d’escargots
terrestres vides du mollusque, dans les enveloppes de graines, etc.), sous les écorces des
arbres et jusque dans I'humus retenu par les épiphytes et dans les chambres de termitieres en
carton suspendues aux branches d’arbres ou au sol. Ces micro-milieux peuveatpdiani,
faire partie des zones de fourragement dEsaumatomyrmex Une ouvriere de
Thaumatomyrmesp.1l (Brandao et al. 1991 ; obs. pers.),Tdecontumax(Brandao et al.
1991) et une dd. mutilatus(pers. obs.) ont ainsi été trouvées fourrageant au niveau de la
litiere alors qu’une autre ddhaumatomyrmesgp.1l (Lacau & Jahyny obs. pers.) a été récoltee
sous I'écorce d’'un arbre tombé au sol ou se trouvaient de nombreux Penicillata. Des ouvrieres
d’autres especes ont aussi été récoltées sur des arbres (voir chapitre 3).

Les especes étudiées en laboratoirba(imatomyrmedsp.1, Thaumatomyrmexsp.2,
Thaumatomyrmesp.11,T. contumaret T. mutilatug n’ont jamais montré de fourragement en
groupe, ni de recrutement, méme lorsque de nombreux Penicillata étaient présents dans l'aire

de fourragement (Branddo et al. 1991; obs. pers.). Nous considérons donc que le

*1 Smithsonian'National Museum of Natural History Washington, DC, Etats Unis d’Amérique.

2 Université d’Oklahoma, Norman, OK, Etats Unis d’Amérique.

3 Les séquences de base de chasse et d’épilation ne varient pas d’une espéce a l'autre et les données présentées
correspondent a celles stinaumatomyrmesp.1, Thaumatomyrmesp.11,T. mutilatuset T. contumax
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fourragement des espéces de ce genre doit étre solitaire. Lorsqu’elle fourrage, la femelle
marche le corps Iégerement penché vers I'avant, ses mandibules sont fermées ou légerement

ouvertes et les antennes touchent le sol, la fourmi bouge sa téte légérement de droite & gauche.

4A-3 4A-4

4A-5 4A-6

4A-7 4A-8

Figure 4A-3 a 4A-5. Séquence de chasse d’'un PeniciNdadgraphis tamoyoengipar une
femelle de Thaumatomyrmex contunsédihéus-BA.

A.3.2.2.Détection et capture du Penicillata
En laboratoire, les ouvrieres d&haumatomyrmexexplorent seules laire de

fourragement, la proie étant recherchée activement sans qu’aucune posture d’attente n’ait été
observée. Quand une proie immobile est rencontrée, la fourmi l'inspecte par de légers
touchers antennaires et pose parfois les pré-tarses de ses pattes prothoraciques sur son corps
(fig. 4A-3 et 4A-4). A ce moment, le diplopode reste généralement indifférent, a peine ouvre-

t-il en éventail les trichomes des faisceaux caudaux, prét a la défense. La fourrageuse peut
cependant détecter un Penicillata se déplacant jusqu’a quelques dizaines de millimetres d’elle,
sans contact direct. Ceci est probablement di aux mouvements d’air ou aux vibrations causées

par le déplacement du diplopode et transmises par le substrat, lesquels peuvent avoir une
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signature spécifigue aux Penicillata et/ou peuvent étre associés a une trace olfactive.
Toutefois, aucun élément pour le moment ne nous permet de minimiser le mode de détection
visuelle bien gu’elles chassent aussi de nuit. Une fois la proie détectée, la fourmi I'attaque ou
la poursuit sur une courte distance si elle s’enfuit, puis ouvre largement ses mandibules pour
la saisir d’'une fermeture brusque de celles-ci (fig. 4A-5 et 4A-6). Les longues soies a la base
des mandibules, et sans doute aussi celles sur le clypéus, pourraient servir de déclencheurs
tactiles de la morsure. Le plan des mouvements mandibulaires est le plus souvent orthogonal
par rapport a l'axe longitudinal du corps du diplopode et la prise se fait généralement
transversalement a I'axe longitudinal et au niveau de la face dorsale, les mandibules pouvant
ainsi cercler le corps du Penicillata. Le sens et I'endroit du corps attrapé (en téte béche ou
non, au niveau de la téte, du tronc ou au niveau du telson de l'animal) dépendent de la
position initiale de la fourmi par rapport a la proie surtout si celle-ci est en mouvement. Les
dents mandibulaires viennent entourer, maintenir ou perforer le corps du Penicillata qui peut
étre blessé a cet instant surtout s'il se débat trop. Il se défend en essayant de projeter ses
trichomes caudaux sur la fourmi (dans quelques cas, il n’en projette aucun) qui ne stoppe son
attaque que si ceux-ci la génent dans ses mouvements. Elle les retirera alors en se nettoyant
avant de poursuivre a nouveau la proie si celle-ci s’est échappée. Une fois sa prise assurée, la
fourmi pique le diplopode au moyen de son aiguillon évaginé, au niveau de la face ventrale de
I'animal, 1a ou le tégument est plus Mb(fig. 4A-7). La fourmi maintient sa proie a l'aide de

ses mandibules et fermement accrochée au sol par ses pattes, jusqu’a ce que le venin fasse son
effet et la paralyse (fig. 4A-8). Si le Penicillata se débat trop elle pourra le piquer de nouveau.
Une proie sans réaction n’est généralement pas piquée, seulement manipulée et saisie entre les

mandibules pour étre transportée jusqu’au nid.

A.3.2.3.Transport des proies
Une fois la proie immobilisée, la fourmi se place et/ou manipule le Penicillata de facon a
se retrouver en sens opposeé a lui (fig. 4A-9, 4A-10, 4A-11, 4A-12 et 4A-13). Puis elle le saisit
entre les mandibules (le plan des mouvements mandibulaires est généralement orthogonal par
rapport a I'axe longitudinal du corps du diplopode), sans le blesser, juste devant la téte au
niveau des premiers segments abdominaux, en face ventrale (fig. 4A-14, 4A-15, 4A-16 et 4A-

17). Si le Penicillata est sur le dos, la fourmi va se placer en face de lui, téte a téte et va donc

* La piglre au niveau des membranes inter-segmentaires observée par Branddo et al. (1991) n'a pu étre
confirmée.
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4A-9 4A-10

4A-11 4A-12

4A-13
4A-14 4A-15

4A-16 4A-17

Figure 4A-9 a 4A-17. Séquence de transport d’'un Peniciltadgraphis tamoyoensipar
une femelle de Thaumatomyrmex contumi#ikéus-BA, apres sa capture.

passer sa téte par-dessus la sienne et le saisir. S'il est toujours sur ses pattes ou de c6été, elle va
se placer de coté, en téte-béche et va passer sa téte en dessous du corps du diplopode.
L’ouvriére débarrasse légerement la zone de prise des trichomes du Penicillata a I'aide de ses
tarses antérieurs (on peut aussi observer des mouvements rapides des antenmes chez
mutilatug, puis la proie est jetée comme un sac sur le dos de la fourmi, d’'une fagon similaire

au transport des adultes observé chiegumatomyrmesp.1,T. contumadet T. mutilatus Les

trichomes crochus du Penicillata se retrouvent donc éloignés du corps de la fourmi et il
semblerait que celle-ci polarise le Penicillata suivant les pinceaux de trichomes caudaux.
Lorsqu’il n’y en a pas, elle peut transporter le Penicillata non pas en le prenant derriere la téte,
mais par le bout de son abdomen. Certains individus, sans doute des nouvelles fourrageuses,
s’y prennent parfois a plusieurs reprises avant de procéder au transport de la facon la plus

courante, qui doit étre le mode le plus efficace. Les Penicillata d’'une taille inférieure a celle
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de la fourmi sont toutefois souvent transportés retenus simplement entre les mandibules. Le
mode de transport du Penicillata ressemble beaucoup a celui du transport d’une femelle adulte
par une autre, & partir duquel il a pu évoluer. La proie est rapportée ainsi au nid ou elle sera
épilée et dévorée par les adultes puis par les larves. Les collemboles sont aussi transportés de

cette maniere.

A.3.2.4.Epilation du Penicillata

Une fois dans le nid, le Penicillata, toujours en vie (on peut voir ses pieces buccales, ses
antennes et ses pattes bouger) mais immobilisé par I'action du venin, est abandonné sur le sol,
le plus souvent sur le dos, entre quelques minutes a plusieurs dizaines de jours sans se
décomposer. Le venin injecté par I'ouvriereTd@umatomyrmea sa proie doit contenir des
substances qui la paralysent et qui la préservent aussi sans la tuer. Le diplopode est ensuite
repris puis épilé par une ouvriere suivant une séquence généralement bien définie. Le
Penicillata est mis sur le dos, la fourmi ne se place pas en téte béche, elle se place en face, son
corps reste dans le méme sens que celui de sa proie avec sa téte au niveau de la fin du tronc du
diplopode, la prise est en sens inverse a celle du transport de la proie (fig. 4A-18 et 4A-19).
Elle le prend dans ses mandibules par sa face ventrale a cet endroit, le plan des mouvements
mandibulaires étant généralement orthogonal par rapport a I'axe longitudinal du corps du
Penicillata. Elle commence a épiler les trichomes caudaux qui sont aussitét placés a I'entrée
du nid ou sur l'une de ses parois. Elle tire une ou plusieurs fois ces trichomes d’un méme
mouvement avec les tarses des pattes prothoraciques, qui portent de courtes et robustes
soied> puis les dépose en touffes sur le sol par un mouvement saccadé des pattes
(tapotements) et peut aussi se passer les tarses d’'une patte sur ceux de l'autre pour en retirer
les trichomes qui s’y sont accrochés. Une fois les trichomes caudaux retirés, elle déplace sa
prise mandibulaire vers l'avant du corps du diplopode et commence a épiler, par des
mouvements successifs des pattes antérieures les trichomes latéraux et dorsaux, ceux-ci sont
dispersés dans et a I'entrée du nid. Petit a petit elle remonte jusqu’a la téte du Penicillata (fig.
4A-20 et 4A-21). Elle pourra repasser sur certains endroits mal épilés en modifiant dans un
sens ou dans l'autre sa prise mandibulaire. Lors de cette séquence, la fourmi se déplace dans
plusieurs endroits du nid pour y répartir les trichomes. Elle se toilette aussi régulierement pour
retirer les trichomes accrochés a ses propres soies. L'épilation peut se faire en une ou

plusieurs fois, sa durée totale varie de quelques minutes a une vingtaine de minutes. Certains

45 Une attention particuliere doit étre apportée au mode d’épilation du Penicillata a la suite des nombreuses incompréhensions du texte de
Brandéaoet al. (1991) (voir par exemple Ito 1998, Baroni Urbani & De Andrade 2003), ce ne sont pas les mandibules qui servent a épiler les

trichomes du Penicillata mais uniquement les tarses des pattes antérieures qui portent de courtes et robustes soies.
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individus peuvent se placer en téte-béche et épiler le Penicillata dans le sens opposé en
commencant par la téte (méme prise que celle du transport) et non par les trichomes caudaux,
notamment lorsque le Penicillata n'a déja plus les trichomes des pinceaux caudaux ; ou alors
le Penicillata est pris par le coté, surtout s'’il est de taille bien inférieure a la fourmi, bien que
cela soit peu fréquetft Dailleurs les trichomes caudaux ne semblent pas pouvoir étre épilés

de cette facon. Le Penicillata est généralement entierement épilé (fig. 4A-22). La fourmi
mange ensuite ce diplopode en attaquant le plus souvent par la face ventrale, parfois
légerement sur le c6té ou sur le dos surtout au niveau d’'une blessure, avec ses mandibules
généralement ouvertes (fig. 4A-23). Le tégument est percé et I’'hnémolymphe absorbée, la face
ventrale, de consistance molle, est généralement aussi dévorée. Plusieurs individus, rarement
plus de deux, peuvent se partager une unique proie, chacun a l'une de ses extrémités mais
sans la démembrer. Elles donnent ensuite les restes du Penicillata aux larves qui la dévorent
généralement par sa face ventrale et peuvent introduire leur téte dans son corps tubulaire.
Plusieurs larves peuvent manger en méme temps une méme proie (fig. 4A-24). Il ne restera
généralement quasiment plus rien du Penicillata sinon quelques fragments de cuticule,
notamment la téte, les pattes et les tergites des premiers segments (fig. 4A-25). Le Penicillata
est parfois mangé anneau par anneau, généralement en commencant par le bout de I'abdomen,
méme si le Penicillata se trouve ainsi découpé, certaines de ses fonctions sont toujours
actives, mais il est toujours paralysé et il ne pourrit pas.

La partie ventrale des Penicillata est dépourvue de trichomes. Leur épilation complete
n'est donc pas nécessaire a leur ingestion, du moins par les imagos. Par exemple, des
ouvriéres de Thaumatomyrmgx.1 et T. contumaont été observées mangeant des Penicillata
dont seuls les trichomes génants avaient été 6tés (fig. 4A-26 et 4A-27).

Figure 4A-18 a 4A-21. Séequence d’épilation d'un Penicillstanographis tamoyoengipar
une femelle de Thaumatomyrmex contumh#kéus-BA.

Figure 4A-22. Deux Penicillatdfonographis tamoyoengig'un en vue dorsale et I'autre en vue
ventrale aprés avoir été épilés par une femell§ daumatomyrmex sp.1 d’llhéus-BA.

Figure 4A-23. Deux femelles dEhaumatomyrmex contumakilhéus-BA consomment le
méme Penicillatajonographis tamoyoengis

Figure 4A-24. Trois larves dehaumatomyrmesp.1 d’llhéus-BA consomment un Penicillata
(Monographis tamoyoeng3is

Figure 4A-25. Restes de Penicilladddnographis tamoyoengifissés aprés consommation
par les femelles et les larves de Thaumatomyrmex contliitteéus-BA.

Figure 4A-26 et 4A-27. PenicillataMponographis tamoyoengision épilé avant d’avoir été
consommeé par un&@haumatomyrmex contumakllhéus-BA. 26- Face dorsale. 27- Face
ventrale.

46 . . . - . . s .
Seules quelques observations cflezontumaxune espéce de grande taille, pour laquelle les Penicillata donnés ont toujours été de taille

plus petite qu’elle, contrairement aux autres espéces étudiées.
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4A-
18
4A-19
4A-26 4A-27
4A-25
4A-20
4A-24 A2l

4A-23
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A.4. Discussion

A.4.1.Régime alimentaire : réelle spécialisation ?

La prédation de Penicillata est maintenant confirmée, directement ou indirectement,
pour sept especesThaumatomyrmegp.1, Thaumatomyrmesgp.2, Thaumatomyrmesgp.11,
T. contumaxT. mutilatus T. atroxet Thaumatomyrmex cf. zeteki

Au moins une espece d&haumatomyrmexie se nourrit pas exclusivement de
Penicillata :Thaumatomyrmesgp.1 réussit aussi a capturer des collemboles. La méthode de
chasse qu’elle utilise semble différente de celle pour attraper les Penicillata, elle se placerait
en embuscade, les mandibules ouvertes prétes a se déclencher au passage du collembole. Par
contre, le transport et I'épilation des soies se font de la méme maniére. Les Penicillata ont une
défense physique efficace et ils ne fuient pas lorsqu’un autre invertébré les touche, seulement
lorsque celui-ci I'attaque, alors que les collemboles Entomobryomorpha sont préts a sauter au
moindre danger, d’'ou peut-étre la tactique de chasse différente adopléwmparatomyrmex
sp.1. On peut noter que les fourmis Dacetini (Myrmicinae) dont la plupart des espéces se
nourrissent essentiellement de collemboles Entomobryomorpha, adoptent des tactiques de
chasse différentes selon la taille de leurs mandibules (voir Masuko 1984). La prédation de
collemboles est répandue chez les fourmis et pas seulement chez les fourmis [Ragetini (
Brown & Wilson 1959 ; Moffet 1985, 198Gyrne 1994 ; Pratt 1994 ; Reznicova & Panteleeva
2001 ; Seifert 2003 ; Edwards & Edward 2007). Il est donc possible que ce soit un trait
primitif chez le genreThaumatomyrmexnotamment si I'ancétre est de petite taille. Les
collemboles représentent sans doute I'une des proies les plus abondantes disponibles pour les
fourmis de taille équivalente ou légérement supérieure, il n'est donc pas étonnant que
Thaumatomyrmesp.1 les chasse. Les Collembola Entomobryomorpha ne possedent pas de
défense chimique ou physique, leur unique défense est 'immobilité et le saut lorsqu’elles se
sentent menacées. La chasse des Collembola ne nécessite donc pas forcément d’avoir
certaines caractéristigues morphologiques particuliéeres mais est sans doute plus liée a une
stratégie de chasse adaptée.

Il n'a pas été trouveé de proies alternatives aux Penicillatahatontumaxcomme lors
de I'étude de Brandéo et al. (1991).

Il semble queThaumatomyrmexsp.l capture aussi d’autres petits invertébrés et une
femelle a ainsi réussi a capturer un Symphyla sans défense. Le tégument mou de ces
invertébrés est de la méme consistance que celui des Penicillata. Il est donc fort possible que

Thaumatomyrmesp.1 se nourrisse préférentiellement de Penicillata, puis de collemboles et
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puis d’autres invertébrés, dont le corps est mou mais pas gluant, et qui ne fuient pas
rapidement au moindre danger ou qui ne se défendent pas avec des substances répulsives ou
gluantesThaumatomyrmesp.1 est 'une des plus petites espéces du genre (voir annexe 2) et
les collemboles présents dans la litiere des cacaoyeres ou ils ont été prélevés, sont
généralement de taille légerement inférieure a elles. Leurs mandibules sont aussi assez
courtes, elles ne dépassent pas I'angle génal de la téte. Ces caractéristiques font certainement
gue Thaumatomyrmesp.1l a la capacité de chasser les collemboles contrairemé&nt a
contumaxqui est beaucoup plus grande et dont les mandibules dépassent largement I'angle
génal de la téte. Dans les nilsaumatomyrmesp.1 de certaines aires ou localités de récolte,

il 'y avait pas d’écailles de collemboles ou pas beaucoup, cela indique que les populations de
collemboles sont variables suivant le milieu et sans doute les conditions climatiques, et que
cette espece n'a pas toujours la possibilité de chasser ce type de proies. Les Penicillata sont
peut-étre plus constants dans le milieu.

Une femelle deT. mutilatusd’Uberlandia-MG s’est abreuvée au coton imbibé de miel
mélangé a de I'eau et dans la méme localité, en milieu naturel, une fémelimatomyrmex
sp. (certainemenk. mutilatus qui est la seule espece récoltée dans cette localit€é) a été vue se
déplacant sur une glande de nectaires extrafloraux afeensia pacari Saint-Hilaire
(Lythraceae) (Ostrorog & Del-Claro 2004). Cette observation p@eupriori paraitre
anecdotique, mais, considérant que d’autres espéces de ponéromsepkasBplton 2003),
traditionnellement reconnues comme exclusivement prédatrices, ont été aussi rencontrées
visitant des sucs de fruits, des nectaires extrafloraux et autres tissus végétaux ou élevant des
aphides et des coccidés (Insecta, Hemiptera) (voir Holldobler & Wilson 1990: 561 ; Dejean &
Suzzoni 1997 ; Bluthgen et al. 2000; Morini et al. 2004), cette observation sur
Thaumatomyrmeyustifie une étude approfondie sur le terrain. Le cerrado étant un milieu
aride, la recherche de nectaires extrafloraux peut correspondre plus a un besoin de s’hydrater
que nutritif.

Les Penicillata peuvent donc étre considérés comme la proie principale des
Thaumatomyrmexdont les différentes especes doivent aussi se nourrir, sans doute de maniere
moins constante, d’autres invertébrés au corps mou, nhotamment ceux qui ne possedent pas de
défense chimique, pour lesquels elles ont peut-étre aussi adapté une tactique de chasse
particuliére pour leur capture.

Des spécimens d’'une espéce de Lophoproctidaghoturuscf. adisi, ont été trouvés

dans la localité CostaRica-LaSelva sous I'écorce des troncs en décomposition sur la litiere
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ainsi que dans des bouts de termitiere®Ndsutitermespp. (Isoptera, Termitidae). Dans les
localités de cerrado (RioClaro-SP et Uberlandia-MG) les espdoregraphis tamoyoensis

et Macroxenodessp. Polyxenidae ont été trouvées. On retrouve la premiére espece et une
espéce indéterminée du second genre dans la forét semi-décidue d’ltambé-BA ou a aussi été
récoltée une espece non identifiee de la famille Synxenidae. Ce serait le deuxieme cas connu
de la présence de cette famille au Brésil (Condé 1971). A Ilhéus-BA, seule I'ddpece
tamoyoensisa été récoltée, c’est uniguement cette espece qui a été donnée comme proie aux
especes de Thaumatomyrmex maintenues en €élevage, sauf lorsque le nid a été élevé en France,
dans ce cas leBhaumatomyrmernt été nourris avec délyxenus lagurusinné trouves

dans les foréts de Paris (Polyxenidae). Les espec&halematomyrmexghassent donc des
Penicillata des trois familles existantes et peuvent méme chasser des Penicillata qui ne sont
pas présents dans leur milieu naturel. Ce qui n'est pas trées étonnant puisque le plan
morphologique de base des Penicillata est le méme.

Les espéces des genrBsaumatomyrmemMayr (Ponerinae) eProbolomyrmexMayr
(Proceratiinae), ces derniéres ont été récoltées en Asie, sont les seules fourmis connues pour
étre des prédatrices spécialisées de Penicillata. Les deux genres appartiennent a deux sous-
familles, et la spécialisation alimentaire sur les Penicillata est donc apparue au moins deux
fois chez les Formicidae. Toutefois, de petites fourmis comme les Dacetini sont capables de
capturer de petites larves de Penicillata et de les consommer (Dejean 1982 (thése) ; obs. pers.
sur Strumigenys spp.). La prédation des Penicillata par les fourmis est sans doute sous-estimée
par le fait qu’ils ne sont généralement pas proposés comme proie dans les tests du régime
alimentaire. Le plus surprenant c’est que certains Penicillata sont retrouvés a l'intérieur de nid
de fourmis et sont myrmécophiles (Condé 1971 (Diplopodes Pénicillates des nids brésiliens
de Camponotus rufipes) ; Ishii & Yamaoka (The species and number of symbiotic penicillate
millipeds in arboreal ant nest)). Le gefireaumatomyrmesge rencontre exclusivement dans
la Région Néotropicale, certaines espéces du dgemeolomyrmexexistent aussi dans cette
région notamment au Brésil (Sosa-Calvo & Longino 2008 ; Delabie et al. 2001), celles-ci
pourraient donc rentrer en compétition avecTeaumatomyrmeypour les Penicillata mais
aussi pour les sites de nidification puisqu’une espece d’Asie a été trouvée dans des coquilles
d’escargot (Kikuchi & Tsuji 2005), comme certaines especed tgaimatomyrmexvoir
chapitre 3).

Thaumatomyrmesp.1 est 'une des plus petites especes du genre, 2,7 mm (voir annexe

2) et elle n'arrive pas a capturer les plus graddsographis tamoyoensigui font plus de
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3 mm, qui lui ont été présentés. Alors que deux grandes especes de taille relativement
similaire, T. contumaet T. mutilatus réussissent a capturer les grands Penicillata mais aussi
ceux de moins d’'un millimétre, cependant elles doivent sans doute axer leur effort de chasse
sur des proies plus grosses et donc plus profitablesumatomyrmegp.1 vit en sympatrie

soit avecT. contumaxsoit T. mutilatus alors qu’aucune sympatrie n’a été confirmée ehtre
contumaxet T. mutilatus(voir chapitre 1). Il existe déja une séparation de la niche écologique
entreThaumatomyrmegp.1 efl. contumaxsuivant les sites de nidification (voir chapitre 3),

on peut ici avoir aussi une séparation en fonction de la taille des Penicillata chassés, mais
aussi par un régime alimentaire différent puisgb@umatomyrmesp.1l capture aussi des
collemboles contrairementTa contumaxLa cohabitation de ces deux especes, et sans doute
aussi deThaumatomyrmesgp.1 avecl. mutilatus est sans doute possible grace a un faible
chevauchement entre les niches alimentaires et de sites de nidification. C’est sans doute le cas
de toutes les sympatries dans le genre (voir chapitre 1) qui n'impliquent généralement que
deux espéces, une grande et une petite, avec un ratio de différence de taille assez constant

(voir chapitre 1).

A.4.2.Description de la proie typique : les Penicillata

Les Penicillata (Myriapoda, Diplopoda) actuels sont considérés comme les représentants d’'un
clade basal au sein des Diplopoda (Bueno-Villegas et al. 2004 ; Régier et al. 2005). Il existe
trois familles bien décrites de Penicillata : Lophoproctidae, Polyxenidae et Synxenidae (M.
Nguyen Duy-Jacquemfth com. pers.). Détritivores et/ou végétariens, ils ont une taille ne
dépassant pas le centimetre, et leur cuticule est molle et non minéralisée. Leur corps segmenté
porte de nombreuses soies dentelées et/ou crochues, détachables, appelées trichomes. Les
soies dentelées recouvrent, en touffes ou en rangées, notamment la téte, les cotés et la face
dorsale (sur les plaques tergales), et les soies dentelées et/ou crochues forment des faisceaux
épais (pinceaux), postérieurement dirigés au niveau du telson, la face ventrale étant glabre
(fig. 4A-28, 4A-29, 4A-30, 4A-31 et 4A-32). Cependant, les Penicillata de la famille des
Synxenidae ne possédent pas ces pinceaux caudaux de trichomes crochus et ils ont par contre
des soies en forme d’écaille placées en rangées sur les tergites (voir Nguyen Duy-Jacquemin
2006 ; M. Nguyen Duy-Jacquemin com. pers.). La larve qui croit par mues successives
jusqu’'a I'état adulte, possede des trichomes a tous ses stades de développement. L’écologie et

la biologie générale de ces arthropodes restent encore peu étudiées a ce jour. Leur dispersion

*”Muséum d’Histoire Naturelle, Département Systématique & Evolution, Paris, France.
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dans le milieu, leur quantité et leur répartition spatiale, accompagnée d'une éventuelle
migration verticale et/ou horizontale en fonction des conditions climatigues)eur
constance dans une zone, sont trées mal connues. Connaitre ces facteurs pourrait aider a mieux

expliquer certaines caracteéristiques de I'écologie et de la biologie des Thaumatamyrmex

4A-31 4A-32

25um 50um

Figure 4A-28. Penicillatd.ophoturuscf. adisia adulte accompagné de deux larves (Costa-
Rica-LaSelva), vue dorsale.

Figure 4A-29. Penicillata Monographis tamoyoerisiaelle adulte (Ilhéus-BA), vue latérale.
Figure 4A-30. Penicillatdvonographis tamoyoensfemelle adulte (llhéus-BA), vue latéro-
ventrale, la fleche blanche indique les quatre pinceaux caudaux : deux en position latéro-
ventrale et deux (étroitement accolés) en position médiane dorsale (image prise au
miscroscope).

Figure 4A-31. Trichome dentelé d'une des touffes latérales d’'une femelle adulte du
Penicillata Monographis tamoyoengiiage prise au miscroscope).

Figure 4A-32. Trichome dentelé et avec crochet d'un des pinceaux latéro-ventraux d’une
femelle adulte du Penicillata Monographis tamoyoensis
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Les Penicillata ont peu de prédateurs connus. L'espece de milieu teRglgxénus
lagurus (Polyxenidae), étudiée par Schémann (1956), est chassée par certains Arthropodes,
tels que des acariens (pour des adultes mourants ou immobiles et pour les ceufs), des araignées
(comme certaines Scytodes), ils peuvent aussi étre ectoparasités par la @mleodplosis
vasta (Insecta, Diptera) et endoparasités par des grégarines (sporozoaires). Quant aux
Penicillata tropicaux, les seuls prédateurs connus appartiennent aux genres de fourmis
suivants : Thaumatomyrmexdont sans doute toutes les espéces en sont des prédateurs
exclusifs, etProbolomyrmexdont plusieurs espéces sont connues pour la méme raison (Ito
1998 ; T. Kikuchi com. pers. 2005). Quelques autres prédateurs, vivant dans les mémes
milieux, comme les pseudoscorpions (Arachnida, Pseudoscorpionida) ou des Chilopoda
(Myriapoda) pourraient aussi s’en nourrir. Aucun parasite n’a été rencontré dans les élevages
de Monographis tamoyoensisS’ils ont peu de prédateurs, c'est sans doute parce qu'ils
disposent d’'une défense efficace. Chez les Synxenidae, les deux dernieres paires de pattes des
Synxenidae sont adaptées au saut (voir Nguyen Duy-Jacquemin 2006), quant aux Penicillata
des deux autres familles, ce sont les trichomes caudaux crochus qui les protégent. A partir de
I'étude d’'une espéece de région tempéFamyxenus fasciculatuSay (Polyxenidae), Eisner et
al. (1996) ont confirmé que les Penicillata seraient I'un des seuls groupes de Diplopoda qui en
plus de ne pas posséder une cuticule dure, sont aussi dépourvus de glandes défensives qui
peuvent décharger un liquide répulsif et toxique pour les prédateurs. lls possédent seulement
un mécanisme de défense physique. Il est probable que les Penicillata néotropicaux aussi ne
possedent pas de défense chimique. Les trichomes, notamment ceux des faisceaux caudaux
qui portent des crochets & leur apex, sont la base de cette défense phySigner et al.
1996) : quand le Penicillata est dérangé ou menacé, il ouvre ses faisceaux caudaux en éventalil
et projette, en petites touffes, les trichomes crochus de ces derniers sur son agresseur (Eisner
et al. 1996) ; les trichomes projetés s’accrochent les uns aux autres ainsi que, dans le cas
d’'une fourmi, aux soies recouvrant son corps, bloguant ainsi partiellement ou totalement ses
mouvements, suivant sa taille et la quantité de trichomes regus ; cela peut entrainer la mort de
la fourmi par immobilisation forcée. Les Penicillata peuvent aussi éparpiller des touffes de
trichomes caudaux autour d’eux lors de la mue, sans doute pour se protéger lors de cette

période de vulnérabilité face aux prédateurs (obs. pers.). Quant a la femelle, elle enveloppe sa

48 D’autres Arthropodes possédent aussi une défense basée sur des soies détachables, crochues et barbelées. C'est le cas, par exemple, des
larves de Dermestidae (Insecta, Coleoptera) qui les utilisent aussi pour leur défense. Il s'agit bien sr d’'une évolution convergente avec les
Penicillata (voir Eisner et al. 1996). Cependant, méme si ces larves ont une taille et une apparence similaire au Penicillata, aucun reste de ces
Arthropodes n’a jamais été rencontré dans les nidEhdematomyrmexDe plus, une larve de Dermestidae (non identifiée) introduite dans

I'aire de fourragement d’une colonie ddaumatomyrmex contumaxa pas été attaquée, ce qui semble confirmer la spécificité de la

prédation de¥haumatomyrmesur les Penicillata.
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ponte de ses trichomes caudaux (fig. 17 ; Schdmann 1956 ; voir Eisner et al. 1996 ; Ishii
1997), offrant une protection physique a ses ceufs qui empéche la plupart des acariens et des
mycéliums de champignons de les atteindre. La femelMal®graphis tamoyoensfgotége

ses ceufs avec les trichomes des deux pinceaux caudaux latéro-ventraux (obs. pers.). Les deux
pinceaux caudaux meédians dorsaux, doivent lui servir a se défendre elle-méme. Les trichomes
sont renouvelés a chague mue et leur perte pourrait précipiter I'arrivée de cette derniere (voir
Eisner et al. 1996). LeShaumatomyrmegt lesProbolomyrmexarrivent donc a contourner

cette défense physique.

Figure 4A-33. Ponte recouverte de trichomes
d'une femelle deMonographis tamoyoensis
(Ihéus-BA).

A.4.3.Les séquences de chasse et d’épilation

Les ouvrieres d€robolomyrmex dammermakVheeler fourragent en solitaire comme
les femelles d& haumatomyrmexpar contre, elles peuvent attraper des Penicillata deux fois
plus grands qu’elles (Ito 1998). Aprés l'avoir piquée, I'ouvriere transporte sa proie en la
trainant par une antenne ou une patte, ou en la prenant a I'avant de son corps, face ventrale, et
en la transportant sous son corps (Ilto 1998), alors que le transport du Penicillata par les
Thaumatomyrmegst un comportement qui suit une séquence bien définie. Contrairement aux
Thaumatomyrmelbe Penicillata est souvent épilé par plusieurs ouvriéres et il est surtout épilé
avec les mandibules, les ouvriéres saisissent les trichomes dans leur mandibules et les tirent
(Ito 1998). Chez le$haumatomyrmesgeule une femelle a la fois épile le Penicillata, et elles
n'utilisent leurs mandibules que pour manipuler et tenir le Penicillata pendant qu’elles
I'épilent avec les tarses de leurs pattes prothoraciques, c’est aussi un comportement qui suit
une séquence bien définie. Méme si des espéces de ces deux genres sont spécialisées dans la
chasse aux Penicillata, les séquences de chasse et d’épilation different, notamment parce que
ces fourmis ont une morphologie différente et parce les Penicillata chassés par les

Probolomyrmeypeuvent étre beaucoup plus grands qu’elles.
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A.4.4.L’épilation du Penicillata et des collemboles

Les femelles de certaines guépes solitaires retirent les poils d’'une partie du corps de leur
proie pour y déposer leurs ceufs (lwata 1941 ; O’Neil 2001). De maniére générale, c’est un
comportement assez répandu chez les prédateurs face a une proie qui possede une peau ou une
cuticule molle mais recouverte de poils ou de soies qui ne sont pas comestibles et qui génent
'accés aux parties comestibles. Les espécd3rdieolomyrmexprédatrices de Penicillata les
épilent aussi avant de les manger (Ito 1998 ; T. Kikuchi com. pers. 2005). Méme si les
femelles adultes peuvent se nourrir d'un Penicillata non épilé, I'épilation doit sans doute étre
nécessaire pour que les larves puissent consommer le Penicillata de facon a ce qu’elles ne
soient pas blessées a cause des trichomes.

Quant a l'écaillage des collemboles, c’est un comportement que les autres fourmis
prédatrices de collemboles, telles les Dacetini, ne semblent pas avoir (obs. pers.). Les écailles
ne sont pas dentelées comme les trichomes de Penicillata et sont donc inoffensives.
Thaumatomyrmegp.1l etT. mutilatusd’ltambé, enlévent aussi les écailles des tergites des
Penicillata Synxenidae. Le tapis d’écailles formé a donc peut-étre une certaine fonction.

A.4.5. Paralysie du Penicillata

Les Thaumatomyrmex paralysent le Penicillata qui peut rester plusieurs dizaines de jours
dans le nid sans pourrir. La paralysie n’est parfois pas totale, et le Penicillata se remet sur ses
pattes et sort du nid. La paralysie et le stockage des proies sont connus chez d’autres especes
de fourmis, notamment dans le ge@erapachyqvoir Holldobler et Wilson 1990 pp. 569-

571 ; Holldobler et al. 2002 (Metapone)). La paralysie de la proie n’entrainant pas sa mort est
un trait ancestral rencontré chez les Hymenoptera solitaires (voir Orivel 2000 p. 59). Mais
méme si elles peuvent paralyser leur proie et donc les stocker, peu de nids de
Thaumatomyrmegontenaient des Penicillata. Elles ne chassent peut-étre que lorsque ce que
c’est nécessaire ou alors, les Penicillata ne sont peut-étre pas si faciles a capturer ou alors pas

assez abondants.

A.4.6. Adaptations morphologiques et comportements spécifiques a la prédation

sur les Penicillata

De maniére générale, les proies chassées par les fourmis spécialistes sont des
arthropodes habitants du sol (voir Hélldobler & Wilson 1990: 557- 572). Ce sont souvent des
proies relativement abondantes mais rapides, qui possédent des comportements de fuite
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elaborés ou qui sont armés avec de remarquables défenses physiques et/ou chimiques.
Beaucoup de ces fourmis spécialistes ont développé des mécanismes morphologiques et
comportementaux pour contourner les défenses de leurs proies et les capturer (Hoélldobler &
Wilson 1990). Les Penicillata ont peu de prédateurs et leur défense physique semble
particulierement efficace contre les fourmis (Eisner et al. 1996)Thaamatomyrmexqui

sont I'un des rares prédateurs spécialisés sur ce groupe de diplopodes, possédent certaines
particularités morphologiques et comportementales qui peuvent étre interprétées comme
représentant des adaptations a ce régime alimentaire spécialisé :

* Au cours de la chasse, leurs longues mandibules fines et arquées, armées de trois ou
guatre dents effilées et pointues, sont particulierement adaptées a la saisie, au maintien
et a la perforation du corps mou du Penicillata capturé. La solide prise mandibulaire
permet de ne pas laisser la proie s’échapper pendant que la fourmi la pique avec son
aiguillon et attend I'effet paralysant du venin. Ce type de mandibules se retrouve chez
Belonopelta deletriMann (Ponerinae, Ponerini) qui chasse des arthropodes au corps
mou au niveau de la litiere (Wilson 1955). Ce type de mandibules est donc tres

probablement une adaptation a la capture d’arthropodes au corps mou.

* La capsule céphalique particulierement élargie a son bord antérieur, présente des
insertions mandibulaires distantes l'une par rapport a l'autre, permettant aux
mandibules de bien cercler le Penicillata lors de la capture ou lors de I'épilation. Il
existe le méme phénomene chez les especes dulgptmgenydRoger qui chassent

principalement des Isopoda (voir Dejean & Evraerts 1997).

» Les grandes soies dressées et régulierement disposées sur le corps sont peu
nombreuses et pourraient bloquer I'action mécanique des touffes de trichomes
projetées par le Penicillata. La fourmi enléve ainsi plus facilement les trichomes
accrochés a ses soies avec ses pattes en formant notamment des pelotes qu’elle dépose
au sol par des mouvements rapides (elle peut aussi s’aider de son aiguillon). Ce
comportement particulier de nettoyage représente sans doute aussi une adaptation,
alors que généralement les autres fourmis ont du mal a se débarrasser de ces trichomes

accrochés a leurs soies, surtout si elles en ont recu un grand nombre.
» Les comportements de transport et d’épilation des Penicillata sont bien définis.

 La fourmi épile les Penicillata grace aux soies courtes et robustes de ses pattes
prothoraciques.
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» Contrairement a leur déplacement a I'extérieur du nid, parfois tres rapide si elles sont
dérangées, les mouvements désumatomyrmegans le nid sont trés lents. Il s’agit
sans doute d'éviter que les trichomes tapissant les parois du nid ne viennent
s’accrocher a leurs soies et géner ainsi leurs mouvements (ce qui serait le cas par
exemple pour une fourmi prédatrice, comme une espéce légionnaire, entrant vivement

dans le nid).

» La taille des colonies est tres réduite avec moins de quatre femelles en moyenne. Ces
micro-nids pourraient résulter d’'une adaptation directe a la prédation sur les
Penicillata, particulierement suivant la constance et la répartition de ces diplopodes
dans le milieu, ou alors, correspondre a une stratégie reproductrice permise par cette
prédation. Ainsi, la défense passive du nid basée sur I'accumulation des trichomes
défensifs des Penicillata, permettrait de maintenir des colonies a trés faibles effectifs et
méme la fondation indépendante par une seule gamergate, sans la nécessité d'un
nombre important d’individus, ni de structures morphologiques spécialisées pour
défendre le nid, fonction remplie passivement par les trichomes répartis dans le nid de

facon adéquate par la fourmi.

Les Thaumatomyrmexont ainsi développées des traits tant morphologiques que
comportementaux qui optimisent la chasse, la capture et I'utilisation des Penicillata, surtout
en contournant leur défense physique efficace. Cependant, alors gligalematomyrmex
présentent une morphologie adaptée a la prédation sur les Penicillata, les especes du genre
Probolomyrmexqui les chassent aussi, n‘ont pas, en particulier, ces longues mandibules fines
et arquées, armées de trois ou quatre dents effilées et pointue. On remarquera qu’elles ne
possédent pas non plus de longues soies sur lesquelles pourraient s’accrocher les trichomes
des Penicillata. La pilosité de cette fourmi est caractérisée par la présence de pubescences tres
fines (Wheeler 1928). Cette pilosité trées réduite est une particularité du genre (Taylor 1965).
P. dammermanpeut de plus capturer des Penicillata qui font plus de deux fois sa taille alors
gueThaumatomyrmesp.1 a beaucoup de mal a chasser les Penicillata plus grands qu’elle. La
Probolomyrmexapres avoir localisé le Penicillata, s’approche déja avec le gastre recourbé,
préte a piquer, dés qu’elle mord une partie de son corps, elle le pique (Ilto 1998). Le venin des
Probolomyrmea peut-étre une action paralysante plus rapide que cellihdesnatomyrmex
ce qui lui permet de dominer sa proie plus rapidement. Aux vues des différences
morphologiques entre ces deux fourmis spécialisées dans la prédation des Penicillata, il reste

donc a déterminer quelles sont les caractéristiques morphologiques limitantes et nécessaires a
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la prédation sur ce type de proies. Les adaptations principales a la chasse aux Penicillata
pourraient étre : 1) une attaque et une paralysie rapides de la proie afin gu’elle ne réussisse
pas ou peu a projeter ses trichomes défensifs et 2) un nettoyage calme (lorsqu’une fourmi qui
a recu des trichomes se débat de trop, elle ne fait qu’empirer les choses et se retrouve encore
plus boquée), précis et efficace des trichomes que le Penicillata a réussi a envoyer sur son
agresseur, celui-ci sera sans doute plus facile si la fourmi n’est pas trop poilue. La situation
entre Thaumatomyrmeset Probolomyrmexpour l'adaptation a la chasse aux Penicillata
s’apparente a celle des nombreuses espéces de Dacetini qui possedent des mandibules
spécialisées dans la chasse aux collemboles (Brown & Wilson 1959), alors que d’autres
especes de fourmis qui chassent aussi ces arthropodes, n'ont pas des mandibules particuliéres,
elles sont du morphotype ancestral (voir Wilson 1987b), comme deux espéces du genre
HypoponeraSantschi (Seifert 2003). La seule morphologie ne fait pas tout et les techniques
de chasse sont trés importantes qui sont justement adaptées en fonction de la proie et de la
morphologie de la fourmie(g. : Brown & Wilson 1959 ; Masuko 1984 ; Dejean & Evraerts
1997).

Les espéces de Thaumatomyrmex différent par la taille générale de leur corps, mais aussi
par la forme de la téte, notamment le rapport longueur sur largeur, la longueur des mandibules
par rapport a la largeur de la téte, le nombre de dents sur les mandibules, la présence ou
I'absence de soies au centre du clypéus, ou encore par la sculpture de la cuticule, les données
précises sur leur milieu de vie, leurs sites de nidification et leur régime alimentaire,
notamment les proies alternatives aux Penicillata, permettront de donner une signification

évolutive a ces caractéres morphologiques.

A.4.7. Thaumatomyrmex v$enicillata : coévolution prédateur-proie ?

Le plus vieux fossile connu de Penicillata a été trouvé dans I'ambre du Liban datant du
Crétacé Inférieur (Nguyen Duy-Jacquemin & Azar 2004). Selon certains auteurs, cette sous-
classe (voir Nguyen Duy-Jacquemin & Geoffroy 2003) aurait son origine entre le milieu du
Silurien et le début du Dévonien (ca. 400 MA) si I'on considere les relations phylogénétiques
entre les Penicillata et les autres groupes de Diplopoda (Nguyen Duy-Jacquemin & Azar
2004 ; Regier et al. 2005). Quant aux Formicidae, le plus vieux fossile connu date de I'Albien
(ca. 105 MA) au Crétacé Inférieur (Perrichot et al. 2008a, 2008b ; voir Moreau 2009) et
I'origine supposée de cette famille d’Hyménoptére daterait entre 140-168 MA et 115-135 MA
selon les auteurs (voir Moreau 2009). Ces diplopodes auraient donc une ancienneté beaucoup

plus grande que les Formicidae.
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Les Penicillata présentent une défense physique unique chez les Diplopoda. Elle doit
étre particulierement efficace et dissuasive sur les petits Arthropodes, notamment sur ceux
dotés de nombreuses soies, comme les fourmis, ou de structures analogues sur lesquelles les
trichomes pourront s’accrocher (Eisner et al. 1996).

La morphologie primitive des Penicillata n’est pas connue. Cependant, au Crétacé, ils
possédaient déja un type de soies modifiées, armées de dents et de crochets (Nguyen Duy-
Jacquemin & Azar 2004). Toutefois, il n'existe pas actuellement d’évidence montrant que les
Penicillata aient acquis leur défense suite a I'apparition des Formicidae. En fait, il semble
raisonnable de penser que les Penicillata ont acquis leur défense physique avant I'apparition
des Formicidae afin de se protéger d’autres prédateurs vivant comme eux dans la litiere.
Ainsi, I'hnypothése d’une coévolution Penicillata/Formicidae est contestable. En effet, méme si
généralement une coévolution entraine des spécialisations, toutes les interactions spécialisées
ne résultent pas forcément d’'une coévolution (Thompson 1994). Seule la découverte de
nouveaux fossiles de Penicillata et de Formicidae permettrait, a l'aide d'une analyse
phylogénétique, de lever completement le voile sur l'adaptation morphologique de ces
especes. Ainsi, I'existence de caractéres apomorphiques, fonctionnellement assortis chez les
partenaires de cette relation prédateur-proie appuierait favorablement l'idée d’'une adaptation
réciprogue, c’'est-a-dire d’'une coévolution au sens strict. Il serait intéressant également
d’étudier les différences morphologiques, comportementales et écologiques actuelles entre les
divers taxons de Penicillata chassés parTlkeaumatomyrmexXnotamment entre especes
sympatriques et/ou parapatriques) et les autres espéces de fourmis prédatrices de ces
diplopodes et les populations ne cohabitant pas avec ce type de prédateur spécialisé. La
prédation de§haumatomyrmerst peut-étre toutefois trop discréte pour avoir une influence
sur les populations de Penicillata qui sont a son contact, et nhotamment pour que ceux-Ci
adoptent une contre-défense qui pourrait s’avérer colteuse et moins efficace contre d’autres

prédateurs.

A.5. Conclusion

A.5.1. Régime alimentaire ancestral des Thaumatomyrmex

Les mandibules longues, fines et arquées, portant trois ou quatre dents effilées et
pointues, deFhaumatomyrmegont uniques chez les fourmis, cependant elles se rapprochent
de celles dBelonopelta deletrixqui chasse aussi des arthropodes au corps mou, notamment
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des Diplura, au niveau de la litiere (Wilson 1955). Ce type de mandibules est donc tres
probablement une adaptation a la capture d’arthropodes au corps mou que l'ancétre des
Thaumatomyrmexdevait chasser de maniére générale avant de se spécialiser sur les
Penicillata. Les collemboles faisaient peut-étre déja partie des proies capturées par I'ancétre

des Thaumatomyrmgebes écaillait-il deja ?

A.5.2.les colts et les bénéfices de la chasse quasi exclusive de Penicillata

Chasser exclusivement les Penicillata a-t-il un colt ? Généralement manger un animal
ou une plante toxique a un cold.d.: Brodie & Brodie 1999). La morphologie et le
comportement deShaumatomyrmegont adaptés et optimisés pour la chasse et I'utilisation
des Penicillata. Est-ce une spécialisation irréversible ? Certaines especes semblent toutefois
moins speécialisées que d’autres et peuvent avoir d’autres ressources alimentaires, ce qui
pourra étre crucial si a une époque de I'année les Penicillata viennent a manquer dans le
milieu. Autre désavantage, [#@aumatomyrmere pourront pas coloniser de nouvelles zones
tant que les Penicillata ne les auront pas eux méme colonisées. Les Penicillata étant
relativement fréquents, méme en zone anthropisées, ce probleme n’existe peut-étre pas. Par
contre elles dépendront de la présence de structures creuses ou de cavités préconstruites
adéequates, en effet, leurs mandibules spécialisées ne permettent pas de creuser ou de déblayer
de grandes quantités de matériaux.

En ce qui concerne les avantages : dans tous les écosystémes explorés a la recherche des
Thaumatomyrmexes Penicillata étaient présents et n’étaient pas rares ; ils ne portaient pas de
parasites qui pourraient ensuite s’attaquer aux fourmis ; les Penicillata ont peu de prédateurs
(connus), ce qui entraine que [Ekaumatomyrmexont peu de compétiteurs, hormis les
especes du méme genre, comme le montrent les sympatries qui n’impliquent, a chaque fois,
gue deux especes, une grande et une petite (voir chapitre 1), la spécialisation sur les
Penicillata peut donc tout de méme entrainer ce désavantage au niveau du nombre d’especes
gui peuvent cohabiter dans une localité donnée ; le plus grand avantage est certainement celui
de la réutilisation par les espécesldumatomyrmesdes trichomes défensifs des Penicillata
pour la défense de leur propre nid (voir ce chapitre partie B). En effet on peut se demander
guel réle ont ces trichomes qui sont soigneusement placés ou éparpillés a l'intérieur du nid et
a son entrée, alors que tous les autres déchets organiques sont jetés en dehors du nid. Pourquoi
les trichomes bénéficient-il d’'un traitement particulier ? La partie suivante de ce chapitre
représente I'étude effectuée pour comprendre le comportemeitdamatomyrmexis-a-

vis des trichomes.
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Figure 4B-1. Nid deThaumatomyrmex contumale Buerarema-BA dans une coquille du
morphotype Megalobulimussp. (MG - voir annexe 3): entrée du nid avec un mur de
trichomes de Penicillata, de cocons vides et de divers débris, avec une petite ouverture par
laquelle sort une femelle.

Figure 4B-2. Nid deThaumatomyrmesp.1l d’ltambeé-BAdans une coquille de morphotype
Neobeliscus calcareus / Obeliscus obelis¢NE&OO0) : deuxieme mur de trichomes de
Penicillata et de divers débris dans la coquille, avec une petite ouverture par laquelle une
femelle entre dans le nid. La fleche noire indique les touffes de trichomes de Penicillata
dentelés et crochus des pinceaux caudaux que les femelldmdmatomyrmernt placées

entre ce deuxieme mur et I'entrée du nid avec le premier mur de trichomes et débris.

Figure 4B-3. Nid deThaumatomyrmexsp.1l d’llhéus-BA dans une coquille du morphotype
Leiostracussp. (Lspp) : barriere de trichomes et de divers débris, laissant un large passage.
Figure 4B-4. Nid d&d’haumatomyrmex contumailhéus-BA : les fleches blanches indiquent

la présence d’ceufs recouverts d’une touffe de trichomes dentelés et crochus caudaux.

Figure 4B-5. Nid deThaumatomyrmexsp.1l d’llhéus-BA dans une coquille du morphotype
Streptaxisspp. /Rectartemon spp. (S&Rspp) : entrée du nid avec un mur de trichomes de
Penicillata, deux cocons vides et divers débris, les deux fleches blanches indiquent le tapis de
trichomes latéraux et dorsaux dentelés placé juste avant le mur.

Figure 4B-6. Nid deThaumatomyrmesp.1l d’ltambeé-BAdans une coquille de morphotype
NC&OO : entrée du nid avec un mur de trichomes de Penicillata et de divers débris, avec une
petite ouverture par laquelle sort une femelle.

Figure 4B-7. Nid deThaumatomyrmexsp.1 d’llhéus-BA dans une coquille du morphotype
S&Rspp : les parois de la coquille sont recouvertes d’'un tapis de trichomes de Penicillata
latéraux et dorsaux dentelés et deux grosses touffes de trichomes dentelés et crochus des
pinceaux caudaux du Penicillata sont placées a différents endroits de la coquille.

Figure 4B-8. Nid deThaumatomyrmex mutilatude RioClaro-BA : tapis de trichomes de
Penicillata latéraux et dorsaux dentelés disposés sur le fond du nid.
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Figure 4B-9. Trois ouvrieres de fourntilenopsisp. (Myrmicinae, Solenopsidini) mortes
apres s’étre emmeélées dans les touffes de trichomes de Penicillata placées a I'entrée du nid de
Thaumatomyrmex mutilatue RioClaro-BA.

B. D’'une prédation spécialisée originale a la défense du nid chez un insecte

social : réutilisation de la défense des Penicillata par [@$aumatomyrmex
B.1. Introduction

Le nid est considéré comme un trait ancestral chez les fourmis (Insecta, Hymenoptera,
Formicidae) et les autres hyménoptéres sociaux, qui leur a permis de développer leur
organisation sociale primitive vers I'eusocialité (Evans 1977 ; Bourke & Franks 1995 p. 94 ;
Hansell 2005 p. 240-249 ; Wilson & Hélldobler 2005 ; Holldobler & Wilson 2009 p. 30-31)
et sa localisation a dessiné I'histoire évolutive de cet insecte social (Wilson 1959 ; Taylor
2007). Il est le centre de la vie sociale chez les fourmis, il contient notamment la ou les
femelles reproductrices et les immatures. C’est une structure permanente ou temporaire qui
peut étre naturelle ou fabriquée. La plupart des fourmis ne construisent pas de nids aussi
élaborés que ceux des guépes et abeilles sociales, mais tirent avantage d’'une variété de
structures creuses naturelles comme celles disponibles dans les fruits, les branchettes et les
troncs d’arbres tombés ou les terriers abandonnés d’autres animaux (Forel 1874, 1896, 1920 ;
Wheeler 1910 ; Holldobler & Wilson 1990). Les fourmis utilisent parfois des objets ou des
matériaux spéciaux pour construire ou transformer le nid en un milieu plus adéquat. Elles
peuvent ainsi utiliser de la soie d’origine exogene produite par certains Arthropoda (Baroni
Urbani 1989 ; Dejean et al. 1999) ou des champigners (Weber 1941 (Apterostigma) ;

Black Il 1987 ; Schlick-Steiner et al. 2008 ; Mayer & Voglmayr 2009) pour former les parois

du nid. Certaines espéces placent des objets a I'extérieur du nid prés de I'entrée, ils servent de
piege a énergie solaire ou a eau, alors que d’'autres sont disposeés a l'intérieur et peuvent étre
utilisés pour y réguler I'hnumidité en exces (Hoélldobler & Wilson 1990 pp. 373-377 ; Smith &
Tschinkel 2005, 2007). D’autres objets jouent plus un role dans la défense du nid contre les
microorganismes ou les prédateurs. Ainsi, les fourf@mica paralugubris Seifert
(Formicinae, Formicini) incorporent de grandes quantités de résine de coniféres solidifiée
dans leur nid pour inhiber le développement des microorganismes (voir Christe et al. 2003).
Des espéces peuvent placer de petites coquilles allongées ou des petits cailloux blancs prés de
leurs nymphes blanches pour leurrer un macro-prédateur qui s’aventurerait a découvrir le nid

(obs. pers. suiParatrechina longicornisLatreille (Dolichoderinae, Dolichoderini), voir
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introduction annexe 3). D’autres disposent a I'entrée du nid divers restes d’invertébrés, sans
doute pour en camoufler I'unique entrée (obs. pers. sur Basiceros petiolata NBagiaetros

rugifera Mayr (Myrmicinae, Basicerotini), voir annexe 3) ou bien pour attirer d’autres proies
(Diniz et al. 1998). Quant aux fourmis du genfbaumatomyrmexMayr (Ponerinae,
Thaumatomyrmecini), dont sans doute toutes les especes sont spécialisées dans la prédation
des Diplopoda Penicillata (voir ce chapitre partie A), ce sont les soies de ces proies qu’'au
moins six d’entre elles utilisent a I'intérieur de leur nid. Si les restes de Penicillata sont rejetés

a l'extérieur du nid ou ils se décomposent, les trichomes épilés dans le nid font I'objet de
traitements spéciaux. Les trichomes dentelés et crochus des pinceaux caudaux du Penicillata
sont généralement regroupés en touffes déposées dans et a I'entrée du nid (fig. 4B-1 a 4B-7).
Les trichomes dentelés latéraux et dorsaux, quant a eux, sont le plus souvent répartis a I'entrée
et dans le nid dont ils tapissent le sol et les parois (fig. 4B-7, 4B-7 et 4B-8). Les fourmis
peuvent assembler les trichomes et les touffes de trichomes les uns aux autres, avec aussi
d’autres éléments a décomposition difficile, pour former une barriere ou un mur avec
généralement une seule petite ouverture (fig. 4B-1 a 4B-7). La lente décomposition des
trichomes ne semble pas entrainer I'apparition d’organismes décomposeurs. Des restes de
cuticule de Penicillata peuvent parfois étre imbriqués dans le mur de trichomes. Les
Thaumatomyrmexadaptent la distribution des trichomes dans le nid en fonction de
l'architecture initiale de celui-ci. Dans une coquille d’escargot, on pourra ainsi avoir
successivement quelques murs de trichomes séparés par des tapis ou des barrieres de
trichomes de I'entrée jusqu’au fond de la coquille ou se trouve la colonie. Pour boucher
'entrée de leur nid, leShaumatomyrmexemploient donc spécifiguement les trichomes
associés a des petites particules prises a I'extérieur (elles utilisent parfois aussi, aprés
eémergence des imagos, les enveloppes vides de leurs cocons). Les ceufs et les larves des
Thaumatomyrmesont aussi souvent recouverts de trichomes par les imagos, notamment
lorsqu’il N’y a pas de nid défini (fig. 4B-4). Les larves utilisent méme les trichomes de
Penicillata comme support pour confectionner le coconThasimatomyrmer’ont donc pas
d’aversion pour les trichomes de Penicillata comme suggéré par Brand&o et af® @@t
gu’Eisner et al. (1996) ne démontrent que les Penicillata ont une défense physique et non
chimique. LesThaumatomyrmesemblent méme reéutiliser les trichomes pour leur propre

usage. Comme ils sont traités differemment des autres déchets et que les différents types de

9 Brand&o et al. (1991) ont observé que les femellds dentumaxransportaient les trichomes épilés en dehors

du nid, suggérant que les Penicillata produiraient une substance aversive concentrée dans les trichomes. La
défense physique et non pas chimique, n'a Depuis, Eisner et al. (1996) ont montré que les trichomes
représentent une.
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trichomes ne sont pas placés n'importe ou dans le nid, la présence de ce comportement
particulier suggere qu’il a une certaine fonction et qu’il tire son origine d’'une réponse a une
pression de sélection qui confére un avantage sélectiflaaxmatomyrmexQuel est donc le

réle de ces trichomes dans les nidd daumatomyrme® Ceux-ci servent aux Penicillata a se
défendre, et a la femelle a protéger ses ceufs (Eisner et al. 1996 ; voir ce chapitre partie A4.2).
Une fourmi est parfois retrouvée morte a I'entrée du nidTt@simatomyrmexes trichomes

de Penicillata présents sur le sol, entravaient ses pattes (fig. 4B-9), et un nid de
Thaumatomyrmesgp.1 sans trichomes s’est fait usurper sa coquille d’escargot par un bout de
colonie dAnochetus simoritmery (Formicidae, Ponerinae, Ponerini). La premiére hypothése

est donc que leBhaumatomyrmesg’en servent aussi pour la défense de leur propre nid contre

les prédateurs, contre d’éventuels parasites et contre les compétiteurs utilisateurs des mémes
sites de nidification. Nous testons ici la fonction défensive du comportement de réutilisation
des trichomes de Penicillata par plusieurs espéce3hdematomyrmexafin de mieux
comprendre la valeur adaptative pour le genre de la prédation spécialisée peu commune dans

le monde animal, des Diplopoda Penicillata.

B.2. Matériel et méthodes

B.2.1.Notes : défense des Penicillata chassés par les Thaumatomyrmex étudiées

Les Penicillata des familles Polyxenidae et Lophoproctidae chassés par les
Thaumatomyrmexdisposent de la méme défense g®elyxenus fasciculatusSay
(Polyxenidae) étudié par Eisner et al. (1996). Les trichomes des pinceaux caudaux possedent
aussi des crochets chez les especes collectées de ces deux famMesogtaphis
tamoyoensisSchubart (Polyxenidae) (fig. 4A-29 a 4A-32), le Penicillata le plus souvent
trouvé dans les localités de récolte Tmmumatomyrmexse sert de ses trichomes pour se

défendre de la méme maniére que P. fascicul@tos. pers.).

Pour évaluer I'hypothése du réle défensif des structures construites a base de trichomes
par les Thaumatomyrmexnous avons testé la capacité d'une espéece spécialisée dans la
prédation de fourmisCerapachyssp. (Cerapachyinae, Cerapachyini) (Wilson 1958 ; Brown
1975 ; Holldobler 1982) et d’'une espéce potentiellement compétitrice des mémes sites de
nidification (coquilles d’escargot)Anochetus simonEmery (Ponerinae, Ponerini) (voir

annexe 3), d’envahir les nids ddaumatomyrmesp.1l et deThaumatomyrmex contumax
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Kempf suivant que les structures a base de trichomes sont présentes ou non dans le nid. Ces
deux fourmis vont donc étre introduites dans l'aire de fourragement d'un nid de
Thaumatomyrmegui posséde les structures a base de trichomes (nids AT) et dans un autre
qui n'’en contient pas (nids ST). Plusieurs colonies de fourmis ont été trouvées dans des
coquilles qui avaient été occupées par Desumatomyrmegoir annexe 3), mais il n’'y avait

pas de murs ou de barriéres de trichomes, seulement quelques tapis. Les Cerapgachys et
simoni ont donc aussi été introduites dans l'aire de fourragement d’'un ancien nid de
Thaumatomyrmexnids TTST), donc sans les femelles, qui posséde des tapis de trichomes,
mais pas de barriere ou de mur. I@&srapachysdes fourmis d’environ 3 mm de longueur

totale du corps, sont utilisées pour tester les nidEhd&matomyrmegp.1 (2,7 mm de long)

et lesA. simonj dont I'ouvriére fait environ 4 mm de long, pour tester les nidb. dentumax

(4 mm de long). Les paires d’especes pour les tests correspondent a une logique basée sur la
taille des fourmis qui vont étre confrontées, Aesimonipourraient notamment difficilement

entrer et occuper le nid en platre des Thaumatomyrmex sp.1.

B.2.2.Détails des colonies ou nids des différentes especes utilisées

La colonie deCerapachyssp. a été trouvée dans un bout de tronc darbre en
décomposition sur la litiere dans une cacaoyere de la CEPLAC (llhéus-BA), elle était
composée de deux reines, 25 ouvriéres et 15 larves, ces fourmis peuvent entrer dans les
coquilles d’escargot sans difficulté, elles ont réussi a capturer des nympRekdgicornis
placées au fond d’'une coquille@bktostomussp. (voir le détail du type de coquille dans
lannexe 3). La colonie est placée dans un nid en platre avec une seule chambre de
2x1,5x0,5 cm de longueur, largeur et hauteur, recouverte d’un bout de vitre, dans une petite
boite de 3 cm de diamétre, fermée mais trouée pour que les fourmis puissent en sortir. Entre
les tests la boite de pétri est placée dans une boite plus grande pour que les fourmis puissent
fourrager. L'espéce d€erapachysrécoltée a une production phasique du couvain qui
entraine une périodicité dans le fourragement, comme pour d'&@drapachyqvoir Ravary
& Jaisson 2002). Lorsqu'il n'y a que des prénymphes dans le nid, les reines pondent une
dizaine d’'ceufs et les ouvrieres ne fourragent pas, c’'est la phase stationnaire, mais des
'émergence des nouveaux imagos et des premieres larves, les ouvrieres sortent du nid pour
aller fourrager, c’est la phase de fourragement. Les tests avec les fAidaudeatomyrmex
ont donc uniquement été effectués lors de la phase de fourragement.

Un nid d’Anochetus simontontenant 35 ouvriéres et 23 cocons a été récolté dans la

méme localité, dans une coquille d’escargot. Elles ont été élevées dans un nid en platre du
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méme type que ceux utilisés pour élever les nids. @a®ntumaxElles sont nourries avec des
larves de termites tous les deux-trois jours (Insecta, Isoptera).

Quatre nids ddhaumatomyrmesp.1 d’ltambé-BA (T. sp.1 N69, N71, N75 et N77) et
six deT. contumaxd’llhéus-BA (T. contumax N29, N30, N31, N32, N33 et N34) ont été
choisis pour les tests de défense. Les détails de la récolte de ces nids, des localités et des
élevages sont donnés respectivement dans I'annexe 6 et le chapitre 2. LeThidasegmax
pour cette étude est celui en platre. Ces nids ont été utilisés pour les expériences six mois
apres avoir été mis en élevage pour Thaumatomyrmex sp.1 et quatre mois pour T. ¢antumax
mois pour T. contumax N34). Cela afin de permettre a chaque nithalenatomyrmege
reconstituer dans le nid en platre les structures a base de trichomes qui sont trouvées dans les
nids naturels. Les femelles des nids T. sp.1 N69 et N75 et les nids T. contumax N31, N32 et
N33 ont construit de bonnes structures a base de trichomes, ce sont les nids testés avec
trichomes (AV), alors que pour les nids T. sp.1 N71 et N77 et les nids T. contumax N29, N30
et N34, les structures de trichomes étaient moins en place et elles ont été retirées du nid a
'aide d’'une pince et d’'un coton tige de facon a ce qu’il n’y ait quasiment plus de trichomes
dans le nid, ce sont les nids testés sans trichomes (ST), les nids controle. Les nids AT et ST
contiennent le nid complet dehaumatomyrmexavec des femelles et du couvain qui est
généralement placé dans l'une des chambres les plus éloignées de I'entrée du nid. Les
barriéres et les murs de trichomes a I'entrée du nid ou des chambres, ainsi que les touffes de
trichomes caudaux sur les parois, ont été retirés a I'aide d’'une pince dans deux anciens nids de
Thaumatomyrmesp.1l et deux aussi de contumaxll ne reste donc plus que les tapis de
trichomes dans ces nids, ce sont les nids avec tapis de trichomes mdisaaanatomyrmex
(TTST). Le contrble de ce dernier test, est un nid du méme type mais qui n’a jamais été utilisé
par lesThaumatomyrmext qui ne contient donc aucun trichome niTde®umatomyrmex
(STST). Les nids TTST et STST ne contiennent donc paBhdematomyrmexmais des
nymphes deParatrechina longicornisLatreille (Dolichoderinae, Dolichoderini), d'une
colonie récoltée dans un batiment du CEPEC (llhéus-BA), ont été placées dans la derniere

chambre du nid, en lieu et place du couvain des Thaumatomyrmex

B.2.3.Introduction des Cerapachyset desA. simoni dans I'aire de fourragement

des Thaumatomyrmex

Dans les boites ou sont élevéesTibaumatomyrmex y a le nid avec les fourmis et un
nid vide, ce dernier est bouché. Les ouvrieresCidgapachyset d’A. simoni suivent

généralement les parois de la boite, une barriere de carton qui va de la paroi de la boite
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jusqu'a I'entrée du nid est donc utilisée pour orienter ces fourmis vers I'entrée du nid des
Thaumatomyrmex

Le nid deCerapachyglans la boite de pétrie de 3 cm, trouée, est placé directement dans
I'aire de fourragement du nid d&saumatomyrmexa 5 cm de I'entrée. Quant alx simonj
20 ouvrieres sont retirées de leur nid et placées dans une boite de pétrie de 3 cm qui sera
ouverte une fois placée dans I'aire de fourragement du nid des Thaumatomyrmex

Deés que la boite de pétrie dEsrapachysou desA. simoniest placée dans l'aire de
fourragement du nid d€haumatomyrmesp.1l pour les premiéres € contumaxpour les
secondes, les observations durent 30 minutes. Le test est positif, noté « 1 », lorsqu’au moins
une ouvriere d€erapachyou d’A. simonia atteint la chambre ou se trouve le couvain avant
la fin des 30 minutes d’observation ; il est négatif, noté « 0 », dans le cas contraire. Dés
gu’uneCerapachy®ou uneA. simoniatteint la chambre a couvain d’umbaumatomyrmexe
test est arrété et la fourmi intruse immédiatement retirée pour ne pas causer plus de
perturbations au nid dEhaumatomyrmex_es nids derhaumatomyrmesgp.1 sont réutilisés
cing fois chacun, les nids de contumaxtrois fois chacun, il n’y a qu’un test par nid par
jour. Les résultats pour les nids tests de chaque espdtedmatomyrmexAT et TTST) et
les nids contrdle (ST et STST) sont rentrés dans un tableau de contingence et le test exact du

Khi-deux a été utilisé pour comparer la répartition des effectifs.

B.3. Résultats

B.3.1. Thaumatomyrmex sp.¥s Cerapachys

Lors des dix tests effectués avec les nids AT,desapachysn’ont jamais réussi a
pénétrer dans la chambre a couvain des nidshd&matomyrmesp.1 (tableau 4B-1). Des
gu’elles touchent les trichomes du mur ou de la barriere placée a I'entrée du nid ou dans le
couloir entre la premiere chambre (qui est la plus prés de I'entrée) et la deuxieme, elles
reculent et passent leur chemin. Celles qui se sont emmélé les antennes avec les trichomes a
crochets, paniquent et essayent précipitamment de les enlever, ce qu’elles parviennent a faire
généralement au bout de quelques minutes. Par deux fois une fem€&hawdeatomyrmex
sp.1 d’un nid dont le mur est situé dans le couloir entre la premiéere et la deuxieme chambre, a
passé ses antennes par le trou dans le mur de trichomes, une fois lor€guapachy<tait
rentrée dans la premiere chambre et une autre fois lorsque celle-ci venait tout juste d’en sortir,

la Thaumatomyrmegp.1 a reculé précipitamment et a pris une touffe de trichomes a crochets
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placée sur la paroi de la deuxieme chambre et I'a disposée au niveau du trou dans le mur de
trichomes mais sans le boucher. A la fin du dernier test d’'un des nids, l'ouvriere de
Cerapachysa emmélé ses antennes aux trichomes du mur et en se débattant elle a presque
completement retiré le mur de I'entrée du nid, les autres ouvrieres auraient pu alors pénétrer
dans le nid.

Contrairement aux tests effectués avec les nids AT, lors des dix tests effectués avec les
nids ST, leCerapachysont toujours réussi a pénétrer dans la chambre a couvain des nids ST
de Thaumatomyrmesgp.1 (Khi-deux = 10 - p = 0,002) (tableau 4B-1), provoquant la panique
chez ces derniéres, soit elles sortaient du nid seules, soit elles tentaient d’emmener un
immature dans leurs mandibules.

Pour les nids sans individus d&@aumatomyrmesgp.1l, mais avec des nymphesRle
longicornisa la place, qu’ils aient des tapis de trichomes ou qu’ils n'aient aucun trichome, les
Cerapachysont toujours réussi a pénétrer jusqu’a la chambre a couvain (tableau 4B-1) et la

colonie a méme déménagé dans le nid dans cing cas.

Tableaux 4B-1 et 4B-2. Nombre de fois qu'une fourmi intruskergpachys pour
Thaumatomyrmesp.1 ouAnochetus simonpour Thaumatomyrmex contumjaa réussi a
pénétrer (nombre d’invasions réussies) dans la chambre a couvainTdaulamatomyrmex
suivant que le nid d&haumatomyrmexgontenait (AT et ST) ou non (TTST et STST) des
individus deThaumatomyrmest avait des tapis, des barrieres et des murs de trichomes(AT),
seulement des tapis (TTST) ou aucun trichome (ST et STST).

4B-1 Thaumatomyrmesp.1
AT ST TTST STST
No}mbrg d mv;ismns 0 10 10 10
réussies (n = 10)
4B-2 Thaumatomyrmegontumax
AT ST TTST STST
Norpbre_ d |nva_5|ons 0 9 9 9
réeussies (n = 9)

B.3.2. Thaumatomyrmex contumax vAnochetus simoni

Les résultats sont les mémes que pbuaumatomyrmesp.1, lors des neuf tests avec
les nids AT, aucund. simonin’a réussi a pénétrer dans les nidd deontumarau-dela de la
partie du nid protégée par un mur de trichomes (tableau 4B-2A.Lsimonireculaient dés
gu’elles rentraient en contact avec le mur de trichomes et étaient paniquées dés que des
trichomes s’emmélaient leurs antennes ou leurs pattes. Aucun comportement particulier des

femelles de T. contumaxa été observé.
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Contrairement aux tests effectués avec les nids AT, lors des neuf tests effectués avec les
nids ST, lesA. simoniont toujours réussi a pénétrer dans la chambre ou se trouvait le couvain
desT. contumaxKhi-deux = 9 - p = 0,004) (tableau 4B-2). Lors d'un test,Aesimoniont
ete laissées s’installer dans le nid descontumax méme si lesA. simonin’ont pas été
spécialement agressives vis-a-vis de celles-cil leentumaxont chacune a leur tour quitté le
nid, en réussissant toutefois a emporter leur couvain.

Pour les nids sans individus @econtumaxmais avec des nymphes [elongicornisa
la place, qu’ils aient des tapis de trichomes ou qu’ils n’aient aucun trichorde,dsoniont
toujours réussi a pénétrer jusqu'a la chambre a couvain (tableau 4B-2) et se sont installées

dans le nid.

B.4. Discussion

B.4.1.Les trichomes : une défense passive efficace ?

Les murs et les barriéres de trichomes préviennent l'intrusion d’'une espece prédatrice de
fourmis et d’une espéce compétitrice des sites de nidificatiomrrematomyrmels ont un
effet dissuasif. La présence seule des tapis trichomes dentelés latéraux et dorsaux ne remplie
pas ce role et les femelles @ieaumatomyrmesgp.1 efl. contumaxdans un nid sans murs ou
barriéres de trichomes dentelés et crochus caudaux ne sont pas capables de le défendre et le
fuient en tentant d’emporter ou non leur couvain. Les murs et les barriéres de trichomes
représentent donc la seule ligne de défensd ldasmatomyrmex.es murs sont constitués en
grande partie avec les trichomes caudaux a crochets des Penicillata, ceux que la femelle
Thaumatomyrmegpile en premiers et qu’elle place sous forme de touffes a I'entrée du nid et
sur ses parois. Les touffes de trichomes a crochets sur les parois du nid pourraient méme
servir de réserve en cas de besoin. Des femell@haematomyrmegp.1 sentant un danger
ont renforcé le mur de trichomes déja en place en y ajoutant une touffe de trichomes a
crochets prise sur la paroi du nid. Ce sont ses trichomes a crochets dont se servent les
Penicillata (Polyxenidae et Lophoproctidae) pour se défendre, grace a leurs crochets ils
s’accrochent aux soies de I'agresseur et entravent ses mouvements. La plupart des fourmis
paniquent lorsqu’elles se font entraver de cette maniere et bien souvent leur agitation ne fait
gu'augmenter le probleme.

Les trichomes dentelés latéraux et dorsaux des Penicillata ne portent pas de crochets, les
Thaumatomyrmetapissent le sol de ces trichomes. Ces trichomes ne jouent pas un réle dans
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la défense contre les fourmis, puisque les ouvrier€dedapachyst d’A. simonin’ont réussi

a pénétrer dans un nid qu'avec ce type de trichomes. Cela vient confirmer les observations de
terrain : certaines coquilles d’escargot avaient des tapis de trichomes, signe que des
ThaumatomyrmeXes avaient occupees, et elles abritaient quand méme une colonie d’'une
autre fourmi.

Les Thaumatomyrmere sont pas génées par les trichomes graces a leurs adaptations
morphologiques et comportementales. Leur cuticule est lisse ou juste finement striée et elle
porte des grandes soies dressées et régulierement disposées sur le corps qui sont peu
nombreuses et pourraient bloquer I'action mécanique des touffes de trichomes projetées par le
Penicillata. La fourmi enléve ainsi plus facilement les trichomes accrochés a ses soies avec
ses pattes en formant notamment des pelotes qu’elle dépose au sol par des mouvements
rapides (elle peut aussi s’aider de son aiguillon). Ce comportement particulier de nettoyage
représente sans doute aussi une adaptation. Dans leur nid rempli de trichomes, les
Thaumatomyrmexnt des déplacements trés lents et lors du passage des barrieres ou des
murs, elles peuvent glisser sur le sol de trichomes en projetant leurs pattes métathoraciques
bien étendues horizontalement vers l'arriere, en étendant leur corps horizontalement et en
rampant grace a leurs pattes antérieures.

Généralement les autres fourmis ont du mal a se débarrasser de ces trichomes accrochés
a leurs soies, surtout si elles en ont recu un grand nombre et lorsque I'une d’elles pénetre a
vive allure dans un nid dEhaumatomyrmeavec des barrieres et des touffes de trichomes a
crochets sur les parois, elle ssemméle avec les trichomes, se débat, et s’emméle encore plus.
Elle ne survivra généralement pas a ce traitement. La défense a base de barriére et de murs de
trichomes a crochet atteint ses limites lorsque la fourmi intruse emporte les touffes de
trichomes avec lesquelles elle s’est emmélée, laissant une faille dans le mur qui peut étre
exploitée par les autres ouvrieres fourrageuses de la fourmi, ce qui pourrait étre critique si
c’est une fourmi légionnaire (voir annexe 4) dont les ouvriéres fourragent en masse et se
suivent.

Les nids de Thaumatomyrmex sp.1 d’ltambé-BA ont été trouves le plus souvent dans des
coquilles de morphotypBleobelicus clacareus/Obeliscus obelis¢N€&0OQO) (voir chapitre
3 et annexe 3). Les fourmis avaient le plus souvent construit deux voire trois murs de
trichomes ou plus, tout le long de la coquille. La coquille de ce morphotype est conique et trés
allongée, avec une petite ouverture ellipsoidale. Ce morphotype est uniquement abondant a

Itambé-BA et les coquilles des autres morphotypes rencontrés dans les autres localités, n’ont
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pas cette forme conique tres allongée. Cette forme est peut-étre plus adaptée a la construction
d’'un mur de trichomes, mais celle des coquilles qui sont héliciformes planes, devrait I'étre
tout autant. La particularité de la myrmécofaune conchicole d’'ltambé-BA est la forte présence
de la fourmi Wasmannia auropunctatd&koger (Myrmecinae, Blepharidattini) dans les
coquilles, y compris dans celles qui avaient déja été utilisées pHndesnatomyrmegt qui

ont encore des tapis de trichomes (voir annexe 3). Cette espece rentre en concurrence avec
Thaumatomyrmesp.1 pour I'occupation des coquilles (voir annexe 3). La construction de
plusieurs murs de trichomes par [Hsaumatomyrmesp.1l d’'ltambé-BA dans les coquilles
gu’elles occupent, peut donc résulter de cette compétition.

Des trois nids deThaumatomyrmesp.11 trouvés dans un endocarpe Ripteryx
panamensigPittier) Record & Mell (Plantae, Fabales, Fabaceae), deux partageaient le fruit
avec une colonie d’une autre espece. Cette défense a base de trichomes peut leur permettre de
pouvoir cohabiter avec I'autre espéece de fourmis.

Dans l'aire llhéus-BA-CEPEC-Penicillata deux raids sur la litiere de la fourmi
légionnaireEciton burchelliWestwood et deux autrésbidussp. (Ecitoninae, Ecitonini) ont
éte observeés I'année précédant la récolte de 34 nifisamtumardans des tiges de bambou
posées sur le sol. Ces raids ne semblent pas avoir eu une influence négative sur la population
de T. contumadxalors que les attaques des fourmis |égionnaires ont un impact significatif sur
les communautés de proies (voir Powell & Baker 2008). A chaque fois le front du raid était
déja passé la ou étaient les tiges de bambou et I'exploration de ces tiges par les fourmis
Iégionnaires n'a donc pas pu étre observée. La défense du nithdematomyrmexest
efficace contre ces fourmis, ou alors ces derniéres ne s’intéressent pas a elles.

Dans les nids d’élevage, les ceufs sont placés en paquet de deux jusqu’a une dizaine
d’'unité ou alors tout seuls sur le sol, ils sont parfois placés recouverts de trichomes par les
femelles dans un coin d'une chambre. Lorsqu’il n’y a pas de cavité fermée disponible, les
femelles entourent ou recouvrent toujours les ceufs et les petites larves de trichomes et
d’autres objets disponibles (fig. 4B-4).

Cette défense passive basée sur les trichomes de Penicillata est physique, cependant un
réle chimique dissuasif ou répulsif ne peut pas étre exclu, notamment si les trichomes
possedent une signature chimique caractéristique que les fourmis peuvent apprendre a éviter
suivant I'expérience négative qu’elles ont eux avec des Penicillata ou avec les murs de
trichomes desThaumatomyrmexLes Penicillata pourraient eux-mémes étre attirés par les

structures a base de trichomes présentes dans une cavité. L’attraction d’'une proie spécifique
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vers le nid a ainsi été observée chez certaines espéces de fourmis dieggenysoger
(Ponerinae, Ponerini) (Dejean & Evraerts 1997).

Aucun parasite n'a été observé dans les nids des Thaumatongyevexen laboratoire.
Mais il y a eu une suspicion de parasitisme par un Strepsiptera (Insecta) chez T. capiumax
n'a pas été confirmée. Ce sont de trés petits parasites dont les méles de certaines especes
parasitent des fourmis (la femelle parasite alors un autre insecte) (voir Hughes et al. 2003). Le
male, encore jeune larve, entre sans doute dans le nid de la fourmi en s’accrochant a une
ouvriére fourrageuse ; une fois dans le nid, il parasite I'une des larves de la fourmi et la laisse
atteindre le stade adulte tout en continuant son propre développement ; lorsqu’il est prét a
émerger, il manipule apparemment le comportement de son héte devenu imago et oblige la
fourmi a sortir du nid alors qu’il est toujours dans son gastre (voir Hughes et al. 2003). Si un
Strepsiptera parasite ufldaumatomyrmexa aucun moment il ne sera en contact critique
avec les trichomes présents dans le nid. Le mode de parasitisme des Strepsiptera est une
bonne tactique pour parasiter [Bsaumatomyrmetout en évitant leur défense de trichomes
en utilisant la fourmi méme pour entrer et sortir du nid. La défensd ltmsmatomyrmex
reste tout de méme une défense globale contre de nombreux prédateurs, parasites et
compétiteurs, les Penicillata eux-mémes semblent avoir peu de prédateurs.

La défense passive et dissuasive fkaumatomyrmerst un type de défense qui est
bien adapté pour la stratégie de fondation du nid par une femelle seule, parce qu’elle est aussi
efficace, que la femelle soit dans son nid ou en train de fourrager a I'extérieur. Elle est méme
plus efficace que la défense de certaines guépes Polistinae (Hymenoptera, Vespidae) qui
enduisent le pétiole d’acces au nid d’'une substance qui repousse les fourmis (voir Jeanne
1975), parce que le nid est dans une cavité fermée et les immatures peuvent étre directement
recouvert de trichomes pour les protéger, alors que chez ces guépes, les nids sont suspendus et
sont a la merci des prédateurs ou des parasites volants. Cette défense peut donc permettre a
une gamergate d&haumatomyrmexde fonder seule son nid et de nombreux nids ont

effectivement été trouvés ne contenant qu’une seule gamergate (voir chapitre 5).

B.4.2.Autres réles possibles pour les murs et les barrieres de trichomes caudaux

a crochets et réle des trichomes dentelés latéraux et dorsaux

Si les trichomes dentelés latéraux et dorsaux ne servent pashaumatomyrmegour
se défendre des autres fourmis, Tégmumatomyrmeen tapissent leur nid et doivent donc
avoir eux aussi leur réle a jouer dans le nid de ces fourmis. Dans les nids de Thaumatomyrmex

rencontrés dans la terre ou les monticules épigés en terre de termitiere (voir chapitre 3), ces
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trichomes peuvent permettre de surélever les immatures et de les protéger ainsi des
champignons ou d’'un exces d’humidité sur le sol. Les tapis de trichomes peuvent aussi étre
efficaces contre les petits invertébrés comme les acariens en génant leurs déplacements.

Les nombreux murs de trichomes dans les nidsideimatomyrmesp.1 d’'ltambé-BA
servent sans doute a se défendre contréaMesuropunctata, mais peuvent aussi servir a
mieux réguler la température et I'hnumidité dans la coquille, notamment parce cette localité
recoit peu de pluies, qui, lorsqu’elles tombent, peuvent étre tres fortes (voir chapitre 2). Les
trichomes emprisonnent de l'air et leur fin maillage permet de créer une couche que I'eau ne
pourra pas traverser. Dans les coquilles, les murs de trichomes pourraient servir de barriére
imperméable lors de I'inondation de courte durée et a mieux garder 'humidité relative de I'air
plus constante et élevée lors des périodes seches.

Les larves mortes sont mises en dehors du nid et sont souvent couvertes partiellement ou
completement de trichomes. Est-ce que la femelle a recouvert volontairement la larve de
trichomes pour éviter par exemple la propagation des champignons ou est-ce que lorsque la

femelle a sorti la larve du nid les trichomes se sont accrochés a son corps ?

B.4.3.Les écailles des Penicillata Synxenidae et les écailles de collemboles

(Insecta, Collembola)

Les Penicillata Synxenidae et les collemboles ne possédent pas les trichomes crochus
des Penicillata Polyxenidae et Lophoproctidae, pourtant, ils sont pareillement épilés et écaillés
par les ThaumatomyrmexnotammentThaumatomyrmesp.1l qui est la seule espece de
Thaumatomyrmeyour laquelle une proie alternative au Penicillata, les collemboles, a été
trouvée (voir ce chapitre partie A). Dans les coquilles d’escargot utilisées par un nid de
Thaumatomyrmesgp.1, les écailles, qu’elles soient des Synxenidae ou des collemboles, ne
semblent pas éparpillées dans tout le nid, mais forment des paquets en certains points, comme
si la fourmi avait écaillé I'animal toujours au méme endroit, sans se déplacer dans le nid
comme elle fait avec les autres Penicillata. Les écailles des Penicillata Synxenidae et des
collemboles ne représentent pas une défense physique et ne peuvent donc pas blesser les
imagos ou les larves dehaumatomyrmexElles ne devraient donc pas avoir a les enlever
surtout que de nombreuses autres especes de fourmis chassent les collemboles et aucune n’est
connue pour les écailler avant de les manger. Les écailles des Penicillata Synxenidae et des
collemboles ont-elles alors, elles aussi, une fonction ? Pourraient-elles par exemple porter des

substances anti-pathogénes ? Odwmumatomyrmeont-elles commencé a chasser/épiler

(écailler) les Penicillata ou les collemboles ? Dans le cas ou la prédation des collemboles est
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un caractere dérivé dans le genre, leur écaillage résulte sans doute d'un stéréotype
comportemental deBhaumatomyrmegui consiste a retirer systématiqguement les soies d’'une

proie avant de la donner aux larves.

B.4.4.Les Thaumatomyrmex : seule cas de la réutilisation de la proie (animale)

par un prédateur ?

La réutilisation physique de certaines parties de la proie par le prédateur n'est pas un
phénomeéne nouveau dans le monde animal. Ainsi, certains prédateurs se servent des restes de
leurs proies pour se camoufler des autres proies, voire pour les attirer, mais aussi pour se
camoufler de leurs propres prédatewrsy(: McMahan 1982 ; Tietjen et al. 1987). Ainsi,
certains Neuroptera (Insecta), retirent et appliquent sur leur corps la cire de leurs proies, des
Hemiptera (Insecta), ce comportement leur permet sans doute d’approcher plus facilement
leurs proies, mais les protege surtout des attaques des fourmis qui gardent celles-ci et qui
confondent donc les Neuroptera avec elles (Eisner et al. 1978 ; Eisner & Silberglied 1988).
Les restes de la proie peuvent avoir d’autres fonctions, ainsi chez le crabe des bromélies,
Metopaulias depressuRathbun(Crustacea, Malacostraca, Decapoda, Brachyura, Grapsidae),
la femelle ajoute des coquilles d’escargot du mollusque qu’elle vient de consommer, dans la
cavité remplie d’'eau ou elles élevent leur progéniture pour en augmenter le pH et la
concentration en Ga(Diesel 1992, 1997). Des opilions Trogulidae (Arachnida, Opiliones) et
des coléoptéeres Drilidae (Insecta, Coleoptera) dépendent des escargots pour leur alimentation,
mais aussi pour une partie de leur cycle de vie: I'escargot est mangé et ses restes non
consommes sont sortis de la coquille dans laquelle la femelle pondra ses ceufs (voir Nyffeler
& Symondson 2001). En ce qui concerne les fourmis, il existe quelques rares cas de
réutilisation de la proie ou de ses structurdormica montanaEmery (Formicinae,
Formicini) annihilent le pouvoir protecteur de la salive d’'un Hemiptera en y appliquant de la
terre qui va absorber la salive et qui sera utilisée pour la construction d’'un abri, I'Hemiptera
sera lui mangé (Henderson et al. 1990) ; quabisaothyrea oculata Emery (Proceratiinae,
Proceratiini), les colonies matures vivent a I'intérieur méme des cocons de I'araignée dont
elles vont consommer les ceufs, I'oothéque de l'araignée fournit le refuge et I'alimentation
(Dejean et al. 1999) ; on pourrait aussi citer tous les cas de termitolestie (Wheeler 1910 ;
Holldobler & Wilson 1990), lorsque la fourmi termitophage utilise la termitiere pour nidifier.
Cependant, le cas déhaumatomyrmexcorrespond donc, a notre connaissance, au premier
cas décrit et argumenté de la réutilisation de la défense de la proie pour sa propre défense

passive chez une fourmi et sans doute aussi chez un insecte social. Elles utilisent
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comportementalement la défense physique d’'un autre animal, en I'occurrence leur proie
principale, pour leur propre défense. Cela se rapproche du cas du crabe dédobatéar,
dubia H.Milne-Edwards (Crustacea, Decapoda, Brachyura) qui décore sa carapace d'algues
toxiques, qu’il ne consomme pas ou tres peu (Stachowicz & Hay 1999) ou de celui des larves
d'un chrysope (Insecta, Neuroptera, Chrysopidae) qui construit un manteau défensif a partir
des trichomes de sycomoil@tanus wrightii S. Watson - Plantae, Proteales, Platanaceae) sur
les branches duquel il recherche ses proies. Les cas de réutilisation comportementale par un
animal de la défense chimique ou physique d’'un autre organisme pour sa propre défense, ne
sont pas nombreux, alors que les cas de sequestration de la défense chimique d’un autre
organisme, principalement des plantes notamment chez les insectes, dans le corps de I'animal
qui devient alors lui-méme toxique, sont beaucoup plus nombeegix: Duffey 1980). Dans
ces derniers cas, il y a, comme cheZlleaumatomyrmexun lien entre la fonction prédatrice
et la défense de l'individu.

La défense dedhaumatomyrmeyest le premier cas, a notre connaissance, de la
réutilisation comportementale de la défense physique de sa proie par un prédateur afin

d’acquérir une défense dissuasive et non plus basée sur le camouflage.

B.5. Conclusion

B.5.1.La défense du nid chez les insectes sociaux

Chez les insectes sociaux, le nid est le centre de la vie sociale, il contient notamment la
ou les femelles reproductrices et les immatures, voire des ressources alimentaires, il est donc
le point central de 'action défensive. L'architecture, qui camoufle ou est trés résistante, et la
location du nid sont souvent les premiéres lignes de défense (Jeanne 1975 ; Hermann & Blum
1981 ; Ayasse & Paxton 2002). Certaines fourmis possédent en plus des caractéristiques
morphologiques qui permettent de défendre activement le nid et notamment son entrée en la
bloquant (voir d’Hdélldobler & Wilson 1990 : 393-394), ou alors forment des colonies
populeuses dont la capacité de recrutement d’'un grand nombre d’ouvriéres permet de faire
face aux attaques. Chez les fourmis, parmi les autres types de défense, on trouve le blocage de
'entrée a l'aide d’objets, comme une graine ou un petit caillou (voir Ramos 2003 (thése
Meire)) ; I'entretien de plusieurs nids, mais l'occupation d'un seul, les autres servant de
refuge en cas d'attaque (voir McGlynn 2007) ; voire les deux types de stratégjes (
Longino 2005b). Chez d’autres insectes sociaux, I'invasion du nid peut aussi étre prévenue en
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appliguant au niveau des acces au nid des substances, d’origine endogene ou exogene,
répulsives et/ou gluantes, notamment contre les fourmis, telles des sécrétions corporelles chez
les Polistinae et les Stenogastrinae (Hymenoptera, Vespoidea, Vespidae) (Jeanne 1975;
Turillazzi 1991 ou de la résine de diverses plantes collectées par plusieurs abeilles
(Hymenoptera, Apoidea) (voir Ayasse & Paxton 2002 ; Duangphakdee et al. 2009).
L'utilisation de substances ou de matieres répulsives ou dissuasives, pour éloigner les
prédateurs de I'entrée du nid, n'est pas connue chez les Formicidakalesatomyrmeant

donc développé un type de défense passive dissuasive inédite chez cette famille
d’hyménopteres et chez les autres animaux.

Les Thaumatomyrmere possédent aucun moyen de défense basé sur une quelconque
caractéristique corporelle ou sur la force du nombre, puisqu’elles forment des nids de moins
de quatre femelles en moyenne (voir chapitre 5) et certains sites de nidification qu’elles
utilisent sont peu exploités par les autres fourmis, comme les coquilles d’escargot (voir
chapitre 3). Les especes du geniPeobolomyrmex connues pour Se nourrir aussi
principalement de Penicillata, ont ces caractéristiques, notamment la nidification dans les
coquilles d’escargot, méme si la taille des colonies est supérieure, mais tourne autour d’'une
dizaine ou d’'une vingtaine d’ouvrieres, sans doute parce que la reproduction est assurée par
une femelle de morphotype gyne (Ito 1998 ; Kikuchi & Tsuji 2002 ; T. kikuchi com. pers.
2005). Les especes de ce genre utilisent sans doute elles aussi les trichomes de Penicillata
pour défendre leur nid. Retrouver les mémes caractéristiques chez des fourmis, au méme
régime alimentaire, de deux genres et deux sous-familles différents, indique que celles-ci ont
sans doute subi une évolution paralléle liée a leur prédation spécialisée sur les Penicillata.
Cette prédation spécialisée semble donc exercer une pression de sélection, ou favorise
I'apparition de certains traits caractéristiques de modes de vie et de comportements et elle doit

avoir une certaine valeur adaptative pour ces fourmis.

B.5.2.En quoi la spécialisation alimentaire sur les Diplopoda Penicillata
constitue-t-elle un avantage sélectif ? Quel est le lien entre celle-ci et les
autres  caractéristiques  écologiques et comportementales  des

Thaumatomyrmex ?

La prédation spécialisée des Penicillata semble peu commune, tant chez les fourmis que
chez les autres invertébrés. Elle semble offrir pourtant de nombreux avantages et peu

d’'inconvénients :
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1. Les Penicillata ont semblent-ils peu de prédateurs, notamment chez les fourmis, ce qui
implique que les Thaumatomyrmext peu de compétiteurs pour cette ressource alimentaire.

2. Le Penicillata est utilisé dans son intégralité, son corps tout entier peut étre mangé et les
trichomes défensifs Penicillata Polyxenidae et Lophoproctidae sont méme reéutilisés
spécialement pour la défense du nid deaumatomyrmex.’acquisition de la défense est

donc optimisée par le fait qu’elle provient de la proie méme.

3. C’est une défense globale contre les prédateurs, les compétiteurs et les parasites, il n'y a
sans doute gqu’'un parasite entrant, vivant et sortant du nid attaché, ou dans le corps de la
Thaumatomyrmexqui est susceptible de les parasiter, il doit maitriser la technique du

« Cheval de Troie » pour passer les défenses des Thaumatomyrmex

4. L’acquisition de cette défense passive dissuasive a sans doute favorisé la nidification dans
des structures creuses telles que les coquilles d’escargot qui sont peu exploitées par les autres
fourmis (voir chapitre 3 Conclusion), diminuant par la méme la compétition pour les sites de
nidification avec elles. En fait, la compétition pour les ressources alimentaires et de
nidification est limitée a celle entre les différentes espéces du genre qui vivent en sympatrie
(deux au maximum semble-t-il - voir chapitre 1) et a celle avec les autres prédateurs
spécialisés des Penicillata, comme Rr®bolomyrmex si les especes néotropicales de ce
genre les chasse aussi.

5. Cette défense passive permet a une femelle reproductrice de fonder seule le nid puisque sa
progéniture sera protégée des prédateurs et des parasites une fois qu'un nombre suffisant de
trichome aura été accumulé dans le nid. Elle n’a méme pas besoin de camoufler son nid, de
fermer temporairement son entrée ou d’adopter certaines tactiques pour déjouer la vigilance
des parasites comme beaucoup de femelles de guépes solitaire (voir O’'Neil 2001). Cette
défense passive dissuasive est donc aussi adaptée pour les nids contenant seulement quelques
individus, la force du nombre n’est pas nécessaire, ni pour défendre le nid, ni pour I'évacuer
par exemple.

6. Les prédateurs invertébrés peuvent déja avoir une aversion pour les Penicillata, et les
Thaumatomyrmegourraient donc aussi en profiter si les trichomes constituent I'objet de cette
aversion.

7. Les colts de cette spécialisation semblent réduits : c’est une proie abondante, sans doute
présente dans tous les biomes néotropicaux, dans le sol jusque dans la canopée. C’est sans
doute I'une des raisons de la vaste répartition géographique duTgenmmatomyrmegans

la Région Néotropicale. Une espéce Hwmumatomyrmex toutefois au moins une proie
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alternative, ce qui doit étre aussi le cas des autres espéces. La morphologie spécialisée est
peut-étre la plus grosse contrainte, car les mandibulesThaamatomyrmexe leurs
permettent pas d'excaver la terre ou le bois pour construire un nid. Cependant c’est
contrebalancé par le fait que la réutilisation de la défense des Penicillata permet a ces fourmis
d’'occuper des structures creuses et des cavités préconstruites peu exploitées par les autres

fourmis ou autres invertébrés.

La prédation spécialisée sur les Penicillata constitue donc un avantage sélectif
indéniable, elle permet notamment de limiter la compétition aux seules especes du méme
genre et d’acquérir une défense passive dissuasive efficace a moindre colt qui permet a son
tour aux fourmis d'utiliser des structures creuses ou des cavités peu exploitées par les autres
animaux, mais aussi de vivre en solitaire ou en petite unité. On peut en effet émettre
'hypothese que, sans ce systeme de défense, passif, dissuasif et efficace, basé sur le
comportement d’accumulation des trichomes, dans et a I'entrée du nid, véritable réutilisation
des défenses de leurs propres proies, les espéces durpenreatomyrmer’auraient sans
doute pas pu maintenir, au cours de leur évolution, de si faibles effectifs dans leurs nids sans

autre forme de protection du nid.
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CHAPITRE 5 - STRATEGIES DE REPRODUCTION ET
TAILLE DES NIDS DANS LE GENRE Thaumatomyrmex
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Résumé

1.Chez les Formicidae les stratégies de reproduction sont tres diverses et les espéces de
Thaumatomyrmern ont adoptées au moins delthaumatomyrmex zete&t une nouvelle

espéce, du groupderox se reproduisent grace a des gynes. Dans sept autres
(Thaumatomyrmexsp.1, Thaumatomyrmesp.2, Thaumatomyrmesp.11, Thaumatomyrmex

atrox, Thaumatomyrmekerox Thaumatomyrmexgontumaxet Thaumatomyrmerutilatug

des groupegerox et mutilatus le morphotype gyne a complétement disparu et ce sont des
gamergates (femelles de morphotype ouvriére qui sont fécondées et pondent) qui assurent la
reproduction. Deux especes présentant chacune l'un des types de stratégie peuvent étre
rencontrées dans la méme localité.

2.Des maéles ont été récoltés chez plusieurs espéces. Chez trois qui vivent des foréts
tropicales humides, ils sont récoltés quasiment tous les mois de I'année et il n'y a pas de vol
nuptial saisonnier. Les femelles @iecontumadet T. mutilatuspratiquent I'appel sexuel mais

leur posture, dressée sur leurs pattes antérieures, la téte relevée et les antennes balayant le ciel,
est différente de celle adoptée généralement par les espéces qui ont se comportement. C'est
sans doute un signal visuel pour le méle, mais I'’émission d’'un signal chimique n’est pas
exclue.

3. Les femelles d& haumatomyrmepondent les plus gros ceufs, en relation a leur taille, des
Formicidae. Un ceuf mature, dont la forme est ellipsoidale (sphéroide prolate), représente 30%
de la largeur et 50% de la longueur du gastre. La disproportion de la taille de I'ceuf se retrouve
notamment chez les especes subsociales d’Hymenoptera. Ces gros ceufs ont pour conséquence
une faible fécondité deBhaumatomyrmex.a diminution de la fécondité est une stratégie des
insectes pour le passage de I'état solitaire a celui de solitaire subsocial.

4. Les femelles et les males de trois especes peuvent émerger sans aide de leur cocon, ils
possedent déja la couleur des imagos plus vieux et la cuticule est presque complétement
sclérotinisée. Les males ont une maturité sexuelle précoce et sortent du nid quelques jours
seulement aprés leur émergence. Les femellékhdamatomyrmezont capables de chasser

un Penicillata quelques heures aprés avoir émergées, mais aussi de s’occuper d’immatures et
elles peuvent pondre quelques jours apres I'émergence. Elles doivent donc étre
physiologiqguement assez matures, pour avoir, des 'émergence, un répertoire comportemental

totipotent.
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5. Des tests d’introduction, réalisés pduraumatomyrmesp.1 efl. contumaxd’une femelle

dans son propre nid aprées isolement ou dans un autre nid, et les dissections des femelles de
plusieurs nids de cing especes, ont été effectués afin de définir le lien entre les nids proches.

6. Les tests d’introduction ont montré que les femelleSllumatomyrmeant la capacité de
reconnaitre les femelles du méme nid et de discriminer les étrangeres. L’introduction d’'une
femelle dans un autre nid a toujours montré qu’elle n’avait pas de lien familier avec celui-ci.
Chaque nid constitue donc une unité indépendante des autres.

7. Les femelles des cing espéces disséquées ont toutes le plus souvent trois ovarioles par
ovaire et une spermathéque, elles ont toutes la capacité de se reproduire. Les gamergates sont
morphologiquement identiques aux non-gamergates.

8. La majorité des nids contenaient une seule gamergate, certains en avaient deux, voire trois
et d’autres aucune. La plupart des nids sont donc indépendants reproductivement, cela
corrobore les résultats des tests d’introduction. Les nids avec deux gamergates ont plus
d'immatures que ceux avec une seule, il est donc probable que les deux gamergates se
reproduisent et qu’elles ne détruisent pas le couvain de l'autre.

9. Gréace aux tests de rencontres inter-nids et aux dissections des femelles de plusieurs nids, il
a pu étre déterminé, pour deux espéces du gérmematomyrmexque chaque nid représente

une unité indépendante. Nous posons I'hypothése que cette conclusion est aussi valable pour
les autres especes de ce genre. Et, a partir de ce résultat, il a été possible d’analyser les
données obtenues lors de la récolte des nids.

10. De nombreux nids d€haumatomyrmegnt été récoltés avec une seule femelle, le terme

« nid » est donc plus approprié que celui de « colonie » qui nécessite qu’il y ait au moins deux
individus.

11.Les nids des especes du gemtaumatomyrmexjui se reproduisent exclusivement par
gamergates constituent les plus petits récoltés a ce jour pour la famille des Formicidae. Pour
ceux dont au moins trois nids ont été récoltés, le nombre moyen de femelles dans le nid ne
dépasse pas quatfEhaumatomyrmesgp.1l (3,5t 2,2 - N = 101) a une majorité de nids avec

trois et quatre femelles, deux femelles pdoumutilatus(2,6 + 1,6 - N = 21) et une seule pour

T. contumaxdont la moyenne du nombre de femelle est la plus basse (2,2 £ 1,6 - N = 64). |l
ne semble pas qu’il y ait un lien entre le type de végétation ou de climat et la taille des nids

gui ne représente donc pas une adaptation a un milieu particulier.
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12.Les nids a une seule femelle sont plus productifs ou tout autant, que ceux avec plus de
femelles. Ce différentiel de productivité entraine que les petits nids sont sélectionnés et un
retour au stade solitaire serait méme possible.

13.L’évolution de la taille des nids chez les especedlimumatomyrmegemble étre liée
principalement a leur régime alimentaire basé presque exclusivement de Diplopoda
Penicillata qui leur a permis de vivre en petits groupes grace a I'absence de compétiteurs pour
cette ressource et parce que grace a elle, ces fourmis élaborent une défense passive dissuasive
efficace. La physiologie et le comportement désumatomyrmernt sans doute évolué en
réponse a l'acquisition de cette capacité a chasser les Penicillata. Elles utilisent de plus des
structures creuses abondantes dans le milieu, chez certaines especes les méales sont produits
toute I'année et il ne semble pas y avoir de régulation de la reproduction dans les petits nids
(une gamergate et sa fille). Ce qui indique que les femelle3drsmatomyrmexqui sont
théoriquement toutes capables de se reproduire, peuvent toutes se faire féconder et trouver un
site de nidification vacant afin de fonder un nouveau nid. La fondation indépendante par une
gamergate est possible parce qu’elles sont aussi totipotente comportementalement. Et une
femelle qui émerge dans un nid peut choisir entre différentes options de stratégies de
reproduction en fonction de son phénotype ou géenotype, des conditions environnementales et
notamment de I'environnement social dans son nid natal.

14.La productivité différentielle en fonction du nombre de femelles dans le nid entraine la
diminution de la taille de la colonie et la pression des prédateurs et des parasites entraine son
augmentation car le comportement social améliore la capacité de défense. La diminution de la
pression des prédateurs et des parasites est supposée avoir pour conséquence une diminution
de la taille de la colonie, voire la suppression entiere du comportement social. Cette prédiction
est verifiée pour la premiére fois grace allraumatomyrmex leur défense passive et
dissuasive est efficace et diminue la pression des prédateurs, des compétiteurs et sans doute
aussi des parasites ; il existe une productivité différentielle entre les nids en fonction du
nombre de femelles ; et elles forment des nids avec trés peu de femelles.

15.Le grand nombre de nids avec une seule femelle, notamment .cb@ztumaxsouléve la

guestion du degré de socialité chez les Thaumatomyrmex
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Chapitre 5. Stratégies de reproduction et taille des nids dans le genre

Thaumatomyrmex

A. Introduction

La division du travail reproducteur est, avec la coopération dans les soins apportés aux
individus immatures et le chevauchement d’au moins deux générations d’individus, une
caractéristique qui définit l'eusocialité (Wilson 1971 ; Holldobler & Wilson 1990).
L’existence de femelles spécialisées dans la reproduction alors que d’autres sont impliquées
dans d’autres travaux dans la colonie, dont les soins apportés a la progéniture des individus
reproducteurs, peut aboutir a une différentiation morphologique marquée entre ces deux
groupes de femelles. Dans la famille des Formicidae (Insecta, Hymenoptera), 'imago de sexe
femelle est polymorphique (voir Wheeler 1908c). Dans une espece il se présente
généralement sous deux morphotypes bien distincts : « gyne » et « ouvriére » dont la fonction
au sein de la colonie est bien définie. Les gynes ont un appareil reproducteur complet et bien
développé, elles assurent la reproduction de la colonie, alors que les ouvriéres s’occupent des
immatures, gardent le nid et vont fourrager a la recherche de nourriture et d’autres ressources.

La terminologie sur les morphotypes femelles des Formicidae est aujourd’hui tres
diverse dans la littérature, utilisant notamment les termes « gyne », «reine », « ouvriére »,
« ergatogyne », « ergatoide », « intercaste » ou encore « gamergate ». Wheeler (1908c ; 1910
pp. 86-122) fut I'un des premiers auteurs a développer I'emploi d’'une terminologie nuancée et
diverse pour désigner les différents morphotypes de femelles observés dans la famille. En
'absence d’homologies clairement établies entre chacun des phénotypes décrits, cette grande
diversité terminologique introduit une certaine confusion pour la comparaison des groupes
taxinomiques. Par ailleurs, aucune terminologie ne fait actuellement 'unanimité entre les
auteurs (voir Passera & Aron 2005 pp. 125-126 ; Heinze 2008a). Donc, dans un souci de
clarté, dans un contexte morphologique, le terme « ouvriére » sera utilisé pour désigner une
femelle ne possédant pas d’ocelle, avec un mésosoma dépourvu de ptérosclérites, et le terme
«gyne » deésignera une femelle présentant des ocelles, avec un mésosoma doté de
ptérosclérites complets. Fonctionnellement, une gyne et une ouvriére qui ont des ovaires et
une spermatheque fonctionnels, peuvent étre fertiles, s’accoupler et pondre ainsi des ceufs
fécondés. La gyne pourra dans ce cas étre appelée « reine » et I'ouvriere fécondée et pondeuse
sera appelée « gamergate » suivant la terminologie de Peeters & Crewe (1984).
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Chez les Formicidae les stratégies de reproduction sont trés diverses (voir Heinze &
Tsuji 1995 ; Heinze 2008b). Dans la sous-famille des Ponerinae, le dimorphisme entre les
morphotypes gyne et ouvriere est réduit et une caractéristiqgue de ces fourmis est la présence
de deux modifications importantes par rapport au patron général de la reproduction chez les
fourmis (Peeters 1993). La premiere est le remplacement des gynes ailées par des gynes
apteres ressemblant au morphotype ouvriere (gynes ergatomorphes). La seconde est la
disparition du morphotype gyne, la reproduction de la colonie étant assurée par des
gamergates. Ces deux traits ont évolué indépendamment dans différentes tribus et genres de
cette sous-famille (Peeters 1993).

Les Ponerinae se caractérisent aussi par la petite taille de leurs colonies qui ne dépassent
généralement pas la centaine d’'ouvrieres. La taille de la colonie peut méme étre encore plus
réduite, ainsi, les colonies sans gyne mais a gamergateactigcondyla sublaeviEmery
(Ponerinae, Ponerini) n'ont en moyenne que 9 + 2,5 ouvrieres (Peeters et al. 1991) ; et les plus
petites colonies connues chez les Formicidae sont sans doute celles d’'une espece de Malaisie
du genreLeptogenydRoger (Ponerini) qui n‘ont qu'une gyne ergatomorphe accompagnée en
moyenne de 4-5 ouvrieres (4,8 £2,5) (Ito 1997).

Dans le genre ThaumatomyrmexMayr (Ponerinae, Thaumatomyrmecini), les
descriptions taxinomiques des femelles reposent uniquement sur le morphotype ouvriere,
seule une gyne est mentionnée dans la littérature. Il s’agit d’'un spécimen non vu par Kempf
pour sa révision du genre mais qu'’il cite a la suite d’'une correspondance avec le Dr. David R.
Smith (Kempf 1975 p. 118). C’est la seule information de ce type dans la littérature. Elle n'a
jamais été vérifiee. Depuis, d'autres récoltes ont été effectuées et plusieurs sources
d’'informations ont permis d’avoir une meilleure estimation de I'occurrence du morphotype
gyne dans le genr@haumatomyrmexMais si ce genre possede bien des femelles de
morphotype gyne, Delabie et al. (2000a) suggérentTtpaeimatomyrmex contumasempf,

n'a pas de gyne et que la reproduction est assurée par des gamergates, ils se sont aussi basés
sur une autre étude donnant des détails sur la biologie de cette espéce (Brandao et al. 1991).
lIs ont également émis une hypothese relative a la taille réduite des colonies. Nous confirmons

et discutons ici la présence des deux stratégies de reproduction dans le genre
Thaumatomyrmex (gyne et gamergate) et nous démontrons que les especes de ce genre
forment les nids de Formicidae avec le plus faible nombre d’individus femelles. Des données
complémentaires sur I'accouplement, la ponte et la taille des ceufs, ainsi que sur I'émergence

des imagos de leur cocon, sont aussi présentées.
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B. Des

ThaumatomyrmexMayr, et observations sur les males et I'accouplement

espéces avec gyne, dautres sans gyne dans le genre

B.1. Présence du morphotype gyne dans les collections myrmécologiques

Douze especes du genfidhaumatomyrmeont été décrites, mais il pourrait étre
constitué par une trentaine d’especes (voir chapitre 1). La description des femelles repose
uniguement sur le morphotype «ouvriere». Kempf (1975) et Bolton (2003 p. 281) citent la
présence du morphotype «gyne » et Mackay & Mackay (2004) donnent une trés breve
description d’'une gyne, mais celle-ci n’a pas de valeur taxinomique. A notre connaissance, 11
spécimens de gynes d’au moins deux espéces différentes existent dans les collections
myrmécologiques (tableau 5B-1). L'une d’elles est déja décFiumatomyrmex zeteki
M.R. Smith ; l'autre est une espece nouvelle présente dans la collection du CPDC. L’ouvriere

de I'espéce correspondant a la gyne a été récoltée dans la méme localité dans six cas.

Tableau 5A-1. Liste des especes de Thaumatomysloréde morphotype gyne a été récolté.

technique

Espéece Pays localité de récolta 9YNeS ouvrieres Source
oui
Thaumatomyrme&anam, lle de Barro Colorado ? 1 (combien ? Kempf 1975
zetekiM.R. Smith Colon - San Lourenzo| extracteu 5 11 CPDC
Forest - 30/12/2004 | Winkler
Thaumatomyrme&anamé Cerro Campana - |extracteu 1 1 Mackay
sp. keteki ?) 05/06/1995 Winkler com. pers.
Amazonas - Benjamin
Constant - Proj. ? 0 8 CPDC
BioBrasil/GEF/UNEP
Ronddnia - Municipio
Ouro Preto do Oeste - extracteu
Estex (Estacdo da Winkler 1 1 CPDC
Thaumatomyrmex Brésil Ceplac) - cacaual -
sp.8 (CPDC) 13/03/1998
Rondobnia - Nova pidge a
Mamoré - Parque
Estadual Guajara Mirin f(_)?sltle 1 0 CPDC
- 02/02/1998 (pitfall
Acre - Porto Walter -
05/02-17/04/1997 ? 0 ! cPDC
Thaumatomyrmex . Acre - RESEX thco extracteu Lacau S
Bresil Mendes Xapuri - : 1 1 '
sp. (sp.8 ?) 14/10/2008 Winkler com. pers.
Tha“msgomyrmex 2 2 2 1 1 | Antweb.or§

%0 http://lwww.antweb.org/specimen.do?name=casent0006627

http://www.antweb.org/specimen.do?name=casent0006628
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B.2. Des espéces sans gyne ?

La plupart des espéces ne sont donc représentées que par le morphotype ouvriere dans
les collections myrmécologiques. A partir de la récolte de deux nidhdematomyrmex
contumaxkKempf (Brand&o et al. 1991 ; Delabie et al. 2000), Delabie et al. (2000) ont émis
I’hypothese que cette espéce ne possede pas de gyne et que la reproduction est assurée par des
gamergates. La partie B de ce chapitre présente les résultats de la récolte de nids de sept
especes d&éhaumatomyrmeainsi que les résultats des dissections des femelles pour cing de
ces especes. Aucune femelle de morphotype gyne n’a été trouvée dans les nids de ces especes
et chez les cing espéces dont les femelles de morphotype ouvriere ont été disséquées, au
moins une se reproduisait, sa spermatheque était pleine et ses ovaires étaient développés, elle
était la gamergate du nid. Les espétdsaumatomyrmex atro¥eber, Thaumatomyrmex
ferox Mann, Thaumatomyrmexsp.1l, Thaumatomyrmexsp.2, Thaumatomyrmexsp.11,
Thaumatomyrmex contum&empf et Thaumatomyrmex mutilatudayr ont donc adopté la
stratégie de reproduction grace a des « gamergates », le morphotype gyne n’est pas connu

chez ces espéces et les males sont connus pour les cing derniéres especes.

B.3. Distribution géographique des especes avec et sans gyne

Sept gynes de I'espede zetekiont été récoltées dans trois localités de foréts tropicales
humides au Panama (tableau 5B-1 - fig. 5B-1 ellipse A et ellipse B, points noirs et gris cerclés
de noir). Cette espece est aussi présente en Colombie dans la province de Cundinamarca
(Kempf 1975) (fig. 5B-1 ellipse A points gris cerclés de noir). Sur I'lle de Barro Colofado,
zetekivit en sympatrie avet. atroxdont un nid sans gyne a été récolté (fig. 5B-1 ellipse A et
ellipse B, point blanc). Dans une forét tropicale humide du Costa Rica, T.\atrex
sympatrie aved haumatomyrmesp.11, une autre espece sans gyne dont trois colonies qui ne
contenaient que des individus femelles de morphotype ouvriere ont été récoltées (fig. 5B-1
fleche C).

Trois gynes, probablement toutes de la méme espece, nouvelle pour la science, ont été
trouvées dans le biome Forét Amazonienne (tableau 5B-1 - fig. 5B-1 ellipse D, points noirs).
Le morphotype ouvriére a été trouvé seul dans deux localités (tableau 5B-1 - fig. 5B-1 ellipse
D points gris cerclés de noir). Une des gynes a été prise dans un piége a fosse et devait donc
marcher sur la litiere a la recherche d’un site de nidification ou d’'une proie.

De nombreuses récoltes a l'aide des extracteurs Winkler ont été effectuées dans les
biomes brésiliens Forét Atlantique, Cerrado et Caatinga. Les individus des especes récoltées
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sont tous du morphotype ouvriere et aucune gyne n’a été trouvée dans les nids des espéeces
Thaumatomyrmesgp.1, Thaumatomyrmegp.2,T. contumaet T. mutilatus(fig. 5B-1 ellipse
E).

Au Honduras, un nid d&. feroxMann a été trouvee dans une forét, il était composé de
deux individus femelles de morphotype ouvriere avec du couvain (Mann 1922) (fig. 5B-1

fleche F). Il est probable que dans cette espece le morphotype gyne n’existe pas non plus.

O
- :

/ A

Figure 5B-1. Carte de distribution des espéces avec et sans gyne connues pour le genre
ThaumatomyrmexPoints blancs cerclés de noir : point de récolte de colonies d’espéces sans
gyne -Points noirs : point de récolte d’individus (gyne et ouvriéres ou gyne seule) d’espéces
avec gyne - Points gris cerclés de noir : point de récolte du morphotype ouvriére d’'une espece
avec gyne, sans que la gyne n’ait été trouvée dans cette localite.
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B.4. Différences morphométriques entre les femelles des morphotypes gyne et

ouvriére

Cing gynes et cing ouvriéres dlezetek(CPDC : Panama, Colon, San Lourenzo Forest,
30/12/2004) ont été comparées suivant les mesures de la largeur du segment abdominal 3
(AbdSeg3W), la longueur du scape (SL), la distance de Weber (WL) et la largeur du
pronotum (PrW) (voir chapitre 2 pour les détails des mesures). Les gynes ont des valeurs
significativement supérieures a celles des ouvrieres pour ces quatre mesures (tableau 5B-2).
Le pronotum des gynes est plus large parce que leur thorax, avec les muscles du vol, est plus
développé que chez les ouvrieres qui n'ont pas de structures alaires. Les différences ne sont
gue de quelgues centiemes de millimetres, le dimorphisme est donc réduit entre le
morphotype gyne et le morphotype ouvriere, comme c’est le cas chez quasiment toutes les
especes de Ponerinae. Ce qui vient étayer le fait que les gamergates sont restreintes aux
taxons dont le dimorphisme morphotype gyne/ouvriere est faible (Peeters 1991 (the
occurrence...) ; Monnin & Peeters 2008). Méme si la différence de taille entre les deux
morphotypes est faible, la production d’'une gyne a un codt supérieur a celle d’une ouvriére.
En dehors de la taille générale du corps, du thorax avec des ptérosclérites alaires et de la
présence docelles, la morphologie des gynes est similaire a celle des ouvrieres, elles
possedent notamment elles aussi les mandibules particulieres qui caractérisent le genre et sont
donc certainement capables de chasser les Penicillata. Comme une gyne a été prise sur la
litiere (fosse a trappe) en train de fourrager, on peut supposer que les gynes sont capables de
fondation indépendante et non claustrale, elles doivent fourrager en dehors du nid pour nourrir

au moins leur premier couvain.

Tableau 5B-2. Moyenne (M) en millimétre et écart type (ET) des mesures de la largeur du
segment abdominal 3 (AbdSeg3W), de la longueur du scape (SL), de la distance de Weber
(WL) et de la largeur du pronotum (PrW) pour cinq gynes et pour cing ouvriéres de
Thaumatomyrmex zetelfanama). Le test U de Mann-Whitney a été appliqué, les valeurs du

U et de p sont données.

AbdSeg3wW  SL WL Prw

M| ET| M |ET| M|ET| M| ET
Gynes | 0,81 0,01|0,56/0,02|1,13|0,01|0,59|0,01
Ouvriereg 0,72/ 0,00(0,52/0,02|0,98| 0,02/ 0,47 0,01
U 0 0,5 0 0
P <0,01 0,01 <0,01 <0,01
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B.5. Discussion : Présence et absence du morphotype gyne dans le genre

Thaumatomyrmex

Le morphotype gyne n’existe pas chez au moins sept especHsadmatomyrmex :
cing du groupeferox et les deux qui composent le groupeitilatus Tous les individus
récoltés des espéces du grogpehlearisappartiennent au morphotype ouvriere. Il est donc
possible gque le morphotype gyne soit complétement absent dans ce groupe, comme dans le
groupe mutilatus Mais les données sont toutefois trés limitées notamment parce que la
plupart des especes sont représentées par trop peu dindividus dans les collections
muséologiques et que des colonies completes ont été récoltées pour seulement sept especes.
Méme si pour une espéce seules des femelles de morphotype ouvriére ont été récoltées il n'est
pas possible de conclure formellement a I'absence du morphotype gyne, la récolte de nids de
'espece permettra de résoudre cette question.

Le morphotype gyne semble uniquement présent dans le giengxela présence du
morphotype gyne et d'un morphotype ouvriére capables de reproduction diploide apres
fécondation (elles ont une spermathéque) est certainement la condition plésiomorphique
(ancestrale) chez les Formicidae. L'absence de gyne est donc un caractére apomorphique
(dérivé par rapport a I'état plésiomorphique). On peut donc supposer que les groupes
cochlearis et mutilatus sont plus dérivés par rapport au grodpex aussi, parce que ce
dernier a la plus vaste aire de répartition géographique alors que celle des deux autres est
restreinte (voir chapitre 1). Comme toutes les gynes ont été récoltées dans des foréts tropicales
humides, on peut aussi supposer qu’elles constituent le milieu dans lequel les especes basales
du genre ont évolué. Dans une méme localité, une espece avec gyne et une autre sans peuvent
cohabiter.

Méme si la présence d’un morphotype ouvriere capable de reproduction diploide apres
fécondation est sans doute la condition plésiomorphique chez les Formicidae, les ouvriéres
ont cette capacité chez seulement 1% des espéces de cing sous-familles, huit tribus et de 14
genres (tableau 5B-3 - Peeters 1991 ; Ito 1991 ; Heinze et al. 1999 ; Peeters & Ito 2001 ;
Holldobler et al. 2002 ; Dietmann et al. 2004 ; Monnin & Peeters 2008). Les connaissances
actuelles sur la phylogénie des Formicidae et sur I'ontogénie des différents morphotypes de
femelles ne sont pas assez abouties pour dire s’il s’agit de cas d’especes dont les femelles de
morphotype ouvriere ont gardé ce caractére ancestral (morphologie, physiologie et
comportement), si elles I'ont recouvré, voire si ce n’est pas un nouveau morphotype femelle.

L’histoire évolutive de ce caractere est sans doute particuliere a chaque genre, voire espece, et
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il ne serait donc pas homologue entre toutes les espéces le présentant. L'absence du
morphotype gyne est avérée dans des espéeces dau moins deux groupes du genre
Thaumatomyrmeet la question du nombre de fois que ce morphotype a été perdu, se pose
donc.

Plusieurs especes de fourmis disposent a la fois de femelles reproductrices gynes
(reines) et ouvrieres (gamergates) (tableau 5B-3 - Peeters et al. 2000 ; Monnin & Peeters
2008), mais il y a le plus souvent une phase de reproduction par les reines, puis apres leur
disparition, une phase de reproduction par les gamergates (Monnin & Peeters 2008). Il est
possible que les especesTdamumatomyrmegui possedent encore le morphotype gyne, aient
cette stratégie de reproduction.

La gyne ailée représente le morphotype femelle de dispersion a longue distance chez les
Formicidae. Vu le dimorphisme réduit entre le morphotype gyne et le morphotype ouvriere
chezThaumatomyrmeXa différence de fécondité doit aussi étre faible, mais si elle existe et
est conséquente, elle peut étre compensée en ayant plus d’une gamergate par nid.

Il est nécessaire, avant de pouvoir émettre des hypothéses, de connaitre le milieu dans
lequel ont évolué et évoluent les espéces avec gynes et sans gynes afin de déterminer le
contexte écologique dans lequel la perte de la gyne et la reproduction de certaines espéces
uniguement grace a des gamergates, ont été sélectionnées. Il sera aussi nécessaire de connaitre
la biologie (alimentation, nidification, taille des nids (colonie), etc.) des especes avec et sans
gynes. Les différences de certains traits écologiques ou biologiques des espéces avec et sans
gyne permettront peut-étre de mieux comprendre les stratégies de reproduction adoptées par
chaque espéce, notamment quels sont les colts et les bénéfices de ces stratégies dans un
contexte écologique donné.

On pourra constater que chez certaines especes du BeoibelomyrmexMayr
(Proceratiinae, Probolomyrmecini), qui sont comme Teéaumatomyrmexies prédatrices
spécialisées de Penicillata (Ito 1998 ; Kikd¢thiom. pers. 2005), le morphotype gyne est
présent et les ouvrieres ne se reproduisent pas, comme cela semble étre le cas dans ce genre
(Ito 1998 ; Kikuchi & Tsuji 2005). Les ouvrieres n'ont pas de spermathéque et ne peuvent
donc pas devenir des gamergates. Le bénéfice de la dispersion grace aux gynes ailées ne
semble pas étre la stratégie adoptéePpabolomyrmex longinoduSerayama & Ogata, dont
les gynes désailées non fécondées restent au nid en attente sans doute pour se faire féconder a
une période adéquate (Kikuchi & Tsuji 2005) ce qui n’est pas tres différent de la stratégie des

*L Faculty of Agriculture, University of the Ryukyus, Okinawa, Japon.
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Thaumatomyrmesans gynes, a la différence que le colt de production des gamergates est
moindre que celui des gyndarobolomyrmex guanacastensiskKeffe & Agosti a sans doute
contourné le probleme de lincapacité a avoir des gamergates en produisant un nouveau

phénotype reproducteur, des gynes ergatomorphes (O’Keffe & Agosti 1997).

Tableau 5B-3. Distribution de la stratégie de reproduction « gamergate » dans les différents
genres des sous-familles de Formicidae et observation de la présence des stratégies de
reproduction « gyne » et « gyne et gamergate » dans ces mémes genres (sources : Peeters et
al. 2000 ; Monnin & Peeters 2008 ; (a) Dantas de Araujo & Jaisson 1994).

Gyne et | Plusieurs
gamergate¢ gamergates
Sous-famille Tribu Genre Gamergateyne| dans la | fonctionnelles
méme dans la
espece colonie?
. . .| Amblyopone s
Amblyoponinag Amblyoponini Erichson + + : +
Gnag]ptogenys + + + +
Ectatomminage Ectatommin ~oger
Rhytidoponera
+ + + +
Mayr
N . .| Myrmecia
Myrmeciinae Myrmeciini Eabricius + + + -
Myrmicini Eutetramorium + + " +
- Emery
Myrmicinae Metapone
Metaponini b + + + +
Forel
Diacamma + i / i
Mayr
Pachycondyla
Smith F. i " i "
Streblognathus
+ - / -
. Mayr
Ponerini Dinoponera
> |- / +(a)
. Roger
Ponerinae
Harpegnathos
+ + + +
Jerdon
Leptogenys + + " +
Roger
Thauma_to_- Thaumato- 4 4 o +
myrmecini | mymexMayr
. .| Platythyrea
+ + + +
Platythyreini Roger
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B.6. Observations sur les males et 'accouplement dans le genre Thaumatomyrmex

Les méles sont présents dans le gdiiv@umatomyrmeiayr, mais ils ont été décrits
uniguement pour I'espécEhaumatomyrmex mutilatus partir d’'un méale récolté dans un nid
avec des ouvrieres associees (Kempf 1954, 1975). Il y a certainement de nombreux males de
Thaumatomyrmeglans les collections myrmécologiques, mais seule la récolte conjointe du
male avec le ou les morphotypes femelles, permet de les rattacher a une espéce. Les
descriptions sont le plus souvent basées sur le morphotype ouvriére, un male non associé a un
morphotype femelle n’est généralement pas décrit.

Les males sont présents chez toutes les especes qui ont été récoltées durant cette these,
s'ils n'ont pas été trouvés dans le nid sous forme d’'imago ou de nymphe, I'élevage des nids
en laboratoire a permis d’en avoir quelques-uns. Les males existent donc chez les especes
Thaumatomyrmexsp.1, Thaumatomyrmesp.2, Thaumatomyrmesp.11, T. contumaxet T.
mutilatus Ces especes ne possedent pas de gynes mais les dissections des femelles de
morphotype ouvriéres ont révélé qu'elles possédaient toute une spermathéque qui pour
certaines contenait des spermatozoides. On a donc bien affaire a des gamergates : des femelles
de morphotypes ouvriéres fécondées apres copulation avec un male et qui pondent des ceufs.

Les méales du sud de I'état brésilien de Bahia des espbeesnatomyrmesgp.l etT.
contumaxsont collectés toute I'année (Delabie et al. 2000a ; annexe 6 ; CPDC), tout comme
ceux deThaumatomyrmesgp. Thaumatomyrmemt3) de I'lle de Barro Colorado au Panama
(Kaspari et al. 2001), pour les autres especes, il 'y a pas assez de données. Il n’y a donc pas
de vol nuptial saisonnier ou groupé chez ces trois premiéres especes qui ont été récoltées dans
des foréts tropicales humides avec des saisons plus ou moins marquées. L'absence de
synchronisation des vols nuptiaux peut étre considérée comme un trait cohérent avec le
« syndrome d’appel sexuel de la femelle » (Kaspari et al. 2001). Ce syndrome implique que
c’est la femelle, le plus souvent aptere et positionnée prés de son nid d’origine, qui attire les

males grace a une phéromone (Hélldobler & Bartz 1985).

4B-2 Un comportement d’appel sexuel a été observé chez les femelles
des deux especes du groupetilatus La femelle del. contumaet de

T. mutilatusse positionne sur I'un des objets les plus hauts présents

BN

dans l'aire de fourragement, donc a I'extérieur du nid, elle se tient

haute sur ses pattes avant dressées, la téte vers le haut et les antennes aux ¥ tendues balayant
le ciel lentement, les mandibules sont fermées (fig. 5B-2). Elle reste dans cette posture

pendant plusieurs minutes et peut se déplacer a un autre endroit pour se remettre en position
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d’appel sexuel. Ce comportement n'a pas été observé chez les especes dufegooupe
Thaumatomyrmexsp.1, Thaumatomyrmesp.2, ni chezZThaumatomyrmesp.11. Il semble
vraiment correspondre a une posture d’appel sexuel puisqu’'un mdle abmtumaxlaché

dans la boite ou une femelle s’était positionnée sur la coquille dans laguelle était son nid, s’est
précipité sur elle, I'a explorée frénétiquement avec ses antennes, la femelle restant immobile,
il a tourné trois fois autour d’elle avant de la monter, de copuler visiblement (aprés avoir
inséré son appareil copulatoire dans les génitalia de la femelle, il a basculé a la renverse dans
le vide accroché a la femelle grace a son appareil copulatoire qui devait donc bien la
pénétrer), une fois que le male s’est décroché de la femelle, celle-ci est promptement
retournée dans son nid et le male s’est remis a voler. L'accouplement n'a duré que quelques
secondes. La femelle n'a pas été revue a I'extérieur du nid dans la posture d’'appel les jours
suivants. Il est probable qu’elle ne s’accouple qu’une seule fois au contraire du male.

La posture d’appel sexuel des femelles T™e contumaxet de T. mutilatus peut
correspondre a un simple signal visuel. En effet, la posture et le comportement qu’elles
adoptent n’indique pas qu’elles émettent une phéromone spécialement destinée a attirer les
males a longue distance, contrairement a plusieurs autres espéeces de fourmis dont les femelles
ont un comportement d’appel sexuel. Ces dernieres émettent souvent une phéromone a partir
de la glande tergale (pygidiale) gu’elles exposent en se penchant vers l'avant, la téte et le
thorax prés du sol, le gastre levé et légéerement arqué pour étendre la membrane inter-
segmentaire entre les deux derniéres tergites du gastre (Holldobler & Haskins 1977). Les
femelles deDiacamma sp. (Ponerinae) ont la méme posture mais les phéromones proviennent
notamment de la glande métatibiale, elles frottent les tibias des pattes postérieures sur leur
gastre (Nakata et al. 1998). Les femelleDicamma sp. font des appels sexuels dés 7 a 9
jours apres avoir émergé de leur cocon (Nakata et al. 1998). L'émission d’un signal chimique
par les femelles dd. contumaxet de T. mutilatusn’est toutefois pas a exclure, elles
« balayent » en effet le ciel de leurs antennes aux % tendues, or, une glande antennaire
sécrétrice a récemment été découverte @iapponera lucida Emery une autre espéce de
Ponerinae qui ne se reproduit aussi qu'avec des gamergates (Marques-Silva et al. 2006).
Pourquoi cette glande n’aurait-elle pas un role dans le comportement reproducteur (Marques-
Silva et al. 2006) ?

La femelle deT. contumaxet deT. mutilatuspeut avoir besoin de guider visuellement
et/ou chimiquement le méle, notamment parce que dans le biome CErmadtilatusutilise

des termitieres pour nidifier, bien que ce soit un site de nidification remarquable, il n’est pas
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facile a explorer, et la posture d’appel sexuel a donc sans doute été sélectionnée lorsque le
male peut avoir des difficultés pour localiser le nittaumatomyrmesp.1l ne semble pas
avoir de posture d’appel sexuel, tout conbieoponera quadricep&empfune autre espéece
brésilienne de Ponerinae qui se reproduit exclusivement avec des gamergates (Monnin &
Peeters 1998). Mais dihaumatomyrmesp.1l ne fait pas 3 cm de longueur combe
guadricepselle nidifie dans les coquilles d’escargot qui sont peut-étre de petites structures au
niveau de la litiere, mais elles sont aussi trés remarquables, et le male doit juste se diriger vers
tout objet clair et sphérigue comme font les males d’autres hyménopteres conchicoles
(Bellmann 1999). Chez beaucoup d’espéces de Ponerinae, notamment les espéces a
gamergates, les méales partent a la recherche de femelles réceptives dans les nids (Peeters
1991).

La femelle peut produire des ceufs (qui donneront des males), sans avoir besoin de la
stimulation d’un accouplement, au moins chez T. contumax

Des femelles réceptives sont sans doute présentes dans le milieu toute I'année, au moins
chez Thaumatomyrmesp.1l etT. contumaxet c’est peut-étre pour cela que les males sont
produits durant toute I'année. De plus ils quittent le nid seulement quelques jours aprés
I'émergence (Delabie et al. 2000a ; obs. pEhmumatomyrmegp.1, Thaumatomyrmesgp.2,
ni chezThaumatomyrmexsp.11,T. contumaxet T. mutilatuy ce qui suggere une maturité
sexuelle précoce et ce qui explique que peu d’entre eux ont été trouvés dans les nids (voir
annexe 6). Une femelle de T. contumaature sexuellement peut tenter de s’accoupler, méme
lorsque la gamergate est présente dans le nid (nid a deux femelles), contrairement a ce qui se
passe cheB. quadricepgMonnin & Peeters 1998). Le femelle tout juste fécondée a le choix
entre plusieurs stratégies, comme celle de partir fonder son propre nid seule ou accompagnée
d’autres femelles fécondées ou non (division du nid) ; ou celle de rester dans son nid natal et
partager la reproduction avec la gamergate, puisque deux gamergates ont parfois été trouvées
dans le méme nid (voir ce chapitre partie C.2.2 et C.3). La production de male toute I'année
permet en théorie a toutes les femelles qui deviennent sexuellement réceptives de pouvoir se
faire féconder et par exemple de partir de son nid natal pour fonder un autre nid, diminuant le
nombre de femelles dans son nid natal. Les femelles ne s’accumulent ainsi pas dans les nids et
c’est sans doute I'un des facteurs du faible nombre de femelles rencontrées dans les nids de
ThaumatomyrmexCependant, la femelle n’est réceptive et attirante qu’a une certaine période
de sa vie, si elle ne rencontre pas de male durant cet intervalle de temps, elle ne pourra

probablement pas se reproduire et devra rester dans son nid natal comme aide, tant que c’est
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une stratégie qui lui permet de maximiser sa valeur sélective, cela correspond a « I’hypothese
de la limitation de laccouplement» de Yanega (1997 - MLH: «mating limitation
hypothesis »). Les méles dlecontumaret deT. mutilatusne sont pas attirés par des femelles
qui ne présentaient pas la posture d’appel sexuel, et vice-versa. La MLH devra toutefois étre
testée puisqu’elle ne s’applique pas a certaines especes (voir Plateaux-Quénu & Packer 1998).
En plus de la présence du « syndrome d’appel sexuel de la femelle » chez au moins deux
especes d&@haumatomyrmexes espéces de ce genre nidifient dans des structures pérennes
présentes en nombre sans doute suffisant toute I'année et elles se nourrissent d’un arthropode
lui aussi abondant toute 'année dans la litiere des foréts, elles ne sont donc pas obligées de
synchroniser la production d’individus reproducteurs avec la disponibilit¢é en sites de
nidification ou en ressources alimentaires, une contrainte que subissent certaines especes (voir
Frederickson 2006).

B.7. Conclusion

Chez les Formicidae, les stratégies de reproduction sont trés divergfgeesHeinze &
Tsuji 1995) a I'échelle de la famille entiére, mais aussi au niveau du genre, voire de I'espéce.
Le genreThaumatomyrmere déroge pas a cette « régle » et certaines de ses especes ont la
stratégie « gynes et ouvrieres (gamergates ?) » alors que d’'autres ne comptent que sur les
ouvrieres « gamergates » pour se reproduire.

Les espéces a gamergates fondent généralement de nouvelles colonies pat’diuision
petit groupe d’ouvriéres, avec le plus souvent au moins une gamergate, se sépare de la colonie
natale pour aller fonder un peu plus loin une nouvelle colonie (Peeters 1991). La fondation
par une gamergate seule est toutefois possible (Dantas de Araujo et al. 1990 (Actes Ins. Soc.
6: 281-286 (1990) mais voir Dantas de Araujo & Jaisson 1994 ; Liebig et al. 1998). Chez les
genres qui comportent des especes avec gynes et d’autres sans, mais avec des gamergates, les
stratégies de reproduction et de fondation de la colonie adoptées (gyne seule ou groupe
d’ouvriéres) dépendent du colt de chacune dans un environnement donné (Heinze & Tsuiji
1995), c'est un systeme complexe (voir Molet et al. 2008). Les stratégies basées sur la
reproduction et la fondation des colonies par des femelles reproductrices apteres (gamergates)
accompagneées d’autres femelles (morphotype ouvriere) sont supposées étre rencontrées dans
les milieux dans lesquels la fondation solitaire est défavorisée, mais le lien entre la perte du

phénotype femelle ailé et le colt de la fondation est hypothétique (Heinze & Tsuji 1995). La

%2 Aussi appelé « fission », « bourgeonnement » ou encore « scission » suivant les auteurs (voir Peeters & Ito
2001).
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distribution spatiale et la fluctuation temporelle des sites de nidification et des autres
ressources, ainsi que le type de densité dépendance de la régulation de la population, sont des
facteurs écologiques clés (Heinze & Tsuji 1995). Chez le gdmaematomyrmexe contexte
ecologique dans lequel ont évolué les différentes stratégies de reproduction n’est pas connu,
ni les codts et les bénéfices de telle ou telle stratégie. Le biome Forét Amazonien est sans
doute le berceau du genre et l'analyse de I'écologie et de la biologie des espéces de
Thaumatomyrmexavec et sans gynes dans ce biome est nécessaire pour comprendre
'évolution de ces stratégies. Le fait que [Elsaumatomyrmexnt sans doute toutes les
Penicillata comme proie principale et qu’elles utilisent toutes des structures creuses ou des
cavités préconstruites souvent remarquables dans le milieu, permettra de se concentrer sur
'analyse de linfluence des autres traits écologiques et biologiques sur I'évolution des
stratégies de reproduction, faisant éaumatomyrmenn modele plus simple pour ce genre
d’étude.

La production continue de male durant l'année, la présence de femelles toutes
(théoriguement) capables de se reproduire dans un nid et le faible nombre de femelles par nid,
sont des traits importants et caractéristique chez le gBEmaematomyrmexils ouvrent
notamment la voie vers le test de «I'hypothése de la limitation de I'accouplement » de

Yanega (1997) chez certaines espéeces de ce genre.

C. Un trait d'insecte subsocial chez une fourmi: la diminution de la

fécondité par la production d’ceufs géants chez I&haumatomyrmex

Les fourmis sont des insectes ovipares. La forme, la taille et le volume de I'ceuf en
fonction de la taille de la femelle different suivant les groupes de fourmis, notamment chez les
espéeces de ponéromorphesr(su Bolton 2003) (Wheeler 1910 pp. 70-71 ; Villet & Fénéron
1998). Le taux de ponte varie aussi considérablement: la gamergd&acbgcondyla
sublaevisEmery (Ponerinae, Ponerini) pond un ceuf tous les deux jours (Peeters et al. 1991)
alors que la reine d®orylus wilverthi Emery (Dorylinae, Dorylini) en pond quelques
millions en moins d’'un mois (Raigner & van Boven 1955). La premiéere espéce fait des
colonies de moins de 10 ouvriéres alors que celles de la seconde sont formées de millions
d’ouvrieres. Le nombre d’ovarioles par ovaires et leur longueur, ainsi que le volume des ceufs
déterminent la fécondité de la femelle. Moins elle a d’ovarioles et/ou plus ses ceufs sont gros,

moins elle est féconde, ce qui aura une influence sur le nombre d’individus produits et donc
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sur la taille de la colonie. Cela semble étre le cas pour les petites coloRiesutidéaevigiont

la gamergate produit de trés gros ceufs (Peeters et al. 1991). Comme chez cette Ponerinae, les
ceufs trouvés dans les nids, aussi composés de quelques femelles seulement, des especes du
genreThaumatomyrmegPonerinae, Thaumatomyrmecini) sont trés gros. Nous présentons et
discutons ici les premieres données sur I'ceuf et la posture de ponte de plusieurs especes de

Thaumatomyrmex

C.1. Matériel et méthodes

Les ceufs des espécBlsaumatomyrmesgp.1, Thaumatomyrmegp.2, Thaumatomyrmex
sp.11, Thaumatomyrmex contumax Thaumatomyrmex mutilatumnt été mesurés (longueur
et largeur) a I'aide d’'une loupe munie d’'un micrometre. Le volume des ceufs a été calculé a
partir de la méthode de Coleman (1991) pour des ceufs ellipsoides (sphéroides prolate) : un
axe majeur (a) et deux axes mineurs (b) de taille égale, VO £BR4)(1/2al) Les mesures
de la largeur de la téte, largeur du pronotum, largeur du segment abdominal 3 et de la
longueur du gastre ont été prises pour une femelle de I'espéce trouvée dans la méme localité
ou a été récolté le nid qui a fourni les ceufs. Les données sont comparées avec celles de
'especePachycondyla sublaevi®our la taille de I'ceuf, les données proviennent de I'étude
de Peeters et al. (1991) et les mesures morphométriques ont été prises sur une ouvriere de la
collection d’Hymenoptera du Muséum d'Histoire Naturelle de Paris (MNHN, France -
étiquette : Queensland Rockhampton - Thozet 1810). Cette espéce a été choisie car c'est la
fourmi avec potentiellement les plus gros ceufs : Peeters et al. (1991) ont noté, par expérience,
la taille exceptionnellement grande de ses ceufs et elle a I'indice du volume de l'ceuf en
fonction de la largeur de la téte calculé le plus grand, en comparaison a celui des autres
especes de ponéromorphes dont les données sont tirées de Villet & Fénéron (1998) (la mesure
de la largeur de la téte dRe sublaeviqqui n’est pas fournie dans cet article, a été prise sur
'ouvriere du MNHN).

Le comportement de ponte a pu étre observé ponctuellement chez les especes
Thaumatomyrmesgp.1 (lIlhéus-BA et Itambé-BA)T. contumax(llhéus-BA) etT. mutilatus

(Iltambé-BA) et quelques notes ont été prises.
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Tableau 5C-1. Mesures des ceufs et mesures de certaines parties du corps pour cing espéeces
du genreThaumatomyrmex_es différents indices calculés comparent une mesure de I'ceuf a

I'une du corps de la fourmi.

Espéce (localité ceuf (mm) largeur | largeur du |longueur

de recolte) latrgteeur du segment | du |y, 1 o/ | o/abd | LO/
[nombre d'ceufs | longueur| largeur| volume (HW) pronotum abdominal 3| gastre W | Prw | seasw | LG

mésurés - nombre (LO) (10) | (VO) (mm) (Prw) | (AbdSeg3w) (LG) 9

de colonies] (mm) | (mm) | (mm3) (mm) (mm) (mm)

Thaumatomyrmex 0,0248

sp1 (Ihéus-BA)| %70 | 925%) Tx | 056 | 044 0,69 13 | 004|1,72| 036 |0,58

[5-2] ’ 0,0004

Thaumatomyrmex 07+ |023+ 0,0198

sp.2 (Uruguca- 001 0.01 * 0,53 0,44 0,69 1,1 | 0,04|1,58| 0,34 |0,63
BA) [3-1] ' “+ | 0,0008

Thaumatomyrmex 0,0356

sp.11 (CostaRica 06802; Oézgli + | 075| 053 0,88 1,25| 0,05|1,55| 033 |0,66
LaSelva) [3-1] ' ' 0,0015

Thaumatomyrmex 0,0754

contumax(ilhéus- Oéggf 063gli + | 1,00 0,69 1,09 2,03| 0,07|1,44| 035 |0,49
BA) [12-2] ' ~* 10,0062

Thaumatomyrmex 0,0702

mutiatus(itambe-| %0 [ 0S8 Ty " 00a | 06 11 16 | 007|153 035 |057
BA) [12-2] ' 4 10,0073

Pachycondyla | 5 2| g9 | 11448 325 | 265 3,23 559| 0,35|1,02| 028 |0,48
sublaevig /) [/]

C.2. Résultats

C.2.1.Taille des ceufs

Les ceufs pondus par les especes Tthaumatomyrmexsont de forme ellipsoide

(sphéroide prolate), leur couleur est d’'un blanc laiteux. lls peuvent étre légerement courbés,
notamment juste apres la ponte. Leur taille est exceptionnellement grande par rapport a la
taille de la fourmi. La largeur de I'ceuf correspond a plus de 30% de la plus grande largeur du
gastre (largeur du segment abdominal 3) et, méme si la mesure du gastre n’est pas trés précise
(le gastre peut étre plus ou moins distendu), la longueur de I'ceuf représente au moins 49% de
celle du gastre (fig. 5C-1). Les différents indices calculés qui permettent de comparer une
mesure de I'ceuf, que ce soit sa largeur ou sa longueur, a I'une du corps de la fourmi, sont
supérieurs pour les espécesldmumatomyrmegn comparaison a ceux Be sublaevissauf

pour l'indice du volume de I'ceuf en fonction de la largeur de la téte. La taille des ceufs, en
fonction de la taille, deShaumatomyrmexest de toute évidence supérieure a celle des ceufs

de P. sublaevisL'utilisation de la largeur de la téte comme indice de la taille de la fourmi
pour étudier les variations de la taille des ceufs chez les fourmis (voir Villet & Fénéron 1998),

n'est donc sans doute pas la plus adéquate. Les mesures du gastre sont certainement plus
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appropriées, mais souffrent d'un manque de précision di au fait que les membranes inter-
segmentaires peuvent se distendre. Dans des études comparatives sur la taille des ceufs chez
les abeilles (Hymenoptera, Apoidea), la taille des ceufs est comparée a la longueur et la
largeur du gastre (lwata 1964) ou bien a la largeur du mésosoma (lwata & Sakagami 1966).
Les indices obtenus semblent correspondre a I'observation visuelle d’ensemble qui peut étre
faite. La taille des ceufs des espéces, en fonction des mesures de la longueur et de la largeur
du gastre, deThaumatomyrmeyest comparable et méme parfois supérieure, a celle des
especes subsociales d’abeilles étudiées par lwata (1964).

La largeur du pronotum est sans doute une mesure fiable de la différence
morphométrique entre les especesTdaumatomyrmexX.orsque I'on compare la largeur des
ceufs en fonction de celle du pronotum des différentes espéces, la premiére suit la seconde, il
y a une corrélation positive (coefficient de corrélation de Pearson = 0,95, p = 0,007). La taille

de I'ceuf suit donc une loi allométrique chez les especes de Thaumatorajuthéss ici.

4C-1% | 4C-3
.."Sﬁl%n‘ﬂ
Figure 5C-1. Femelle d&éhaumatomyrmex Figure 5C-3. Femelle d&haumatomyrmex

sp.1 et son ceuf. sp.1 en train de pondre un oceuf qui
commence a sortir.

4C-2

Figure 5C-2. Femelle ddhaumatomyrmex mutilatuen train de pondre un ceuf qui
commence a sortir.
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C.2.2.Comportement de ponte

Le comportement de ponte a été observé deux fois chez les eShacesatomyrmex
sp.1,T. contumavet T. mutilatus Il peut durer une dizaine de minutes. La femelle commence
a adopter une position immobile et droite, elle se penche vers I'avant, les pattes antérieures
sont pliées alors que ses pattes arriere sont plus tendues et le gastre est surélevé (fig. 5C-2).
Elle ouvre légéerement ses mandibules et reste généralement dans cette position pendant
plusieurs minutes, mais elle peut avoir ce comportement plusieurs heures avant la ponte de
I'ceuf. Lorsque I'ceuf est prét a sortir, elle sort son aiguillon et recourbe légerement le bout de
son abdomen. L’'ceuf sort presque a la verticale du sol Tdezmatomyrmesgp.1 (fig. 5C-
3), Iégerement incliné chek. contumaxet T. mutilatus(fig. 5C-2). Deés qu'il est sorti, la
femelle marche alors gu’il est encore collé au bout de I'abdomen et a I'aiguillon, il finit par
tomber, la femelle le laisse sur le sol et ne lui préte pas d’attention. Les autres femelles
présentes dans le nid n'ont pas de comportement particulier vis-a-vis de la femelle en train de

pondre, ni avec I'ceuf pondu.

C.3. Discussion

L’ceuf des especes du gefilgaumatomyrmegst sans doute le plus gros qu’'une espece
de Formicidae ponde en relation a sa taille. La forme de I'ceufhd@matomyrmexest
typiqguement celle des autres ponéromorphes et notamment celle connue chez les autres
especes de Ponerinae (voir Villet & Fénéron 1998). Cette forme est retrouvée chez de
nombreux hyménoptéres (voir Iwata 1955, 1959a, 1959b, 1964 ; Iwata & Sakagami 1966) et
doit donc étre un caractére plésiomorphique chez cet ordre d’'insecte. Chez les Ponerinae, la
femelle qui pond recourbe généralement le gastre et une fois que I'ceuf est sorti, elle le prend
directement dans ses mandibules pour s’en occuper. Parmi les fourmis ponéromorphes,
Amblyopone silvestrWheeler (Amblyoponinae) ne courbe pas son gastre pour pondre,
comme les espéces ddaumatomyrmexmais contrairement a elles, une fois I'ceuf sorti et
encore attaché au bout de son gastre, elle recourbe ce dernier et prend I'ceuf dans ses
mandibules. Les femelles dehaumatomyrmexsont capables de recourber le gastre, leur
posture particuliere de ponte vient donc sans doute de la taille trop importante de I'ceuf qui ne
pourrait pas sortir si la femelle courbait son gastre. L’absence de soin apporté a I'ceuf tout
juste pondu ne doit pas étre courante chez les fourmis.

Chez les insectes et notamment chez les hyménopteres, il existe un compromis entre la
fécondité et les soins parentaux (Shine 1978, 1989 ; voir O’Neill 2001 pp. 299-306). Les
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hyménoptéres subsociatixproduisent notamment un faible nombre d'immatures et leurs
ceufs sont de grande taille (Iwata 1964 ; Iwata & Sakagami 1966 ; O’'Neill 2001 pp. 299-306).
Les fourmis, toutes connues pour avoir atteint le stade eusocial, ont ceci de particulier que la
femelle reproductrice se fait aider par ses ouvriéres dans le soin au couvain, qui est une
caractéristique de I'eusocialité, et il y a donc eu une sélection inverse a celle des insectes
subsociaux, elle va dans le sens d’'une spécialisation extréme de la fécondité chez la femelle
reproductrice, grace a la division du travail (voir O’Neill 2001 pp. 305-306). Chez les
fourmis, une grande fécondité peut étre atteinte notamment en réduisant la taille des ceufs et
en augmentant le nombre ou la longueur des ovarioles (Villet 1990aJ.hiaesnatomyrmex
produisent de trés gros ceufs, leur taille est comparable a celle des ceufs des hyménoptéres
subsociaux, et elles n'ont que trois ovarioles par ovaire, ce qui correspond au nombre
généralement trouvé chez les Hymenoptera Aculeata (voir lwata 1964). La fécondité des
Thaumatomyrmeyest donc réduite, deux ovocytes matures au grand maximum peuvent
prendre place dans la cavité du gastre. Chez les Ponerinae, la taille des colonies est
généralement de plusieurs dizaines d'ouvrieres, mais les nids des espéces de
Thaumatomyrmexdont la reproduction est assurée exclusivement par des gamergates
comptent moins de quatre femelles, toutes capables de se reproduire (voir ce chapitre partie
E). Ces caractéristigues aménent donc a la conclusion giiedamatomyrmegnt subi une
évolution inverse. La réduction de la fécondité et 'augmentation de la taille des ceufs qui ont
accompagneés I'évolution du comportement solitaire sans soin donné a la progéniture vers le
comportement subsocial chez certains Arthropedag ( Hymenoptera : Iwata 1964 ; Iwata &
Sakagami 1966 ; Arachnida Opiliones : Machado & Raimundo 2001), ont, chez les
Thaumatomyrmexaccompagné I'évolution du comportement eusocial vers un comportement
social moins évolué, voire vers la subsocialité.

La production des ceufs est un processus dépendant de la nutrition, il ne fonctionne ou se
déclenche que si I'alimentation est suffisante (Wheeler 1996) ; voir Fox & Czesak 2000). A
ce titre, les Penicillata (Arthropoda, Myriapoda, Diplopoda), la proie typique des espéces de
Thaumatomyrmexvoir chapitre 4), constituent certainement une nourriture idéale pour

produire de gros ceufs, puisqu’ils peuvent étre mangés quasiment en entier et contiennent

>3 Ce terme définit les organismes dont les adultes (parents, la femelle et/ou le male) montrent une forme de soin
a leur progéniture (apres la ponte ou la parturition), comme la protection ou I'approvisionnement progressif en
nourriture (voir Tallamy & Wood 1986 ; Cowan 1991). Chez les Hymenoptera, la femelle nidifie toute seule
mais interagit avec ses larves en développement par I'approvisionnement progressif, les femelles qui vivent
suffisamment longtemps peuvent étre rencontrées dans le nid avec ses filles adultes (Cowan 1991).
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notamment beaucoup d’hémolymphe. La femelldll@umatomyrmegerce souvent juste un
trou au niveau de la face ventrale du Penicillata et aspire son contenu liquide.

Certaines especes du genre de folRmbolomyrmeMMayr (Proceratiinae) ont le méme
régime alimentaire que les especesTdaumatomyrmexelles se nourrissent de Penicillata,
elles forment aussi de petites colonies de 10-20 ouvriéres, mais se reproduisent grace au
morphotype gyne (Ito 1998 ; Kikuchi & Tsuji 2005 ; Kikuchi com. pers. 2005). Ces gynes ont
la particularité de n’avoir qu’un seul ovariole par ovaire, c’est une réduction par rapport au
nombre de base chez les fourmis et les Hymenoptera Aculeata qui est de trois ovarioles a
chaque ovaire (voir lwata 1964). On a donc une réduction de la fécondité chez des especes
prédatrices de Penicillata de sous-familles différentes. CheZHasmatomyrmexcette
réduction est liée aux gros ceufs qu’elles produisent et che2rdb®lomyrmex au faible
nombre d'ovarioles par ovaire. Il semble donc qu’il y a eu une évolution paralléle basée sur
'adoption de deux stratégies différentes pour réduire la fécondité. La prédation des Penicillata
donne deux avantages: peu ou pas de compétiteurs pour cette ressource alimentaire et
acquisition d'une défense passive efficace basée sur la réutilisation de la propre défense de
ces arthropodes (démontrée chez Tesumatomyrmexvoir chapitre 4), non connue mais
probable chez le®robolomyrmekx Il n'y a donc pas besoin d’avoir une grande force de
travail (nombre de femelles) pour chasser ou défendre le nid. Il est donc possible que
'adoption d’'une stratégie qui fasse baisser la fécondité soit une réponse a la prédation
spécialisée sur les Penicillata qui rend possible la vie en petits groupes. On ne peut non plus
exclure le contraire, la prédation spécialisée sur les Penicillata peut contraindre les espéces
qui la pratiquent de vivre en petits groupes, parce que cette ressource ne pourrait pas satisfaire
les besoins d’'un grand groupe. Toutes les especes du genre Thaumatomyrmex sont a priori des
prédatrices de Penicillata, ce qui n'est peut-étre pas le cas de toutes celles du genre
Probolomyrmexles études sur les especes non prédatrices de Penicillata de ce dernier genre
permettront sans doute de mieux analyser les hypothéses avancées sur les caractéristiques des
especes prédatrices de Penicillata. Les deux stratégies différentes adoptées par des fourmis de
deux genres et sous-familles différents, qui se nourrissent de la méme proie presque
exclusivement et forment toutes deux de petits nids ou colonies, montrent qu’il y a eu une
sélection pour une diminution de la fécondité. Chez les hyménoptéeres subsociaux, il est donc
possible que la production de gros ceufs a pu étre sélectionnée afin de diminuer la fécondité,
par exemple pour ne pas avoir trop d'immatures de méme stade de développement a élever en

méme temps. Les femelles d’hyménoptere subsociaux investissent leur énergie dans le soin
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aux immatures pour augmenter la survie de ces derniers, mais le nombre gu’elles peuvent
élever est toutefois limité (Iwata & Sakagami 1966). L’'avantage sélectif de tres gros ceufs par
rapport a des petits reste toutefois a déterminer chez les hyménopteres. Cependant,
I’hypothese d’'une réduction de la fécondité, plus que I'avantage sélectif propre de gros ceufs,
est sans doute la bonne puisqu’on retrouve le méme phénomeéne chez d’autres insectes : chez
les coléopteres bousiers Scarabaeidae (Insecta, Coleoptera), il y a une réduction de la
fécondité plus le comportement de nidification, donc les soins parentaux, se complexifie
(Hansell 1987 (Nest building as facilitatiing and...).

D’autres especes de fourmis ont aussi adopté les stratégi€hadenatomyrmest des
ProbolomyrmexDes femelles reproductrices avec un seul ovariole par dtaost connues
chezAcanthomyrmex minuBerayama, Ito & Gobin (Myrmicinae, Myrmecinini) (Terayama
et al. 1998)Gnamptogenys cribrata Emery (Ectatomminae, Ectatommini) (Ito 1998 ; Ito &
Gobin 2008), ainsi chez deux autres espécesPmdolomyrmex(lto 1998). Les deux
premiéres especes forment aussi de petites colonies avec une gyne ergatomorphe, pour la
premiére, et une gyne «normale» pour la deuxiéme, accompagnée d’'une vingtaine
d’ouvrieres ; les colonies des deux especesPdebolomyrmexcomptent une dizaine
d’ouvrieres. Quant aPachycondyla sublaevises ceufs sont presque aussi gros, en
comparaison de sa taille, que ceux ddsmumatomyrmexet elle forme des colonies a
gamergates de moins de dix femelles (Peeters et al. 1991). Quelles sont les caractéristiques
biologiques et écologiques qui ont sélectionné I'adoption de ces stratégies de réduction de la

fécondité chez ces especes ?

D. Notes sur I'émergence des imagos femelle et méale

Brandao et al. (1991) ont noté que les imagod lteumatomyrmex contumataient
capables de sortir tout seuls de leur cocon et qu’ils avaient déja la couleur noire des individus
plus vieux. Pour vérifier ces observations, cinq coconBhd@matomyrmesp.1 (llhéus-BA),
six de Thaumatomyrmex contumailhéus-BA) et trois deThaumatomyrmex mutilatus
(Uberlandia-MG et Bonito-MS) ont été retirés du nid et placés sur du papier filtre dans une
petite boite plastique individuelle avec un coton humidifié. Les boites sont surveillées

plusieurs fois par jour pour voir si 'un des imagos est sorti de son cocon. Des observations

> Aucune donnée n’est malheureusement disponible sur la taille des ceufs de ces espéces, la fécondité de la
femelle peut donc étre relativement grande si elle fait de petits ceufs, méme si elle n’a qu’un ovariole par ovaire.
Mais les auteurs des articles I'aurait sans doute mentionné.
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ponctuelles de nids en élevage ont quant a elles, fourni des informations complémentaires sur
la formation du cocon, le soin au cocon et 'émergence des imagos a lintérieur d'un nid
constitué de plusieurs femelles.

La formation du cocon ne differe pas de ce qui est connu chez les autres Ponerinae (voir
Le Masne 1953), la larve a besoin des ouvriéres pour recouvrir son corps de particules
(trichomes de Penicillata, particules de terre, de sable, de bois, etc.) afin gu’elle ait des points
d’attache et une trame pour tisser son cocon. Ce comportement vient sans doute du fait que la
larve n’est plus enfermée dans une cavité étroite aux parois de laquelle elle accrocherait ses

fils de soie pour tisser son cocon.

Tableau 5D-1. Nombre de femelles et de méale3lumatomyrme AD-4
sp.1l, Thaumatomyrmex contumaet de Thaumatomyrmex mutilatus
sortis seuls de leur cocon ou qui sont morts a l'intérieur.
. Sortis seuls du cocon Morts dans le cocon j
Espéce — —
femelles males femelles males
Thaumatomyrmex 5 1 0 2
sp.1
Thaumatomyrmex 5 1 1 2
contumax
Thaumgtomyrme) 1 1 0 1
mutilatus

4D-2

Figure 5D-1. Femelle d&dhaumatomyrmex contumagxatiquant une ouverture dans son
cocon afin d’en sortir.

Figure 5D-2. Cocon d’'une femelle de Thaumatomyrmex mutitptuen est sortie toute seule.
Figure 5D-3. Nymphe blanche de Thaumatomyrmex contumax

Figure 5D-4. Bout postérieur du cocon d’'un maleflaumatomyrmex mutilatusont I'épine
du pygidium (fleche) sort par un trou pratiqué dans le cocon.

Figure 5D-5. Cocon d’'une femelle ddaumatomyrmex contumaxi en a été retiré par les
autres femelles du nid.
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Au total, huit femelles et méales des trois espéces ont réussi a sortir seuls de leur cocon
(tableau 5D-1). Six autres sont morts dans leur cocon (tableau 5D-1), des champignons
attaquaient leur corps, sans doute a cause d’une trop forte humidité (voir Watkins 1968). La
sortie du cocon prend plusieurs heures. Le cocon des femelles sorties toutes seules ont une
longue fente transversale semi-circulaire, qui s’étend au moins sur la moitié transversale (fig.
5D-1 et 5D-2). Une femelle d&. contumaxa été observée en train d’ouvrir cette fente de
lintérieur du cocon, elle utilisait visiblement ses mandibules mais aussi ses pattes. Le
denticule a la base de la dent apicale (voir chapitre 1) doit sans doute aider a déchirer le tissu
du cocon. La nymphe ddhaumatomyrmea les mandibules ouvertes et la fente sur le cocon
se trouve juste au niveau de la pointe de ses mandibules (fig. 5D-3). Les antennes de la
femelle sont de chaque c6té des mandibules, le flagelle étant situé un cran plus bas que ces
dernieres. Les cocons des males sortis tout seuls ne présentent pas de fente, leurs mandibules
ne sont pas développées comme celles des femelles. Les méles sont sortis par le bout
postérieur du cocon, par la fente par laquelle le méconium a été expulsé (soit la
larve/préenymphe a expulsé elle-méme le méconium et le trou n'a pas été fermeé, soit les
femelles adultes ont pratiqué une ouverture a ce bout pour débarrasser la prénymphe de son
méconium). Méme sans cette ouverture, les males sont quand méme capables d’en pratiquer
une a laide de Tlaiguille dure de leur pygidium (tergite abdominal VIII), courbée
ventralement en forme de crochet (voir Kempf 1975) (fig. 5D-4). Cette aiguille est présente
chez les méles de plusieurs especes de Ponerinae (obs. pers.). Les mandibules courtes et
fragiles des males dehaumatomyrmenre leur permettent peut-étre pas de couper le cocon
comme font les males Aimblyoponesp. (Amblyoponinae, Amblyoponini) (Wheeler 1900).

Les femelles (morphotypes gyne et ouvrierdrdblyoponespp. sont aussi capables de sortir
seules du cocon (Wheeler 1900 ; Traniello 1978 ; Masuko 2003), elles pratiquent aussi une
incision dans le cocon a l'aide de leurs mandibules, tout comme sans doute les femelles de
Ponera coarctata Latreille (Ponerinae, Ponerini) (voir Forel 1899 ; Wheeler 1900) et celles de
Myrmecia spp. Nlyrmeciinae : Myrmeciini) (Haskins 1970 ; mais voir Crosland et al.
1988°). Un male et une femelle de contumaxavaient une ou deux pattes qui sortaient du

cocon par un petit trou, mais n’'ont quand méme pas réussi a sortir du cocon et sont morts,

%5 Pour Crosland et al. (1988), les observations de I'émergence sans assistance de femelles faites par Haskins &
Haskins (1950) et Haskins (1970) ne sont qu'anecdotiques puisque I'expérience gu'ils (Crosland et al.) ont
réalisée en laboratoire montre que seules quelques individus arrivent a sortir seuls du cocon. Cependant lors de
cette expérience ce sont les nymphes au début de leur métamorphose qui sont mortes. Les conditions d’élevage
n'étaient peut-étre pas adéquates pour elles. Il faudrait retenter I'expérience avec des femelles prétes a sortir du
cocon. (Haskins P. & Haskins F. (1950) Notes on the biology and social behavior of the archaic ponérine ants of
the generdMyrmeciaandPromyrmeciaAnn. ent. Soc. Am43: 461-491).
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cela les a sans doute handicapé pour sortir normalement. La capacité de sortir seul du cocon
est un trait plésiomorphique chez les fourmis, hérité de leur ancétre guépe solitaire. Dans les
especes de fourmis de sous-familles plus dérivées, les imagos préts a émerger dépendent
souvent totalement de l'aide des ouvrieres qui prennent soin d’eux. Malgré la capacité des
imagos derhaumatomyrmea sortir seuls de leur cocon, en laboratoire, ce sont généralement
les autres femelles du nid qui font une ouverture dans le cocon, avec leurs mandibules, au
niveau de la téte de I'individu et qui le sortent de son cocon en le tirant par la téte a I'aide de
leurs mandibules (fig. 5D-5).

Les imagos femelles et méles des trois espec@hdematomyrmexgui émergent du
cocon possedent déja la couleur des autres imagos plus vieux, la cuticule est déja quasiment
complétement sclérotinisée, seuls les membres sont Iégérement plus clairs. Chez la majorité
des especes de fourmis, les imagos qui émergent ont une couleur beaucoup plus claire et |l
faut plusieurs jours avant qu’ils n'acquierent leur couleur définitive. Certaines especes de
fourmis ont des imagos qui sortent aussi du cocon complétement pigmentés, tels les males
d’Anochetus kempBrown (Ponerinae, Ponerini) (Torres et al. 2000), ceéxdilyoponesp.
(Amblyoponinae, Amblyoponini) (Wheeler 1900), et les gynes et les ouvrieres au gros gastre
de Pachycondyla senaarendisyr (Ponerinae, Ponerini) (Dejean & Lachaud 1994).

Les femelles dd. contumayet Thaumatomyrmegp.1 sont capables de tuer, d’'épiler et
de manger un Penicillata quelques heures seulement aprés avoir émergé de leur cocon. Une
femelle deT. contumada en outre été capable d’adopter les immatures d’'une autre femelle de
cette espece et de les élever jusqu’a maturité. Une autre femelle a pondu plusieurs jours apres
'émergence et a élevé sa progéniture jusqu’'au stade prénymphe. Hormis quelques cas
particuliers, il existe le plus souvent un polyéthisme d’age chez les fourmis : les ouvrieres
changent de tache de facon prédictible suivant une séquence définie, elles passent
progressivement du soin aux immatures a l'entretien et la garde nid, puis au fourragement,
plus leur &ge augmente (voir Holldobler & Wilson 1990). Ce polyéthisme d’age est basé sur
I'état physiologique de I'individu et correspondrait plus a un polyéthisme de développement
physiologique (Robinson et al. 1994 ; Fénéron et al. 1996). Les femelldmdmatomyrmex
doivent donc étre physiologiquement assez matures, pour avoir, des 'émergence, le répertoire
comportemental totipotent de la fondation indépendante d’'un nid par une femelle, et étre donc
capables d’accomplir des taches réalisées notamment par les femelles d’hyménoptéres
subsociaux pour élever leur progéniture. Mémumatomyrmewnt donc certainement subi

une réversion vers 'état de maturité ancestral en reconquérant ou en réactivant des processus
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physiologiques leur permettant d’avoir des éléments du répertoire comportemental complet
gue la plupart des ouvrieres de fourmis n’expriment plus ou de maniére différente. Le
comportement totipotent est en fait toujours présent chez les espéces dont les gynes élévent la
premiere cohorte de couvain a maturité sans l'aide des ouvrieres et de facon non claustrale
(c'est-a-dire qu’elle doit aller fourrager a I'extérieur du nid afin de trouver de la nourriture
pour élever sa progéniture). La réactivation, chez les femelles de morphotype ouvriere, d'un
processus physiologique qui est encore présent chez les femelles de morphotype gyne, n'est
peut-étre pas si complexe.

Un comportement précoce des femelles nouvellement émergées est aussi connu chez les
ouvrieres au gros gastre de P. senaareqsi®nt une maturation comportementale accélérée
par rapport aux ouvriéres « normales » (soin au couvain dés le premier jour et sortie du nid
des le huitieme jour) (Dejean & Lachaud 1994) ; clkemblyopone pallipeHaldeman
(Traniello 1978) ; ou encore, chez les jeunes ouvrieredeiamyrmex nigrescerdresson
qui seulement quelques jours apres leur émergence, participent déja aux raids menés contre
d’autres especes de fourmis pour prendre leurs immatures (Topoff & Mirenda 1978), tout
comme les jeunes ouvrieres d&erapachys biroiForel (obs. pers.). Mais le cas des
Thaumatomyrmeyest particulier par le fait que toutes les femelles sont capables de se
reproduire et grace a ses capacités précoces de fourragement et de soin aux immatures, une
femelle qui émerge toute seule de son cocon dans un nid dont la fondatrice, sa mere, est
morte, est capable d’assurer la releve et de se reproduire a son tour.

Une maturité morphologique associée a une maturité comportementale est un trait
primitif, si les Thaumatomyrmexe sont pas placées basalement dans la sous-famille
Ponerinae dont la plupart des espéces ont des imagos femelles moins matures
morphologiquement et comportementalement a I'émergence, cela signifie qu’il y a eu une

évolution inverse, une réversion chez les Thaumatomyrmex

E. Les micro-nids de moins de quatre femelles des espéces sans gynes mais

avec gamergates d&éhaumatomyrmex

E.1. Matériel et méthodes

L’étude de la taille des nids se fait en trois étapes : la premiére est la récolte des nids ; la
deuxieme est I'étude du lien entre les nids qui auront été récoltés pres I'un de l'autre ; et la

troisieme est I'étude de l'indépendance reproductrice de chaque nid. Les deux dernieres
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étapes permettent de vérifier si chaque nid est indépendant des autres ou s'il fait partie d’'un
ensemble de nid formant une colonie plurinidaléa conclusion tirée de ces deux étapes

permettra d’analyser en détail les données obtenues lors de la récolte des nids.

E.1.1.Récolte des nids
Les nids de cinqg espécesTh@umatomyrmexsp.l, Thaumatomyrmexsp.2,
Thaumatomyrmexgp.11, Thaumatomyrmex contuméempf et Thaumatomyrmex mutilatus
Mayr) ont été récoltés dans les écosystémes naturels, dans des agroécosystémes ou dans des
zones anthropisées. Le protocole de récolte est présenté dans le chapitre 3 partie B. Des
données supplémentaires ont aussi été obtenues dans la littérature et aupres de colléegues
myrmécologues pour cing especes, dont une non déterniinéenjatomyrmex atro¥eber,

Thaumatomyrmex ferd¥ann, T. contumax. mutilatuset Thaumatomyrmex sp.).

8@
Figure 5F-1. Carte de la distribution des nids
7@ (ronds noirs M1, M2, M3, M6, M7, M8 et M9) et
‘e 6® anciens nids (cercles - M4, M5, M10 et M11) de
Thaumatomyrmesp.1 autour de l'arbrislurraya
M).
100 o "
20 50
30
1 ;10 20 cm

*% Une colonie plurinidale est une colonie dont les individus qui la composent sont répartis dans des nids séparés
spatialement et ne formant pas un tout plus ou moins bien délimité. Un nid est toute structure creuse, naturelle ou
formée par les fourmis, dans laquelle celles-ci se sont regroupées pour y étre protégées, y élever les immatures
et/ou y apporter la nourriture. Il peut étre constitué de plusieurs cavités qui doivent étre connectées par des
couloirs et former un tout plus ou moins bien délimité. Si plusieurs femelles reproductrices sont présentent dans
la colonie, elles se trouvent toutes dans le méme nid : le nid « mére », les autres nids sans reproductrice sont des
nids « satellites ». Une colonie est constituée d'individus, au minimum deux, de la méme espéece ou non, vivants
ensemble dans un ou plusieurs nids et dont les femelles reproductrices se trouvent toutes dans le méme nid. Le
terme « nid » pourra aussi étre utilisé pour se référer a sa composition en individus de fagrmis1(nid

composé d’'une gyne, d’ouvrieres et de couvain).
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E.1.2.Lien entre les nids proches : rencontres inter-nids
1. Phase de récolte des nids proches
Les espéce$haumatomyrmesgp.1l etT. contumaont été utilisées pour étudier le lien entre
des nids proches. Les nids @eaumatomyrmegp.1l peuvent étre récoltés assez proches les
uns des autres en milieu naturel notamment dans l'aire d’llhéus-BA-CEPEC-Murraya (voir
chapitre 2). Une premiére récolte de coquilles réalisée dans cette aire en mai 2005 avait
permis de trouver des nids d@éaumatomyrmesp.1l proches les uns des autres. Pour cette
étude sur le lien entre les nids proche§ bHaumatomyrmesp.1, tous les nids et anciens nids
de cette espéce trouvés dans la litire dans un quadra d’envirgnatem I'arbre du genre
Murraya en son milieu, ont donc été récoltés dans l'aire llhéus-BA-CEPEC-Murraya en juin
2006.

PourT. contumaxil a fallu mettre en place un dispositif particulier sur le terrain afin de
récolter des nids proches les uns des autres, puisqu’en milieu naturel il est rare d’avoir ce cas
de figure. Plusieurs femelles de cette espéce ont été observées fourrageant dans Il'aire Ilhéus-
BA-CEPEC-Penicillata, qui est une zone recouverte de graminées et de quelques arbres des
especesCaesalpinia ferrea Mart ex Tul. Varleiostachya (Benth) (Plantae, Fabales,
Fabaceae), le « pau-ferro » 8#manea tubulosa (Benth) Barneby & J.W.Grimes (Plantae,
Fabales, Fabaceae) (voir chapitre 2 - fig. 5F-2). Mais il n'y a pas de coquilles ni de termitieres
en carton dans cette aire et les structures creuses susceptibles d’abriter des nids de
Thaumatomyrmegont peu nombreuses. Un nid econtumay a été trouvé dans un nid en
terre de guépe solitaire en avril 2006 (voir annexe 6). Des tiges de bambous de 8 et 15 cm de
longueur et 0,5 a 2 cm de diameétre (fermées a un bout) ont donc été posées sur le sol a la base
de plusieurs arbres de cette aire, afin d’offrir alhaumatomyrmexne structure dans
laquelle elles puissent nidifier (fig. 5F-3). Un peu plus d’'un an plus tard, en juillet 2007, le
contenu des tiges de bambous a été verifié. Celles qui contenaient un nid ou un ancien nid de
Thaumatomyrmernt été récoltées et 'emplacement du bout ouvert de la tige a été marqué
afin de mesurer la distance entre les nids pour faire la carte de leur distribution autour de
chaque arbre (fig. 5F-4). Trente-quatre nids et treize anciens nids ont été trouvés dans les tiges
de bambou (fig. 5F-4 - voir annexe 6 : code du nid : T. contumax N37 a N70 - les anciens nids

n’'ont pas été mis dans I'annexe).

Deux nids deT. contumax(T. contumax N14 et N15) ont aussi été récoltés dans le
méme fragment de termitiere (llhéus-BA-CEPEC-Sol, mars 2005) et le lien entre eux a pu

étre testé.
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Figure 5F-2. Aire Ilhéus-BA-CEPEC-Penicillata. Les arbres avec une lettre sont ceux autour desquels ont été posées des tiges de bambou. Le
arbres A, B, C, E, G, H et J sont de I'espece Caesalpinia ferrea et I'arbre | de 'espéce Samanea tubulosa.
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Figure 5F-3. Tiges de bambou
placées autour de l'arbre G (voir fig.
5F-1).

?
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Figure 5F-4. Carte de la distribution des nids (ronds noirs) et anciens nids (cercles) de
Thaumatomyrmegontumaxdans les tiges de bambous placées autour de huit arbres de I'aire
Ilhéus-BA-CEPEC-Penicillata (voir fig. 5F-1).
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2. Phase de mise en élevage

Les nids deThaumatomyrmegp.1 ont tous été récoltés dans des coquilles d’escargot
(voir annexe 6). Les individus sont extraits de la coquille et installés dans des nids artificiels
en platre et en terre suivant le protocole présenté dans le chapitre 2. Quelques matériaux
provenant de leur nid naturel sont intégrés au nid artificiel pour gu’elles se familiarisent a lui
rapidement.

LesT. contumaont été récoltées dans des tiges de bambou, elles y sont laissées mais la
tige est coupée longitudinalement en son milieu pour avoir un demi-tube sur lequel un
morceau de lame de microscope est placé et stabilisé avec de la colle (voir chapitre 2). Le
temps de familiarisation au nouvel environnement est donc moins important que pour
Thaumatomyrmesp.1l. Les femelles des nids T. contumax N14 et N15 récoltés dans une
termitiere, ont été placées dans des nids artificiels en platre et en terre suivant le protocole
présenté dans le chapitre 2.

Dans les expériences a suivre, toutes les femelles de chaque nid sont marquées pour les
reconnaitre individuellement (voir chapitre 2). Des observations ponctuelles des nids

permettent de repérer les femelles qui sortent du nid et celles qui restent dans le nid.

3. Phase de rencontres inter-nids
3.1.Pré-tests et sélection des critéres

D’autres nids que ceux précités @lbaumatomyrmesp.1l et deT. contumaxont été
utilisés pour sélectionner les criteres définissant le lien entre les nids: trois nids de
Thaumatomyrmesgp.1 : un dans l'aire llhéus-BA-CEPEC-Murraya (T. spl N95), un autre a
[Ihéus-BA-CEPEC-Erythrina (T. sp1l N95) et un a ltambé-BA-OO (T. spl N67), tous récoltés
en en mai 2005 ; et trois nids aussildeontumax : un récolté a Itororo-BA en octobre 2004
(T. contumax N11), un autre récolté a llhéus-BA en janvier 2005 (T. contumax N12) et un en
mai 2005 & Ilhéus-BA-CEPEC-Erythrina (T. contumax N17)

Lors des pré-tests de rencontres dyadiques entre deux femelles de nids différents mises
ensemble dans un milieu neutre (une boite ronde de 1,5 cm de diametre), celles-ci sont
indifférentes, s’évitent ou bien ont un contact prolongé puis s’évitent. Elles cherchent surtout
un moyen de sortir de la boite. Ce type de test n’est pas trés instructif pour définir le lien entre
deux nids dérhaumatomyrme»et il n’a donc pas été utilisé ici. Les tests du lien entre deux

nids, ont donc consisté uniquement a introduire une femelle dans un nid, soit le sien, soit un

" Les nids de ces deux espéces utilisés pour cette étude, ont été placés dans des nids de platre et de terre (voir
chapitre 2).

220



Chap.5 Stratégies de reproduction et taille des nids dans le genre Thaumatomyrmex

autre. La sélection des critéres définissant le lien entre les nids a donc été réalisée en deux
étapes :
Etape 1 : Quel est le comportement d’'une femelle qui a été isolée pendant 24h quand elle est
réintroduite dans son propre nid ?
Etape 2 : Quel est le comportement d'une femelle introduite dans un nid étranger et distant
qui contient donc des femelles qui ne lui sont pas familieres ?

Pour les observations, le nid receveur est placé sous une loupe binoculaire pour avoir le

grossissement suffisant afin de bien observer les comportements.

Etape 1 (contréle - femelle réintroduite dans son niddprés au moins 48h de familiarisation

avec son nouveau nid et le nouvel environnement, une femelle, d’'une colonie composée de
plusieurs femelles, est placée dans un tube avec un cocon imbibé d’eau a I'écart de son nid
pendant 24h. Apres ces 24h d’isolement, la femelle, qu'on hommera femelle «isolée », est
placée a I'entrée de son nid, si elle n'y entre pas d’elle-méme, elle est poussée a l'intérieur du
nid a l'aide d’'un pinceau. Son comportement dans le nid et le comportement des autres
femelles, qu'on nommera femelles « non-isolées », du nid vis-a-vis d’elle sont ensuite
observés et notés durant 5 minutes apres le premier contact avec une femelle présente dans le
nid.

Les comportements suivants de la femelle «isolée » réintroduite dans son nid ont été
sélectionnés : contacts antennaires courts (< 2 secondes), auto-toilettage, exploration du nid
courte (< 10 secondes) et hémolymphagie larvaire (LHF pour « Larval Hemolymphe
feeding » : Masuko 1986 ; voir Lacau et al. 2007) ; et les comportements suivants des autres
femelles vis-a-vis de la femelle «isolée » réintroduite dans son nid ont été sélectionnés :
contacts antennaires courts (< 2 secondes), contacts antennaires prolongés (> 2 secondes),

allo-toilettage et boxe antennaire.

Etape 2 (femelle introduite dans un autre nid que celui dans lequel elle a été récoltée) :
femelle, qu’'on nommera « lintruse » est introduite dans le nid d’autres femelles, qu’'on
nommera « résidentes ». Avant d’étre introduite dans l'autre nid, elle est placée pendant 10
minutes en isolement dans un petit tube avec un coton imbibé d’eau. Une fois ce laps de
temps passé, elle est placée a I'entrée du nid étranger, si elle n’y entre pas d’elle-méme, elle
est poussée a l'intérieur du nid a l'aide d’'un pinceau. Son comportement dans le nid et le
comportement des autres femelles du nid vis-a-vis d’elle sont ensuite observés et notés durant

5 minutes apres le premier contact avec une femelle présente dans le nid.

221



Chap.5 Stratégies de reproduction et taille des nids dans le genre Thaumatomyrmex

Les comportements suivants de la femelle intruse introduite dans un autre nid ont été
sélectionnés : contacts antennaires courts (< 2 secondes), auto-toilettage, exploration du nid
courte (< 10 secondes), exploration du nid longue (> 10 secondes), contacts antennaires
prolongés (> 2 secondes), boxe antennaire, sortie du nid, recherche a sortir (fuite) ou se
défend d'une agression, tentative de vol d'un immature, cannibalisme d'un immature,
agression sur une résidente ; et les comportements suivants des autres femelles vis-a-vis de
l'intruse introduite dans leur nid ont été sélectionnés : contacts antennaires courts (< 2
secondes), contacts antennaires prolongés (> 2 secondes), allo-toilettage, boxe antennaire,
agression (morsure et tentative de piqare).

Les tests de I'étape 2 ont été réalisés quatre a cing jours aprés la récolte des nids sur le
terrain.

Des quil y a agression, le test est terminé et les femelles impliquées sont
immédiatement séparées pour éviter qu’elles ne se blessent ou se tuent.

Les termes «femelle introduite » désigneront & la foi « femelle isolée » et « femelle
intruse ».

Le nid dans lequel a été introduite une femelle, qu’elle soit une femelle isolée ou intruse,
n'est plus utilisé pendant au moins 30 minutes.

Description des comportements :
e Contacts antennaires court (< 2 secondes) : la femelle tend ses antennes vers une autre
et les replie aussitot apres I'avoir touchée ou apres que le bout des antennes a été trés pres
du corps de celle-ci.
« Contacts antennaires prolongés (> 2 secondes) : la femelle tend ses antennes vers une
autre et explore son corps, ce comportement est parfois suivi de boxe antennaire ou d’allo-
toilettage.
» Auto-toilettage : la femelle nettoie des parties de son corps.
» Allo-toilettage : la femelle nettoie le corps d’'un autre individu.
« Boxe antennaire : une femelle en frappe un autre avec la partie apicale de ses
antennes. Lorsque ce comportement n'est pas accompagné de comportements agressifs
tels que morsures ou tentatives de piqures, il peut étre considéré comme un comportement
de rivalité, de dominance entre deux femelles. Ce comportement est observé entre les
femelles d’'un méme nid, mais peut aussi I'étre entre femelles de nids différents.
e Agression : une femelle mord et tente de piquer une autre femelle, I'agression est

souvent accompagnée de boxe antennaire.
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* Exploration du nid courte (< 10 secondes) : la femelle introduite marche dans le nid,
sans vraiment I'explorer et s'immobilise souvent & un endroit pour faire sa toilette (auto-
toilettage).

» Exploration du nid longue (> 10 secondes): la femelle introduite marche (plus
particulierementThaumatomyrmeysp.1) ou se déplace rapidement dans le nid (plus
particulierementT. contumak explore ses limites (contacts antennaires fréquents et
prolongés avec les parois du nid) et marque peu d’arréts.

* Hémolymphagie larvaire (LHF) : la femelle introduite mord les bourrelets latéraux du
corps de la larve (généralement d’'un des derniers stades larvaires) et lorsque I'un est
percé, elle se met a lécher I'endroit par lequel sort 'hémolymphe de la larve. Ce
comportement n’entraine généralement pas la mort de la larve qui cicatrise vite.

« Vol dimmature : la femelle introduite s’empare d’un immature (souvent une grosse
larve ou un cocon) et tente de 'amener hors du nid.

e Cannibalisme d'un immature : la femelle introduite s’empare d’'un immature et le
mange.

* Sortie du nid : la femelle introduite sort du nid aprés y avoir passé au moins quelques
secondes.

* Recherche a sortir (fuite) : suite a I'agression d’une des femelles présente dans le nid,

la femelle introduite tente de sortir du nid.

Les pré-tests ont permis de sélectionner quatre niveaux de comportements pour la

femelle isolée réintroduite dans son nid et la femelle intruse introduite dans un autre nid que

celui dans lequel elle a été récoltée (comportement A - tableau 5F-1) et quatre comportements

que les femelles non-isolées ou résidentes peuvent avoir vis-a-vis de la femelle qui a été

introduite (femelle isolée ou intruse) (comportement B - tableau 5F-1). Lors des tests

d’introduction, seul le plus haut niveau atteint est pris en compte. La combinaison du plus

haut niveau atteint pour les comportements A et B, permet de définir le degré de relation entre

la femelle introduite et le nid dans lequel elle a été introduite : soit c’est un nid étranger, soit il

est familier (tableau 5F-2).

La contrainte de temps et surtout le faible nombre d’individus composant chaque nid

ainsi que leur manipulation délicate, n'ont pas permis de réaliser les expériences en aveugle

pour qu’elles ne soient pas influencées par la subjectivité de I'observateur, cependant certains

comportements sont sans ambiguité (agression, sortie du nid) et leur observation est donc,

elle, objective.
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Tableau 5F-1. Les niveaux de comportements atteints pour la femelle isolée réintroduite dans
son nid (test étape 1) et les niveaux de comportements atteints pour la femelle intruse
introduite dans un nid autre que celui dans lequel elle a été récoltée (test étape 2).

o . Niveau des | Test-| Test -
Description du niveau des comportements . . 1
comportementsétape 1 étape 2
A: Exploration du nid (< 10 secondes) avec autp- +
comportements| toilettage (a) et/ou contacts courts et/ou LHF (b) 1 + (sauf
de la femelle et/ou boxe antennaire b)
isolée Exploration du nid (> 10 secondes) avec contacts
,. . X " 2 _ +
réintroduite dang prolongés (>2 secondes) et/ou boxe antennaire
son nid ou de | Sortie du nid ou recherche a sortir (fuite) ou se 3 i +
l'intruse défend d'une agression
introduite dans upn Vol d'un immature ou cannibalisme d'un 4 i +
autre nid immature (a) ou agression d'une autre femellg (b)
B: Contacts courts (indifférence, évitement) 1 + +
dzzr?grzgﬁgegéi- Contacts prolongés (>2 secondes) et/ou allo- 5 4 +
isolées ou tollettage
résidentes vis-a1 Boxe antennaire 3 + +
vis de la femelle .
isolée ou intruse Agression 4 i "

Tableau 5F-2. Détermination du lien entre la femelle introduite (isolée ou intruse) en fonction
de la combinaison du plus haut niveau atteint pour les comportements A et B.

Lien de la femelle avec le nid

dans lequel elle a été introduite
1/1-1/2-1/3 Nid familier®

2/1-3/1-4/1-2/2-3/2-4/2-2/3-3/3-4/3-1/4-2/4-3/4-4/4 Nid étranger

Combinaison : niveau des comportements A/ B

3.2.Tests

L’étape 1 (contrdle) est realisée en premiére. La femelle utilisée pour I'étape 1 est
généralement celle réutilisée pour I'étape 2. Un nid utilisé dans I'étape 2 a subi I'étape 1 au
moins 12h avant.
Test étape 2 aved haumatomyrmexsp.1 : chaque nid est testé au moins une fois avec tous
les autres (soit il recoit une femelle intruse, soit 'une de ses femelles est introduite dans
I'autre nid). Vingt-deux tests ont été réalisés.
Test étape 2 aved. contumax :pour les nids récoltés sous les arbres B, C, E, G et | chaque
nid est testé au moins une fois avec tous les autres. Pour ceux récoltés sous I'arbre A (12 nids
- 'unique femelle présente dans le nid A13 est morte avant de faire les tests), chaque nid n’a
pas pu étre testé au moins une fois avec tous les autres, mais chaque nid a été testé avec au

moins six autres nids et 67% des tests (44 sur les 66 possibles) des paires ont pu étre

%8 Dans le sens qui appartient au méme groupe social.
**Dans le sens qui n'appartient pas au méme groupe social.
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effectués. Les nids proches des uns des autres ont été testés en priorité. Tous les nids
composés d’'une seule femelle ont notamment été confrontés les uns aux autres. Pour les nids
A4 et All, les femelles intruses ont été introduites les unes a la suite des autres, a intervalle
de quelques minutes. L’'unique femelle du nid A6 a toujours été utilisée comme femelle
intruse parce qu'il n'y avait pas d’immature dans son nid. Les tests n'ont pas été réalisés avec

les nids récoltés sous l'arbre J (9nids).

E.1.3.Indépendance reproductrice des nids

L’absence de femelle reproductrice dans un nid peut indiquer que celui-ci appartient a
une colonie plurinidale, qui posséde donc plusieurs nids dont I'un contient la ou les femelles
reproductrices et un ou plusieurs autres nids contenant des ouvriéres et du couvain. Les
femelles de 26 nids, récoltés dans neuf localités ou aireEha@matomyrmesp.1 ; trois,
récoltés dans trois localités, ddaumatomyrmesp.2 ; 45, récoltés dans huit localités ou
aires, de Thaumatomyrmex contumakempf; trois, récoltés dans deux localités, de
Thaumatomyrmex mutilatidayr ; et un défhaumatomyrmegp.11, ont donc été disséquées
(seules les femelles présentes dans le nid lors de la récolte seront représentées dans le tableau,
au contraire des femelles qui auront émergées lors de I'élevage des nids en laboratoire). Les
données suivantes sont prises lors des dissections : le nombre d'ovarioles par ovaire ; la
présence de corps jaunes ; la présence d'ovocytes dans les ovarioles et s'ils sont mats
(localisés a la base des ovarioles) ou non ; la présence de la spermathéque et de son contenu :
pleine de sperme ou vide.

Afin de déterminer si les gamergates et non-gamergates appartiennent ou non a un
méme morphotype, la largeur du pronotum (PrW - voir chapitre 2) a été mesurée pour dix
gamergates et dix femelles non-gamergates des especes Thaumata@pytraeX. contumax
provenant toutes de nids récoltés dans l'une des aires d’llhéus-BA. Le test U de Mann-

Whitney a été appliqué afin de déterminer la différence statistique entre les deux groupes.

E.2. Résultats

E.2.1.Lien entre les nids proches : rencontres inter-nids
E.2.1.1.Thaumatomyrmex sp.1
Lors des tests d’introduction d’'une fourmi intruse dans un nid autre que celui dans
lequel elle a été récoltée, les niveaux des comportements atteints par la femelle intruse et par
les femelles résidentes indiquent que pour toutes les paires testées, la femelle intruse ne fait

pas partie du nid dans lequel elle a été introduite (tableau 5F-3). C’est un nid étranger pour
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elle et les femelles résidentes la considerent aussi comme une étrangére. Suivant ce test, tous
les nids sont donc indépendants et aucun d’eux ne fait donc partie d'un ensemble de nids
d’'une colonie plurinidale. A chaque fois c’est une gamergate qui a servi de femelle intruse.
Dans quatre cas, notamment trois impliquant la gamergate du nid M9, la femelle intruse a
tenté de voler une grosse larve ou un cocon et c’est seulement lorsquelle a eu ce
comportement que les femelles résidentes I'ont attaquée. Avant cela, ces derniéres n'avaient
gu’exploré de maniere prolongée l'intruse.

Conformément aux pré-tests, lors des tests d’'introduction d’'une femelle isolée dans son
propre nid (réalisés seulement pour les nids M6, M7 et M9 qui contenaient plus d'une
femelle), aucun niveau de comportements correspondant a celui caractérisant un nid étranger
n'a été atteint. La femelle isolée, une fois rentrée dans le nid, se toilette et dans deux cas, elle

a pratiqué le LHF, les femelles qui n’avaient pas été isolées I'ont laissée faire.

Tableau 5F-3. Résultats des tests d’introduction pour les nidEhdematomyrmexsp.l

récoltés autour d’'unMurraya a llhéus-BA-CEPEC-Murraya : niveaux comportementaux
atteints lors des tests d’introduction d’'une femelle isolée dans son propre nid (cases grisées)
ou d'une femelle intruse dans un nid autre que celui dans lequel elle a été récoltée (cases
blanches). x/x : niveau comportemental atteint par la femelle isolée ou intruse / par les
femelles non isolées ou résidente. L'astérisque « * » indique que la femelle introduite était
une gamergate, le « J », une femelle qui a émergé depuis peu de temps de son cocon, et s'l
n'y a pas de lettre ou de signe, la femelle introduite n'appartient pas a l'une de ces deux
catégories.

Nid receveur

Nid | M1 M2 M3 M6 M7 M8 M9

M1 / 3/4* / 3/4* | 3/4* 3/4* 3/4*

M2 / / / 3/4* | 3/4* 3/4* 3/4*

. M3 | 3/4* | 3/4* [ | 4(a)/4*| 3/4* 3/4* 3/4*
d Nid M6 / / [ | @)/ 3/4x| 3/4* 3/4*
onneut

M7 / / / / |1(ab)/3 3/4* /

M8 / / / / / / /

M9 / / [ | 4(a)l4* 4(a)l4*| 4(a)/4*| 1(ab)/3*

E.2.1.2. Thaumatomyrmex contumax
Les deux femelles des nids T. contumax N14 et N15 trouvées avec du couvain dans des
chambres différentes d'un méme fragment de termitiere sont agressives lorsque l'une est
introduite dans le nid de I'autre. Chacune d’elle a donc son propre nid.
Les deux nids récoltés sous l'arbre B sont indépendants : méme si la femelle B4 n’a pas
montré de comportement agressif envers l'intruse B2 et vice-versa, l'intruse B4 ou B2 a
exploré longuement le nid ou elle a été introduite, signe qu’elle ne le connaissait pas (tableau

5F-4B). L’absence d’agressivité de la part des résidentes du nid B2 peut étre interprétée par le
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fait que I'intruse du nid B4 n’a pas eu de comportement agressif vis-a-vis des membres du nid
receveur (ni agression d’'une femelle, ni vol d’'un immature) et cette femelle n'est pas une
gamergate mais juste une femelle avec des ovaires en court de développement et dont la
spermathéque est vide. La femelle du nid B2 introduite dans le nid B4 a le méme statut
ovarien que la femelle de B4, celle-ci I'a toilettée avant de la boxer avec ses antennes.

Les trois nids récoltés sous I'arbre C sont indépendants : les niveaux des comportements
atteints par la femelle intruse (gamergate, une jeune femelle, ou une femelle d’'un autre statut
ovarien) et par les femelles résidentes, correspondent, pour toutes les paires, a ceux atteints
lorsqu’une femelle est introduite dans un nid étranger, avec un cas de tentative de vol d'un
immature et un cas d’agression de l'intruse sur une résidente (tableau 5F-4C). La femelle
isolée du nid C2 est entrée dans son nid, elle a fait tout de suite sa toilette et les autres
femelles ont été indifférentes a sa présence.

Méme constat pour les deux nids récoltés sous les arbres E, G et I. Chaque nid est

indépendant de celui récolté sous le méme arbre.

Tableau 5F-4B a 5F-4E. Résultats des tests d’introduction pour les ritsdeatomyrmex
contumaxrécoltés autour de plusieurs arbres de I'aire llhéus-BA-CEPEC-Peniciis@aux
comportementaux atteints lors des tests d'introduction d’'une femelle isolée dans son propre
nid (cases grisées) ou d’une femelle intruse dans un nid autre que celui dans lequel elle a été
récoltée (cases blanches). x/x : niveau comportemental atteint par la femelle isolée ou intruse /
par les femelles non isolées ou résidente. L'astérisque « * » indique que la femelle introduite
était une gamergate et le « J » une femelle qui a émergé depuis peu de temps de son cocon,
s’il N’y a pas de lettre ou de signe, la femelle introduite n’appartient pas a I'une de ces deux
catégories. 5F-4B. Nids de l'arbre B - 5F-4C. Nids de I'arbre C - 5F-4D. Nids de I'arbre E -
5F-4F. Nids de l'arbre G - 5F-4E. Nids de l'arbre I.

5F-4D Nid receveur
Nid El E2

Nid El / 3/4*
donneur E2 / /

5F-4B Nid receveur

Nid B2 B4
Nid B2 1/1 2/3

donneur B4 2/2 /

5F-4F Nid receveur
Nid G2 G3

. Nid G2 / 3/4*
5F-4C Nid receveur
Nid | C1 cC2 | C3 donneut G3 | 3/33f |/
. Ci / 4(a)ld | 3/4 :
led C2 | 3/4J| 1(a)/1* | 3/4* SF-4E Nid receveur
ONneur—c3Tamya 34 | 1 Nid| 11 | 12

Nid 11 / /
donneur |2 3/4 /
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Tableau 5F-5. Niveaux comportementaux atteints lors des tests d’introduction d’'une femelle
isolée dans son propre nid (cases grisées) ou d’'une femelle intruse dans un nid autre que celui
dans lequel elle a été récoltée (cases blanches). x/x : niveau comportemental atteint par la
femelle isolée ou intruse / par les femelles non isolées ou résidente. L'astérisque « * » indique
que la femelle introduite était une gamergate et le « J » indique que c’est une femelle qui a
émergé depuis peu de temps de son cocon qui a été introduite, s’il n'y a pas de lettre ou de
signe, la femelle introduite n'appartient pas a I'une de ces deux catégories.

Nid receveur

Al A2 A3 A4 A5 | A6 | A7 A8 A9 Al10 All Al2

Al / / / 3/4* / / / / 3/1* / 4(@)/44 |

A2 | 3/4* / / 3/4* / / / / / / 3/4* /

A3 | 3/1*| 4(a)/4* / 3/4* / / / / / / 3/4* /

A4 / [ | 4b)4ax| | / / / / / / 3/4* /

A5 / 3/4* / 3/4*| 1(a)l2*| / / / / / 3/4* /

Nid A6 | 3/4*| 3/4* 3/4* | 3/4*| 3/4* / / / / 3/4* 3/4 /
donneurt A7 / / / 3/4%| 3/4* | [ | 1(a)/2* / / / 3/4* /
A8 | 3/4* / 3/1* | 3/4* / /| 3/4* | 1(a)/3* / / 3/4* /

A9 | / / || 3/4%| | /| 3/4* | 4b)4*| 1@)A*| / 3/4 /

Al0| / / / 3/43| 34 | || 2/23 / [ | 1l(@)/1x| 3/4 2/2]

All| / / / / / / / / / / / /
A12| |/ / /| 34 / 1| 4@a)ar  2/3 | 4(b)lax| | 3/4 | 1(a)1*

En ce qui concerne les nids récoltés sous l'arbre A, aucun acte agressif n’a été observe
lors des tests de réintroduction d'une femelle isolée : celle-ci explore généralement
brievement le nid avant de faire sa toilette (tableau 5F-5). Pour les tests entre les paires de
nids qui ne contenaient qu’une seule femelle, la femelle résidente agresse toujours l'intruse,
notamment dans les deux cas de tentative de vol d’un immature, sauf lors du test impliquant
la femelle du nid Al qui a été indifférente a l'introduction de la femelle du nid A3, méme si
cette derniére a exploré activement le nid, signe qu’il ne lui était pas familier (tableau 5F-5).
Pour les autres tests, une majorité de comportements agressifs ont été observés de la part des
femelles résidentes (tableau 5F-5). Dans deux cas les résidentes sont restées indifférentes a
l'introduction de lintruse (une gamergate) qui a exploré activement le nid avant d’en sortir,
ce qui signifie que le nid ne lui était donc pas familier (tableau 5F-5). Dans deux cas,
I'intruse, une jeune femelle, a exploré activement le nid et les résidentes n’ont fait qu’explorer
de maniere prolongée l'intruse (tableau 5F-5). Et enfin, un cas lors duquel une résidente a
boxé avec ses antennes l'intruse qui explorait son nid (tableau 5F-5). Pour ces cing derniers
cas, les niveaux de comportements atteints correspondent, la aussi, toujours a ceux obtenus
lors de l'introduction d’'une femelle dans un nid qui lui est étranger.

L’introduction successive d’intruses dans le nid d’A4 et All, a toujours provoqué

I'attaque, des le premier contact, des femelles de ces nids sur les intruses.
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Tableau 5F-6. Statut reproducteur de toutes les femelles disséquées de 26ThalsmiEzomyrmesgp.1 (sp.1), trois d€haumatomyrmesgp.2
(sp.2), 45 d&dhaumatomyrmex contumgontumay, trois deThaumatomyrmex mutilatymutilatug et un derThaumatomyrmesgp.11 (sp.11).
L’astérisque « * » indique que des corps jaunes étaient présents dans les ovarioles. Le point d’interrogation « ? » indique la possible présence d
corps jaunes. Le nombre de femelles et d'immatures (ceufs, larves et cocons) qui composent le nid est indiqué.

Spermathéque : pleine vide ?
ovaires non
Nombre de| Nombre observés (trop
Especes Localité Code dunid| femelles | dimmatureg Ovarioles - 8VEC Ovocytes avec ovocytes avec ovocytes avec ovocytes — sans de corps gras)
dans le nid| dans le nid " mats alabase non mates | mats alabase nonmats ovocytes jeune femelle
qui a émerges
récemment
[lhéus-BA- .
sp.1 CEPEC-Premiére T. spl N30 4 5 1 3
lIhéus-BA- .
sp.1 CEPEC-Premiére T. spl N31 3 3 1 2
lIhéus-BA- o
sp.1 CEPEC-Premiére T. spl N34 3 20 2 1
[lhéus-BA- .
sp-1 CEPEC-Premiere T. sp1 N35 1 3 1
[lhéus-BA- .
sp.1 CEPEC-Premiére T. spl N57 3 5 1 2
[lhéus-BA- .
sp.1 Typhlo-meire T. spl N60O 2 2 1 1
sp.1 Barrolandia-BA T. spl N62 3 5 1* 1 1
sp.1 Barrolandia-BA T. spl N63 1 4 1*
sp.1 Itambé-BA T. spl N67 2 0 1* 1
sp.1 Itambé-BA T. spl N68 3 8 1* 1 1
sp.1 Itambé-BA T. spl N70 2 7 1* 1
sp.1 [també-BA T.spl N72 6 6 1* 1 1 3
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Spermathéque : pleine vide ?
ovaires non
Nombre de| Nombre observés (trop
Especes Localité Code dunid| femelles | dimmatureg Ovarioles - 8VEC OvoCytes avec ovocytes avec ovocytes avec ovocytes — sans de corps gras)
dans le nid| dans le nid " mats alabase non mates | mats alabase nonmats ovocytes jeune femelle
qui a émerges
récemment
sp.1 Itambé-BA T. spl N73 4 8 1* 1 2
sp.1 [també-BA T.spl N74 3 4 1* 1 1
sp.1 Itororé-BA T.spl N84 3 21 2%* 1
[lhéus-BA- .
sp.1 CEPEC-Murraya| spl N111 - M1 1 0 1
[lhéus-BA- A .
sp.1 CEPEC-Murraya| spl N112 - MZ 1 1 1
[lhéus-BA- 4 .
sp.1 CEPEC-Murraya| spl N113 - M3 1 4 1
llhéus-BA- .
sp.1 CEPEC-Murraya| spl N114 - M4 3 11 1 2
llhéus-BA- 4 -
sp.1 CEPEC-Murraya| spl N115-M 3 15 2 1
llhéus-BA-
sp.1 CEPEC-Murraya| spl N116 - M8 1 2 1
llhéus-BA-
- g *
sp.1 CEPEC-Murraya| spl N117 - M9 2 17 1 1
sp.1 Buerarema-BA T.spl N120 3 6 1* 1 1
sp.1 Almadina-BA T.spl N125 4 11 1* 1 1 1
sp.1 Almadina-BA T.spl N126 4 28 2%* 1 1
sp.1 Itapetinga-BA T. spl N127 4 4 1* 1 1 1
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Spermathéque : pleine vide ?
ovaires non
_ _ Nombre de| Nombre observés (trop
Especes Localité Code dunid| femelles | dimmatureg Ovarioles - 8VEC OvoCytes avec ovocytes avec ovocytes avec ovocytes — sans de corps gras)
dans le nid| dans le nid " mats alabase non mates | mats alabase nonmats ovocytes jeune femelle
qui a émerges
récemment
sp.2 Marau, BA, Brési T. sp2 N1 2 5 1* 1
sp.2 Ubaitaba-BA T. sp2 N2 1 5 1*
sp.2 Itacaré-BA T.sp2 N4 3 2 1* 1 1
contumax Ilhéus-BA T. contumax N7| 2 6 1* 1
contumax Itoror6-BA T. contumax N9 2 5 1* 1
contumax Itoror6-BA T. contumax N1¢ 2 0 1* 1
llhéus-BA- .
contumax CEPEC-Sol T. contumax N14 1 8 1
llhéus-BA- o .
contumax CEPEC-Sol T. contumax N15 1 2 1
contumayx ltapebi, BA, Brésil| T. contumax N16 2 / 1* 1
[lhéus-BA- .
contumax CEPEC-Erythrina T. contumax N17 2 9 1 1
llhéus-BA-
contumax CEPEC-Erythrina T. contumax N18§ 1 2 1
llhéus-BA- .
contumax CEPEC-Erythrina T. contumax N19 3 2 1 1 1
contumayx Buerarema-BA | T.contumax N2 2 1 1* 1
contuma [lhéus-BA- T. contumax N37 1 4 1%
CEPEC-Penicillata -Al
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Spermathéque : pleine vide ?
ovaires non
Nombre de| Nombre observés (trop
Especes Localité Code dunid| femelles | dimmatureg Ovarioles - 8VEC OvoCytes avec ovocytes avec ovocytes avec ovocytes — sans de corps gras)
dans le nid| dans le nid " mats alabase non mates | mats alabase nonmats ovocytes jeune femelle
qui a émerges
récemment
contuma [lhéus-BA- T. contumax N3§ 1 4 1%
CEPEC-Penicillata -A2
contuman [lhéus-BA- T. contumax N39 1 6 1%
CEPEC-Penicillata - A3
contuman llhéus-BA- T. contumax N4Q 1 7 1%
CEPEC-Penicillata -Ad
[lhéus-BA- T. contumax N41 .
CONUMAX cepEC.penicillata - A5 2 8 ! !
contuma [lhéus-BA- T. contumax N42 1 0 1%
CEPEC-Penicillata - A6
[lhéus-BA- T. contumax N43 . .
CONUMAY ~epEC penicillata - A7 3 9 1 o 1
llhéus-BA- T. contumax N44 o
contumax CEPEC-Penicillata - A8 2 19 2"
llhéus-BA- T. contumax N45 .
contumax CEPEC-Penicillata - A9 2 18 1 1
[lhéus-BA- T. contumax N46§ .
CONUMAY ~epEC penicillata - ALO 3 28 ! ! !
[lhéus-BA- T. contumax N47 .
CONUMAY ~epEC penicillata - ALL 1 10 1
llhéus-BA- T. contumax N48
CONWMAY ~epEc penicillath - AL2 2 8 o 1
llhéus-BA- T. contumax N49 A C
contumax CEPEC-Penicillata - AL3 1 0 (femelle morte avant d'étre disséquée)
[lhéus-BA- T. contumax N5(Q .
coNtuUMaX -epec.-penicillata -B2 3 6 1 1 !
contuma Ilhéus-BA- T. contumax N51 1 12 1
CEPEC-Penicillata -B4
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Spermathéque : pleine vide ?
ovaires non
Nombre de| Nombre observés (trop
Especes Localité Code dunid| femelles | dimmatureg Ovarioles - 8VEC OvoCytes avec ovocytes avec ovocytes avec ovocytes — sans de corps gras)
dans le nid| dans le nid " matsalabase nonmates | mats &labase nonmats ovocytes jeune femelle
qui a émerges
récemment
llhéus-BA- T. contumax N52
CONUMAX cEpEC Penicillata - C1 1 13 o
[lhéus-BA- T. contumax N53
coNtUMaX -epec.-penicillata -C2 2 20 o 1
contuman IIhéus-BA—_ T. contumax N54 1 5 1
CEPEC-Penicillata -C3
contuma IIhéus-BA-_ T. contumax N55 1 5 1%
CEPEC-Penicillata -E1
contuma IIhéus-BA-_ T. contumax N56 1 3 1%
CEPEC-Penicillata -E2
contuma IIhéus-BA-_ T. contumax N58 1 5 1%
CEPEC-Penicillata -G2
contuman IIhéus-BA—_ T. contumax N57 1 6 1
CEPEC-Penicillata -G3
contuman IIhéus-BA—_ T. contumax N59 5 3 5
CEPEC-Penicillata -H1
llhéus-BA- T. contumax N6Q
CONUMAX CEpEC Penicillata - 11 1 4 o
contuma IIhéus-BA-_ T. contumax N61 1 0 1
CEPEC-Penicillata -12
[lhéus-BA- T. contumax N62
CONUMAX cEpEC Penicillata - J1 > 30 2 1 2
contuma IIhéus-BA—_ T. contumax N63 1 0 1%
CEPEC-Penicillata -J2
[lhéus-BA- T. contumax N64
contumay CEPEC-Penicillata -J3 3 40 o 2
llhéus-BA- T. contumax N65
CONUMA cEpEC.Penicillata - J5 3 20 ! 2
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Spermathéque : pleine vide ?
ovaires non
Nombre de| Nombre observés (trop
Especes Localité Code dunid| femelles | dimmatureg Ovarioles - 8VEC OvoCytes avec ovocytes avec ovocytes avec ovocytes — sans de corps gras)
dans le nid| dans le nid " mats alabase non mates | mats alabase nonmats ovocytes jeune femelle
qui a émerges
récemment
contuma [lhéus-BA- T. contumax N66 1 6 1%
CEPEC-Penicillata - J6
llhéus-BA- T. contumax N67 .
CoNUMa% cepEC-penicillata - J7 4 24 ! ! 2
llhéus-BA- T. contumax N68
contumax CEPEC-Penicillata -J8 3 20 2 1
[lhéus-BA- T. contumax N69 95
contumax CEPEC-Penicillata -J9 4 18 377" 1
llhéus-BA- T. contumax N70 o
contumax CEPEC-Penicillata - 15 6 21 (femelles non disséquées)
contumax llhéus-BA T. contumax N71 2 6 1* 1
contumax Itapetinga-BA T. contumax N72 2 4 1* 1
contumax Itapetinga-BA T. contumax N78 4 4 1* 1 1 1
. . T. mutilatus N
mutilatus ltambé-BA ltambé N8 2 1 1 1
. . T. mutilatus .
mutilatus ltambé-BA ltambé N11 2 4 1 1
. . T. mutilatus .
mutilatus Bonito-MS Bonito N17 1 9 1
CostaRica- .
sp.11 LaSelva T.spll N1 3 6 1 2
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E.2.2.Indépendance reproductrice des nids : dissections des femelles

Les dissections ont révélé que toutes les femelles ont des ovaires et une spermathéque,
indiquant qu’elles ont toutes la capacité de se reproduire. Hormis deux femelles de
Thaumatomyrmexsp.1l qui avaient un ovaire avec deux ovarioles et l'autre avec trois, les
femelles des cinq espéces disséquées avaient toutes trois ovarioles a chaque ovaire, ce qui
correspond au nombre généralement trouvé chez les Hymenoptera Aculeata (voir lwata
1964). L'appareil reproducteur des jeunes femelles qui viennent d’émerger de leur cocon, n'a
toutefois pas pu étre observé convenablement parce qu’il était caché par les corps gras.

E.2.2.1.Thaumatomyrmex sp.1

Sur les 26 nids d&haumatomyrmegp.1 dont les femelles ont été disséquées, seul un
nid (T. sp.1 N116) ne contenait pas de gamergate (femelle dont la spermatheque est pleine et
dont les ovaires sont le plus souvent développés (présence d’ovocytes, notamment d’ovocytes
mats a la base des ovarioles) et qui contiennent des corps jaunes. L'unique femelle présente
dans ce nid avait les ovaires développés mais ses ovocytes n’étaient pas mats (tableau 5F-6).
La gamergate devait étre en train de fourrager au moment de la récolte du nid ou était morte.
Sur les 25 autres nids, 21 contenaient une seule gamergate et les quatre autres en avaient deux
(tableau 5F-6). Les nids avec deux gamergates sont trouvés dans plusieurs localités (llhéus-
BA, ltoror6-BA et Almadina-BA) (tableau 5F-6). Les nids avec une gamergate ont en
moyenne 3 femelles (3,1 £ 1,0 - 1 a 6) et 5-6 immatures (5,4 + 4,0 - 0 a 17) et ceux avec deux
gamergates ont aussi en moyenne 3 femelles (3,3 + 0,5 - 3 a 4), mais 21 immatures (21 +5,4 -
15 a 28) soit prés de quatre fois plus d'immatures mais un nombre équivalent de femelles.
Trois des nids contenant deux gamergates étaient composés de trois femelles. La comparaison
du nombre d’immatures de ces nids avec celui des sept autres nids contenant trois femelles
mais une seule gamergate, est significativement différente (Test U de Mann-Whitney - U =
0,0 - P =0,02). Le nid avec le plus de femelles (6) n’a qu'une gamergate.

Pour la largeur du pronotum, il n'y a pas de différence significative entre les gamergates

et les non-gamergates (test U de Mann-Whitney : U =48,5 - p = 0,91).

E.2.2.2. Thaumatomyrmex sp.2
Les trois nids deThaumatomyrmexsp.2 dont les femelles ont été disséquées ne

contenaient qu'une gamergate, avec de 2 a 5 immatures par nid (tableau 5F-6).

E.2.2.3. Thaumatomyrmex contumax
Sur les 45 nids dd. contumaxdont les femelles ont été disséquées, neuf nids ne

contenaient pas de gamergate, celle-ci devait étre en train de fourrager au moment de la
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récolte de la colonie. Trois d’entre eux avaient une ou deux jeunes femelles qui avaient
émergé de leur cocon récemment et six avaient au moins une femelle dont les ovaires étaient
développés (avec le plus souvent des ovocytes non matures) (tableau 5F-6). L'une de ces
femelles avait des ovaires développés et des corps jaunes, mais sa spermatheque semblait
vide, mais était-elle peut-étre vidée, la femelle ayant utilisé beaucoup de spermatozoides.
Trente-deux nids n’'avaient qu’une seule gamergate ; trois nids, deux gamergates ; et un nid,
trois gamergates. Les nids avec deux ou trois gamergates ne sont trouvés que dans la localité
(Ilhéus-BA), d’ou proviennent 40 des 45 nids. Les nids avec une gamergate ont en moyenne
1-2 femelles (1,8 £ 0,9 - 1 a 4) et 8-9 immatures (8,3 = 9,0 - 0 a 40) alors que ceux avec deux
gamergates ont en moyenne 3-4 femelles (3,3 +1,5- 2 a 5) et 19-20 immatures (19,3 £ 10,5 -
9 a 30) soit pres de deux fois plus de femelles et plus de deux fois plus d’immatures. Le nid
avec le plus de femelles (5) a deux gamergates. Le nid avec trois gamergates a aussi beaucoup
d'immatures (18).

Pour la largeur du pronotum, il n'y a pas de différence significative entre les gamergates

et les non-gamergates (test U de Mann-Whitney : U = 39,0 - p = 0,41).

E.2.2.4. Thaumatomyrmex mutilatus

Dans les trois nids dont les femelles ont été disséquées, il 'y a qu’'une gamergate.

E.2.2.5.Thaumatomyrmex sp.11

Dans le seul nid dont les femelles ont été disséquées, il N’y a aussi qu'une gamergate.

E.3. Discussion : liens inter-nids et indépendance reproductrice des nids

La communication est 'une des bases de toute vie sociale. La reconnaissance des
individus familiers et la discrimination des individus étrangers est souvent la régle chez les
insectes sociaux. Cela permet de maintenir la cohésion sociale et de protéger des étrangers les
ressources acquises par les membres du méme nid. Les tests d’'introduction d’'une femelle
dans son propre nid apres isolement ou dans un autre nid ont montré que les femelles de
Thaumatomyrmesp.1 efT. contumayont la capacité de reconnaitre les femelles du méme nid
et de discriminer les femelles étrangéres. Cette reconnaissance est sans doute basée sur des
signaux chimiques comme chez de nombreuses fourmis (voir Holldobler 1995 ; Hefetz 2007).
La reconnaissance entre femelles du méme nid peut étre individuellene femelle est
reconnue individuellement par son signal odorant spécifique. La reconnaissance individuelle
est en effet possible et constitue une capacité sans doute nécessaire pour le bon

développement des nids contenant peu de femelles formant une hiérarchie de dominance (voir
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D’Ettorre & Heinze 2005 ; Dreier et al. 2007 ; D’Ettorre 2008 ; voir aussi Halpin 1980 ; Ito &
Higashi 1991). Il a de plus été démontré qu’'une mémoire a long terme (au moins 24h) de
I'identité individuelle existe et est fonctionnelle chez les fourmis (Dreier et al. 2007) et c’est
peut-étre grace a cette capacité que les femelles isolées pendant 24h n'ont pas été agressees
par les femelles qui sont restées dans le nid. Quant a la reconnaissance du nid, celle-ci peut
étre basée sur ses caractéristiques physico-chimigues propres mais aussi sur la reconnaissance
d’un signal odorant collectif formé par les sécrétions des fourmis résidentes qui imprégnent le
nid (ensemble des odeurs déposées par les femelles présentes dans le nid), ou alors sur la
seule présence du signal odorant déposé par I'individu lui-méme. Les femelles de Ponerinae
peuvent ainsi produire et déposer des marques chimiques individuelles et le marquage
collectif de I'entrée de leur nid peut étre spécifigue de chaque colerge:Jessen &
Maschwitz 1986 - voir aussi Holldobler & Wilson 1990 pp. 286-289). Les femelles intruses
inspectent longuement les parois du nid avec le bout de leurs antennes, sans doute afin
d’analyser les traces chimiques qui y sont présentes, mais une reconnaissance du nid par les
caractéristiques de son architecture interne est aussi possible, cependant peu probable
notamment parce que les structures creuses qu’elles utilisent, par exemple les coquilles
d’escargot d’'une méme espéce, peuvent étre de forme trés similaire. Une récente étude a
montré qu’'une fourmi ne reconnait pas forcément un individu familier, mais reconnait et
rejette les individus qui portent un signal odorant qui est nouveau par rapport au profil
hydrocarboné de sa colonie (Guerrieri et al. 2009). Tlemumatomyrmeyourraient donc
disposer de ce type de reconnaissance pour discriminer les intrus, mais posséder aussi un type
de reconnaissance individuelle pour les interactions entre les membres d’'un méme nid.

La rencontre entre une intruse et les résidentes du nid, n’a pas toujours abouti a des
comportements agressifs de la part des résidentes, que l'intruse soit une gamergate ou une
jeune femelle. Lors de certains tests ou l'intruse a essayé de voler un immature, avant cet acte,
le comportement entre l'intruse et les résidentes n’allaient pas au-dela d’'une exploration
antennaire mutuelle prolongée. L’agression est un comportement colteux et risqué, le
comportement des résidentes peut donc dépendre de celui de l'intruse dont tout acte mettant
en danger les membres du nid déclenchera une réponse agressive de la part des femelles
résidentes. Il peut donc y avoir une certaine tolérance vis-a-vis d'une femelle intruse au moins
tant que celle-ci n'a pas de comportement agressif envers les membres du nid. Aprés une
agression de ce type, le seuil de tolérance doit étre plus bas et les 30 minutes de tranquillité

accordée a un nid utilisé, ne sont sans doute pas suffisantes pour que ce seuil revienne a un
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niveau normal. Et c’est sans doute pour cela que lors de I'introduction successive d’intruses
dans le nid d’A4 et All, la femelle de ces nids a toujours attaqué I'intruse nouvellement
introduite dés le premier contact. Le comportement des résidentes vis-a-vis de l'intruse peut
étre influencé par différents facteurs comme le nombre de femelles résidentes, le nombre
d'immatures, la présence de proies, le statut reproducteur ou de dominance de lintruse et des
résidentes, I'age de la femelle intruse et son expérience de rencontres avec d’autres femelles
(était-elle déja sortie de son propre nid ?). La gamergate et/ou la femelle dominante présentent
une signature chimique particuliere chez plusieurs especes de fourmi informant les autres
femelles de leur statut reproducteur et de dominance (voir Monnin 2006). La gamergate de
Thaumatomyrmegrst sans doute aussi distinguable et lorsque l'intruse en est une, le combat
avec la gamergate ou la femelle dominante résidente est sans doute inévitable, puisque qu’il y
aura conflit pour le meilleur acces a la reproduction. Chez une autre Ponerinae, du genre
Pachycondyla Smith F., avec gynes, les reines (femelles reproductrices) intruses sont
attaquées violemment par les ouvrieres résidentes, alors que les ouvrieres (qui sont
completement stériles chez cette espece) intruses ne sont pas agressées (Kikuchi et al. 2007).
L’acceptation d'un individu peut donc dépendre de son statut reproducteur. Les membres
d’'un nid auront un comportement agressif envers tout individu étranger rentrant en conflit
avec eux, que celui-ci soit lié a la reproduction ou pas.

L’introduction d’'une femelle dans un autre nid a donc toujours montré gu’elle n'avait
pas de lien familier avec celui-ci, notamment par le fait que les femelles résidentes 'ont
agressée, ou parce que son comportement indiquait que le nid lui était étranger. Que ce soit
pour Thaumatomyrmexsp.1 ou T. contumax chaque nid constitue bien une unité
indépendante des autres. Pour les nid§.amntumaxécoltés sous l'arbre A, méme si toutes
les paires de nids n’ont pas pu étre testées, 67% des tests ont été réalisés et ils ont tous permis
de déterminer I'indépendance entre les nids.

Les femelles d&@haumatomyrmegont cannibales occasionnellement et peuvent manger
leur propre progéniture, notamment lors de période de manque de nourriture. Les tentatives de
vols de la femelle intruse pourraient correspondre a la prédation d'immatures homo-
spécifique pour nourrir les membres de son nid. Cependant, lors de tests préliminaires sur
'adoption de couvain cheZhaumatomyrmesp.l etT. contumax les femelles d’'un nid
acceptent les ceufs, les larves et les cocons homo-spécifiques, provenant d’un autre nid de la
méme localité ou non, placés a I'entrée de leur nid, et les élévent jusqu’a maturité. Par contre,

lorsqu’une larve d&. mutilatusest placée a I'entrée du nid d@e contumaxelle n’est pas
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adoptée, et quand elle est mise dans le nid, elle est rejetée. Les larves de la méme espéce sont
donc acceptées, pas les autres. Cependant, le vol de couvain est-il rencontré en milieu
naturel ? Pourquoi un tel comportement serait-il sélectionné ? Les femelles de

Thaumatomyrmediscriminent-elles le couvain de leur propre nid de celui d’'un nid étranger ?

En ce qui concerne les dissections des femelles, elles ont montré que 87% des nids (68
nids sur 78) contenaient une gamergate ou plus. Le fait que la majorité des nids sont
indépendants reproductivement corrobore les résultats des tests des liens inter-nids, qui ont
notamment été réalisés pour cing nids sans gamergates, et qui ont montré qu’a chaque fois, le
nid sans gamergate n’avait pas de lien familier avec les nids proches. Les nids sont des unités
indépendantes. Pour les dix nids sans gamergate, celle-ci devait étre absente lors de la récolte
du nid puisque celui-ci contenait aussi des immatures (sauf un cas) et puisque les nids sont
indépendants. Deux gamergates e€taient présentes dans sept nids des especes
Thaumatomyrmesp.T° et T. contumaset un nid dél. contumaven contenait trois. Seule une
étude du comportement permet de savoir avec certitude si les deux gamergates se reproduisent
en méme temps. On peut cependant faire quelques constatations. Les deux femelles avaient le
plus souvent les ovaires assez développés pour pondre : ils avaient des ovocytes mats a la
base des ovarioles ainsi que des corps jaunes qui normalement sont le signe que la femelle a
pondu des ceufs. De plus, le nombre moyen d’'immatures présents dans un nid contenant au
moins deux gamergates est supérieur a celui des nids qui n’ont qu’'une gamergate. Un des nids
de T. contumaxavec deux gamergates, mais dont une seule se reproduisait (elle avait des
ovocytes mats a la base des ovarioles et des corps jaunes, alors que les ovaires de l'autre
femelle semblaient en voie de dégénérescence, il n'y avait notamment pas d’ovocytes mats
dans la ovarioles, mais la présence de corps jaunes n'a pas pu étre déterminée, ils auraient
permis de savoir si cette femelle avait déja pondue) n’avait en outre que neuf immatures,
autant qu’un nid avec une seule gamergate. Il est donc probable que lorsqu’'un nid contient
plus d’'une gamergate, au moins deux se reproduisent en méme temps, ou bien, que lors du
remplacement de la premiere gamergate, la deuxieme ne détruit pas le couvain de celle-ci.
Certains nids récoltés avec une seule gamergate et avec beaucoup d'immatures (jusqu’a 40
pour T. contumak avaient sans doute au moins une autre gamergate, elle n‘aura pas été

capturée lors de la récolte, soit qu’elle fourrageait, soit qu’elle était morte peu de temps avant.

%0 Chez cette espéce les populations peuvent étre séparées en deux groupes par leur caryotype (voir annexe 1)
seulement deux nids ont été disséqués pour un groupe (ltoror6-BA et Buerarema-BA) contre 21 pour l'autre
(Almadina-BA, lIhéus-BA et ltambé-BA), donc il n’est pas possible de définir les similitudes ou les différences

en ce qui concerne la reproduction entre les nids de ces deux groupes.
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La présence de plus d’'une gamergate dans le nid est connue chez d’autres espéces ayant la
méme stratégie de reproduction (Dantas de Araujo & Jaisson 1994 ; voir Ito 1994 ; Monnin &
Peeters 2008), et notamment chez d’autres especes formant aussi de petits nids comme
Leptogenyssp.24 (Ito 1997). CheDinoponera quadricepsseules les grandes colonies
contiennent plus d'une gamergate, c’est donc un état secondaire, la fondation d’'un nid par
plusieurs gamergates ne semble notamment pas faire partie des stratégies de I'espece (Dantas
de Araujo & Jaisson 1994). La présence de plusieurs gamergates n’'est peut-étre qu’un état
temporaire, avant la division de la colonie en plusieurs groupes de femelles contenant chacun
une gamergate. La présence de plusieurs gamergates dans un méme nid peut résulter de
I'association de celle-ci pour fonder le nid, ou bien, une gamergate en a rejoint une autre déja
installé dans son nid, cela peut étre la fille qui retourne dans son nid natal apres s’étre fait
féconder.

Gréace aux tests de rencontres inter-nids et aux dissections des femelles de plusieurs nids,
il a pu étre déterminé, pour deux especes du g&heimatomyrmexque chaque nid
représente une unité indépendante. Nous posons I'hypothése que cette conclusion est aussi
valable pour les autres espéces de ce genre. Et, a partir de ce résultat, il est maintenant

possible d’analyser en détail les données obtenues lors de la récolte des nids.

Tableau 5F-7. Nombre moyen de femelles, de males et de chaque catégorie d’immatures
trouvés dans les nids de huit especed lmumatomyrmexX_.es nids ouverts bien aprées leur
récolte n'ont pas été inclus dans les calculs. Ceux dont on n’est pas sdr d'avoir pris tous les
membres et les nids sans couvain n‘ont pas été inclus dans le calcul de la moyenne des trois
catégories d’'immatures.

Par nid, moyenne du nombre de : Nombre | Nombre de
minimal - | Mids utilises
. . our faire
Espece Femelles Males | Cocons| Larves ts (B maximal de | P les
(A) A) (B) ®) |®Y s (B) femelles dans
un nid moyennes
(A)/(B)
Thaumatomyrmesp.1 [35+2,20,1+0,3/15+1,7| 21+26 29+3]3 1-9(16) 101/ 85
Thaumatomyrmex sp.2 | 2,3+ 1,0 0 1,8+10 2,3+1,7 08+1/0 1-3 414
Thaumatomyrmex contumag,2 +1,6/ 02+0,4| 24+3,1| 29+28 42+3/4 1-9 64 /57
Thaumatomyrmex mutilaty,6 + 1,6/ 0,2+ 0,6| 3,2+2,3| 3,4+2,6 2,3+3]1 1-9 21/18
Thaumatomyrmesp.11 |[{3,0+£0,00,3+0,6/ 1,3+15| 1,3+12 3,3+0/6 3-3 3/3
Thaumatomyrmex atrox 10 0 2 7 0 / 1/1
Thaumatomyrmex ferox 2 0 1 1 0 / 1/1
Thaumatomyrmesp. 11 / / / / / 1-1
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Figure 5F-5. Nid deThaumatomyrmesp.1l | Figure 5F-6. Nid d&’ haumatomyrmegp.11
(Itambé-BA) (2 femelles, 2 larves (L), 1 celf(CostaRica-LaSelva) (3 femelles, 1 male, 1

(0)). cocon (C), 2 larves (L), 3 ceufs (O)).
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contumax(llhéus-BA) (1 femelle, 3 ceufs, B mutilatus (Bonito-MS) (1 femelles, 1 cocon

Figure 5F-7. Nid de Thaumatomyrmex Figure 5F-8. Nid de Thaumatomyrmex
Penicillata P)). (©), 1 larve (L), 1 ceuf (O), 1 Penicillata (P)).

E.4. Taille des nids : nombre de femelles par nid et nombre d'immatures en fonction

du nombre de femelles

E.4.1.Résultats

E.4.1.1.Nombre de femelles par nid

Les nombres moyens de femelles par nid est inférieur & quatre pour les cing especes de
Thaumatomyrmesont au moins trois nids ont été récoltés (tableau 5F-7 - fig. 5F-5, 5F-6, 5F-
7 et 5F-8). Thaumatomyrmex contumax le plus petit nombre de femelles par nid et
Thaumatomyrmexsp.l le plus « grand » nombre (tableau 5F-7). Pour ces deux especes le
maximum de femelles trouvées dans le méme nid est de neuf (tableau 5F-7). Les nids de
Thaumatomyrmexsp.1 contiennent le plus souvent 3-4 femelles (fig. 5F-9) ; le nombre de
nids avec une seule femelle n'est pas négligeable (14%) (fig. 5F-9) ; et le nombre de nids
augmente graduellement pour ceux qui ont de une a quatre femelles, puis il chute brutalement

pour ceux, beaucoup moins nombreux, qui ont plus de quatre femelles (fig. 5F-9). Il y a autant
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de femelles rencontrées dans les nids de Thaumatomgmiede la localité llhéus-BA (3,3 =
1,9 - N = 75), que dans celle d'ltambé-BA (3,1 £ 1,5 - N = 15), les deux localités dans
lesquelles ont été réecoltés le plus de nombre de nids de cette espece. Un nid de
Thaumatomyrmesgp.1 contenait seize femelles, mais il n’y a pas de nid avec un nombre de
femelles entre neuf et seize, c’est donc certainement un cas particulier, peut-étre résultant de
la fusion de deux nids. Les nids avec une seule femelle sont de loin les plus nombrd@ux chez
contumax(42%), puis il y a une diminution graduelle du nombre de nids jusqu’a ceux qui ont
quatre femelles et les nids avec un nombre supérieur de femelles sont peu fréquents (fig. 5F-
10).

ChezT. mutilatus il y a un plus grand nombre de nids constitué de deux femelles (fig.
5F-11). Les especek feroxet Thaumatomyrmesgp.11, dont seulement un et trois nids ont
été récoltés, ont aussi moins de quatre femelles par nid (tableau 5F-7). Quaaitcox et
Thaumatomyrmesp., leur nid a été récolté dans la méme localité, ils sont constitué de dix et
onze femelles, s'il s'agit de la méme espece, celle-ci forme peut-étre de plus gros nids que les
autres espéces de Thaumatomyrrerltées jusqu’ici.

On notera que peu de males ont été trouvés dans les nids (voir annexe 6), cela doit étre
di au fait gu’ils restent peu de temps au nid, ils le quittent en effet, seulement quelques jours
aprées I'émergence (Delabie et al. 2000a ; obs. péaumatomyrmesp.1, Thaumatomyrmex
sp.2, ni chezThaumatomyrmexp.11, T. contumaxet T. mutilatu3 ce qui suggere une

maturité sexuelle précoce.

E.4.1.2.Nombre d'immatures en fonction de celui de femelles dans le nid

Pour Thaumatomyrmexsp.1, le nombre moyen dimmatures présents dans le nid
n‘augmente pas, ni ne diminue, avec le nombre de femelles (Kruskal-Watis,7 - p =
0,4616) (fig. 5F-12). Par contre, le nombre moyen d'immatures par femelle est supérieur dans
les nids a une et deux femelles, il diminue ensuite dans les nids avec un plus grand nombre de
femelles (Kruskal-Wallis3= 20,5 - p = 0,0022) (fig. 5F-13).

Chez T. contumax le nombre d'immatures présents dans le nid augmente avec le
nombre de femelles, pour atteindre son maximum a trois femelles dans le nid ; puis, a quatre
femelles, le nombre diminue (Kruskal-Wallis= 14 - p = 0,003) (fig. 5F-14). Par contre, il
n'y a pas de différence significative du nombre moyen d'immatures par femelle entre les nids
en fonction du nombre de femelles (Kruskal-Walfis 7,6 - p = 0,06) (fig. 5F-15). Les nids
a trois femelles sont quand méme ceux dont le nombre moyen d’immatures par femelle est le

plus grand, mais seulement Iégerement par rapport aux nids avec une et deux femelles.
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Figure 5F-12. Nombre moyen d'immatures en fonction du nombre de femelles dans les nids

chezThaumatomyrmesgp.1. (N = 82 - les nids sans couvain et les nids a 9 femelles et a 16
n'‘ont pas été inclus dans l'analyse).
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Figure 5F-13. Nombre moyen d'immatures par femelle en fonction du nombre de femelles
dans les nids chethaumatomyrmesp.1. (N = 82 - les nids sans couvain et les nids a 9
femelles et a 16 n'ont pas été inclus dans I'analyse).
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Figure 5F-14. Nombre moyen d'immatures en fonction du nombre de femelles dans les nids

chez Thaumatomyrmex contum#gX = 53 - les nids sans couvain et les nids a 5, 6, 7 et 9
femelles n'ont pas été inclus dans l'analyse (il n'y en a qu'un de chaque).
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Figure 5F-15. Nombre moyen d'immatures par femelle en fonction du nombre de femelles
dans les nids chezhaumatomyrmex contum@éX = 53 - les nids sans couvain et les nids a 5,

6, 7 et 9 femelles n'ont pas été inclus dans l'analyse (il n'y en a qu'un de chaque).
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Tableau 5F-8. Liste non exhaustive des plus petites colonies connues de Formicidae.

Nombre
. . . Nombre de_ " femelle
Sous-famille, tribu Espéce . s colonies| Localité , Source
d'ouvriéres ~, . reproductrice
(nids)
récoltées
Ponerinae Lentogenvs Malaisie, | une femelle
L ptogeny 48+25 7 Ulu ergatomorphe Ito 1997
Ponerini Sp.35 )
Gomback | par colonie
Ponerinae, Dinoponera | 13 + 6 (3- Brésil, SP, une Palva:&
. . 37 gamergate | Brand&o
Ponerini australis 31) MT >
par nid 1995
. Panama, ile Kaspari &
e | gewotelis | 3 | o | demaol 2| Vaw
g Colorado 1995
Japon, Masuko K.
. Pachycondyla une gyne
Ponerinae, Al Kanagawa . dans
. pilosior 4-11 6 A (reine) par
Ponerini Wheeler forét de colonie Peeters
Manazuru 1991
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E.4.2.Discussion

E.4.2.1.Nombre de femelles par nid
Un nid est toute structure creuse, naturelle ou formée par les fourmis, dans laquelle
celles-ci se sont regroupées pour y étre protégées, y élever les immatures et/ou y apporter la
nourriture. Il peut étre constitué de plusieurs cavités qui doivent étre connectées par des
couloirs et former un tout plus ou moins bien délimité. Une colonie est constituée d’individus,
au minimum deux, de la méme espéce ou non, vivants ensemble dans un ou plusieurs nids et

dont les femelles reproductrices se trouvent toutes dans le méme nid. Le terme « nid » est
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aussi utilisé pour se référer a sa composition en individus de fowmgis (in nid composé

d’'une gyne, d’ouvriéres et de couvain). Toutes les fourmis sont connues pour étre eusociales
et vivre en colonie. En ce qui concerne les Thaumatomyumeayand nombre de nids ont été
récoltés avec une seule femelle et ses immatures, cela ne corresponde donc pas a une colonie,
surtout que cette femelle n'a pas de lien familier avec les femelles des autres nids, le terme

« nid » est donc plus approprié que celui de « colonie » pour les Thaumatomyrmex

Les nids des especes du geffgaumatomyrmexMayr constituent les plus petits
récoltés a ce jour pour la famille des Formicidae. Les plus petites colonies trouvées
appartiennent généralement a la sous-famille des Ponerinae et C&paigenyssp.35
(Ponerini) qui détenait jusqu’alors le record de la plus petite colonie (tableau 5F-8 - Ito 1997).
La taille des nids deShaumatomyrmerst sans doute une synapomorphie du genre au sein
des Ponerinae dont les espéces forment généralement des colonies de plusieurs dizaines
d’individus. La réduction de la taille du nid est un trait secondaire ici. Les nidE. de
contumaxsont les plus petits et cette espéce possede la particularité d’avoir une majorité de
nids qui ne sont composeés que d’'une seule femelle accompagnée de sa progéniture. Lorsque
les nids composés d’'une seule femelle des esgémasnatomyrmesgp.1 etT. contumaront
été mis en élevage, la femelle a toujours réussi a prendre soin de ses immatures et a les
amener jusqu’au stade adulte (obs. pers.).

Pour Thaumatomyrmesp.1, le nombre moyen de femelles par nid ne varie pas entre des
nids récoltés dans des cacaoyeres, qui ont substituées une forét tropicale humide, dans une
zone de climat humide (llhéus-BA) et des nids récoltés dans une forét saisonniere semi-
décidue dans une zone de climat plus aride (Itambé-BA - voir chapitre 2 pour le détail de ces
localités de récolte). Quant aux nidsTemutilatusrécoltés dans le cerrado, I'un des biomes
sec du Brésil, ils ont le méme nombre moyen de femelles que ceux des especes récoltées dans
des foréts tropicales humides. Il ne semble donc pas qu’il y ait un lien entre le type de
végétation ou de climat et la taille des nids des différentes espetésualmatomyrmex.a
petite taille des nids dEhaumatomyrmere représente donc sans doute pas une adaptation a

un milieu particulier.

E.4.2.2.Nombre d'immatures en fonction de celui de femelles dans le nid
ChezThaumatomyrmesgp.1, les nids avec le plus de femelles ne produisent pas plus
d'immatures que les nids avec moins de femelles. La production d’'immatures par femelle est
surtout supérieure pour les nids avec seulement une et deux femelles.. Cbaumaxce
sont les nids a trois femelles qui ont la meilleure production d'immatures par rapport aux nids
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avec moins et plus de femelles : le nombre moyen d’immatures augmente progressivement
des nids a une femelle jusqu’aux nids a trois femelles, avant de diminuer. Cependant, en
terme de productivité par femelle, il n’y a pas de différence entre les nids de une a quatre
femelles, cela explique pourquoi les nids a trois femelles bien que plus productifs, ne sont pas
plus nombreux que les nids avec un autre nombre de femelles. Ces résultats indiquent que la
production d'immatures et la force de travail fournie pour les élever, sont assez stables, que le
nid soit composé d’'une ou de plusieurs femelles. Et effectivement, il n'y a généralement
gu’'une gamergate par colonie et une ou deux femelles seulement vont fourrager, méme si
d’autres femelles sont présentes dans le nid. Les jeunes femelles qui viennent d’émerger dans
les nids ne participent pas a la reproduction et sans doute tres peu a I'élevage des immatures
et au fourragement, elles n'ont donc pas d’effet positif sur le nombre d’immatures a élever.
Chez d’autres hyménopteres, ces jeunes femelles, qui ont pu étre identifiées par rapport aux
autres femelles, sont d’ailleurs incluses dans le calcul de la productivité dugrid Tierney
et al. 2000), ce qui n'a pas pu étre fait pourTleRaumatomyrmexJne meilleure productivité
des nids a une et deux femelles chhbaumatomyrmesp.1 par rapport a ceux qui en ont plus
est sans doute due au fait que dans les premiers nids, les larves recoivent plus de nourriture
puisqu’il y a moins de femelles, alors que dans les autres le nombre de femelles a augmenté
mais sans que celui du nombre de fourrageuses ait fait de méme, les larves n’ont plus que les
restes de la nourriture que les imagos se sont accaparés. On ne peut cependant pas non plus
exclure que le cannibalisftfedes immatures augmente avec le nombre de femelles.TChez
contumax les nids a trois femelles ont la meilleure production d’immatures peut-étre parce
gue la gamergate qui fourrageait encore lorsqu’il n’y avait qu’elle dans le nid ainsi qu'une
jeune femelle, reste maintenant dans le nid et peut se consacrer pleinement a la reproduction
pendant qu’'une autre femelle assure I'approvisionnement du nid en proies, sans doute plus
efficacement que la gamergate ne le faisait, car elle ne se reproduit pas encore (voir chapitre
6). La diminution observée pour les nids avec plus de trois femelles correspond sans doute a
ce qu’il doit se passer dans les nids de Thaumatomysm#&xavec plus de deux femelles.

Les femelles ddhaumatomyrmefont de gros ceufs, ce qui limite leur fécondité et donc
aussi la productivité du nid, cependant une augmentation du nombre d’immatures peut
toutefois étre atteinte lorsque deux gamergates sont présentes et se reproduisent dans le nid.

Les nids composés de plusieurs gamergates sont cependant moins nombreux que ceux avec

®1 Les femelles pratiquent 'hémolymphagie larvaire (voir chapitre 6), ce comportement n'est normalement pas
destructeur, mais plusieurs femelles sucent I'hnémolymphe d'une larve successivement, celle-ci peut alors
succomber.
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une seule gamergate et il n'a pas été possible d’estimer leur influence sur les résultats obtenus
pour le nombre d'immatures en fonction du nombre de femelles, puisque le nombre de

gamergates n’a été vérifié que pour un nombre limité de nids.

E.4.2.3.Facteurs pouvant expliquer le faible nombre de femelles dans les

nids des espéeces dEhaumatomyrmex se reproduisant exclusivement par

gamergates

Pour estimer l'influence des sites de nidification, du régime alimentaire, des stratégies

de reproduction et des autres facteurs sur la taille des colonies chidmilesatomyrmex
est nécessaire de connaitre la phylogénie du genre pour confirmer qu'elles sont les
caractéristiques des especes basales et celles du groupe frere. En effet les comportements de
nidification, d’alimentation et de reproduction particuliers ddgmumatomyrmeont pu
apparaitre aprés la réduction de I'effectif de leurs nids. Mais, méme s’il n’existe pas a I'heure
actuelle de phylogénie du genre, il est toutefois possible d’analyser quelgues facteurs pouvant
influencer la taille des nids, ceux-ci pourront étre regardés a la lumiére de la phylogénie du

genre lorsqu’elle aura été réalisée :

1. La longévité des femellel n’existe pas de données sur la longévité des femelles en milieu
naturel, mais au laboratoire une femelle peut vivre plus d’'une année (obs.Tpesntumax

et Thaumatomyrmesp.11 ont adopté une posture particuliere de défense qui devrait limiter la
prédation par des macro-prédateurs.

2. La taille des cavités dans lesquelles elles nidifiehin des facteurs principal régulant la

taille des colonies dans les foréts tropicales est sans doute la limitation de I'espace interne du
nid (Wilson 1959 ; voir aussi Fonseca 1993). Les nids des espécEsadmatomyrmex
pouvait contenir beaucoup plus d’individus qu’ils n’en avaient, de plus, les autres especes de
fourmis dont les ouvrieres ont une taille similaire duraumatomyrmext qui utilisent les
mémes structures creuses ou cavités qu’elles, forment des colonies de plusieurs dizaines
d’individus. Le volume des sites de nidification choisis parTlesumatomyrmer’est donc

pas un facteur limitant la taille de leurs nids, par contre, les structures creuses et les cavités
gu’elles occupent sont préconstruites et Teaumatomyrmex’ont donc pas besoin d’étre
nombreuses pour les aménager.

3. La taille des ceufs et donc la fécondites femelles des especes Teaumatomyrmex
disséquées ont toutes trois ou deux ovarioles par ovaires (3/3 ou 3/2), les ceufs qu'elles
pondent sont les plus gros, en comparaison de leur taille, connus chez les Formicidae et la

cavité du gastre ne peut contenir plus de deux ceufs matures en méme temps car les femelles
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de Thaumatomyrmere sont pas physogasfted e nombre d’ovarioles et la taille des ceufs

ont un effet sur la fécondité et donc sur la taille de la colonie (voir Peeters 1993). Les femelles
de Thaumatomyrmernt donc une faible fécondité, elles fabriquent peu d’ceufs et donc peu
d’'imagos sont produits dans les nids. Pachycondyla sublderides ceufs sont presque aussi

gros, forme aussi de petites colonies. Méme si ¢a n’explique pas un nombre aussi faible de
femelle par nid chez leBhaumatomyrmexa grande taille des ceufs diminue la fécondité, ce

qui est un facteur limitant la taille des nids chez les espéces de ce genre. Il est possible que
chez lesThaumatomyrmexla production de gros ceufs ait pu étre sélectionnée afin de
diminuer la fécondité, par exemple pour ne pas avoir trop d'immatures de méme stade de
développement a élever en méme temps. Il y a sans doute eu une évolution conjointe de la
fécondité et de la taille des nids.

4.Le nombre de reproductricekes nids defhaumatomyrmere contiennent généralement
gu’une seule gamergate peu féconde, mais certains nids en ont plusieurs, elles pourraient ainsi
contourner le probleme de la faible fécondité (voir Peeters 1993 ; Monnin & Peeters 2008),
mais si le nombre d'immatures augmente bien dans les nids a deux gamergates, celui du
nombre de femelles, non. Les femelles qui sont régulierement produites dans le nid doivent
donc quitter le nid.

5.Mode de formation de nouveaux nidses espéces de fourmis qui se reproduisent
exclusivement par des gamergates, forment généralement de nouvelles colonies par division
de la colonie natale (généralement, un groupe d’ouvrieres accompagne une femelle
reproductrice pour former un nouveau nid), mais une gamergate seule peut aussi initier la
fondation de son propre nid.Q. : Dantas de Araujo et al. 1990 ; mais voir Dantas de Araujo

& Jaisson 1994 ; Peeters 1991 ; Peeters & Ito 2001). Pour ne former que des nids avec moins
de quatre femelles en moyenne, les divisions de nids doivent étre fréquentes, ou alors de
futures gamergates partent régulierement de leur nid natal pour fonder leur propre nid (voir ce
chapitre partie D.4.2.4). Il peut y avoir un certain lien entre le déménagement et la division
des colonies, cette derniére pouvant résulter d’'une fragmentation accidentelle ou non (une
partie de la colonie reste dans le premier nid) de la colonie lors de son déménagement vers un
autre nid (Peeters & Ito 2001). Les espece$ttrumatomyrmeridifient dans des structures
creuses et des cavités pérennes qu’elles défendent efficacement grace a une défense passive
qui est mise en place progressivement puisqu’elle est basée sur la réutilisation des trichomes

défensifs des Penicillata qu’elles chassent (voir chapitre 4). Les caractéristiques de leur nid et

2 Une femelle physogastre posséde un gastre plus volumineux grace a la distension des membranes
intersegmentaires.
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de leur défense laissent penser qud lkeumatomyrmere doivent pas changer frequemment
de nid. La division du nid doit donc correspondre a un processus plus organisé et il est
probable qu’il n’'y ait en fait qu'une seule femelle a partir du nid a chaque fois. De nombreux
nids ne contenaient qu’'une seule femelle et des immatures, elle était le plus souvent une
gamergate d’'apres les dissections réalisées de la femelle de plusieurs de ces nids. Quelques
unes de ces femelles maintenues en élevage au laboratoire sont capables d'élever leur
progéniture. Une gamergate seule a donc la capacité de fonder son propre nid.

Les femelles de$haumatomyrmesgont théoriquement toutes capables de se reproduire
et les facteurs limitant leur reproduction sont leur capacité a développer leurs ovaires et a se
faire féconder. Chez les autres espéeces de fourmis se reproduisant exclusivement par des
gamergates, principalement celle dont une seule femelle monopolise la reproduction, il y a
une régulation sociale des accouplements et du nombre de gameeggtesMonnin &
Peeters 1998). Cette régulation sociale limite le nombre de gamergates et toutes les femelles
qui émergent dans la colonie ne pourront pas devenir des gamergates, elles resteront au nid et
travailleront pour le développement de la colonie. Cela a pour conséquence une augmentation
du nombre de femelles dans la colonie puisque ces femelles qui ne se reproduisent pas y
restent. Au moins cheZ. contumax une femelle mature sexuellement peut tenter de
s’accoupler, méme lorsque la gamergate est présente dans le nid (nid de deux femelles). Il n’'y
a peut-étre pas de régulation sociale dans les petits nids et les chances qu'une femelle a de
s’accoupler dépendent donc en partie du nombre de males dans le milieli, cheimax
ils sont produits toute I'année.
6. « Hypothése de limitation de I'accouplements » (Yanega 199Beaucoup de males sont
présents en continu dans le milieu tout au long de I'année, toutes les femelles réceptives
pourront se faire féconder et par exemple quitter leur nid natal pour fonder un autre nid,
diminuant par conséquent le nombre de femelles dans leur nid natal ; ou alors retourner au nid
natal et partager ou rentrer en compétition pour la reproduction avec la femelle reproductrice
initialement présente dans le nid. La premiére option est sans doute celle la plus choisie par
les femelles ddhaumatomyrmex : il a plus de nids avec une seule femelle que de nids avec
deux gamergates (accompagnées ou non d’autres femelles). Cette stratégie de reproduction
n’est avantageuse que si les sites de nidification vacants sont assez nombreux.
7. Disponibilité des sites de nidification. Les espéces du gé@m@umatomyrmexsont
spécialisées dans la nidification dans des structures creuses ou des cavités, notamment les

coquilles d'escargot et les termitieres. Celles-ci sont abondantes dans le milieu et leur
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disponibilité ne doit pas étre limitée. Cette disponibilité en structures creuses et en cavités
peut permettre aux espéces ayant une stratégie de reproduction basée sur la production
continue d’individus reproducteurs, d’avoir de nombreux sites de nidification potentiels a
disposition pour accueillir les groupes d’individus résultant de la division du nid ou la femelle
quittant le nid pour fonder seule le sien. Une femelle qui vient de se faire féconder a donc le
choix de partir de son nid natal pour fonder son propre nid.

8. Prédation presque exclusive de Diplopoda Penicillata. Deux genres de fourmis ont des
especes connues pour étre des prédatrices spécialisées de PeRimlaiamyrmexMayr et
Thaumatomyrmedayr. Ces especes forment de petits nids, de 10-20 ouvrieres pour le
premier genre (Ito 1998 ; Kikuchi & Tsuji 2005 ; Kikuchi com. pers. 2005) et moins de cing
pour le deuxieme, a cause de la fécondité réduite de leurs femelles reproductrices. Il semble
donc bien gu’il y ait un lien entre la prédation spécialisée de Penicillata et la taille des nids
des fourmis qui ont ce comportement. Les Penicillata peuvent étre abondants dans la litiere et
ils ont peu de prédateurs connus. Besbolomyrmexet lesThaumatomyrmernt donc peu

de compétiteurs et elles n'ont donc pas besoin d’avoir un grand nombre d’ouvrieres pour
exploiter ce type de nourriture. En ce qui concerneTleaumatomyrmexcertains nids
peuvent étre trouvés a quelques centimétres les uns des autres dans une zone tres riche en
Penicillata, les femelles ont donc la méme aire de fourragement et il n’'y a donc peut-étre pas
de compétition importante entre les nids pour l'accés a cette ressource. De plus, les
Thaumatomyrmegt sans doute aussi IBsobolomyrmexréutilisent les trichomes défensifs

des Penicillata pour la défense de leur propre nid (voir chapitre 4). Cela leur conféere une
défense passive dissuasive trés efficace, notamment contre les autres fourmis. Elles n'ont
donc pas besoin de la force du nombre pour se défendre qui correspond a I'un des avantages
du comportement social (voir Wilson 1971 p. 338). La prédation spécialisée de Penicillata
semble donc plus correspondre a un facteur permettant la vie en petits nids, plutét que d’étre
une contrainte et d’obliger les fourmis qui ont ce comportement a ne pouvoir former que de
petits nids.Probolomyrmex longinodupeut cependant former des colonies de prés de 50
ouvriéres (Kikuchi & Tsuji 2005). Les Penicillata peuvent aussi constituer une nourriture
idéale pour produire de gros ceufs, puisqu’ils peuvent étre mangés quasiment en entier et
contiennent notamment beaucoup d’hémolymphe.

9. Productivité différentielle des nids en fonction du nombre de feme#iesnids a une seule
femelle sont plus productifs, ou tout autant, que ceux avec plus de femelles, ce phénoméne est

retrouvé chez d’autres Hymenoptera (voir Wilson 1971 p. 337 ; Lin & Michener 1972). Ce
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différentiel de productivité signifie que plus le nombre de femelles par nid est faible, plus le
nombre d’individus reproducteurs produit a chaque génération sera grand (Wilson 1971 p.
337). Ce qui entraine que les petits nids sont sélectionnés et un retour au stade solitaire serait
méme possible (Wilson 1971 pp. 337-338).

E.4.2.4.Modes possibles de fondation des nids pour les especes de
Thaumatomyrmex se reproduisant exclusivement par gamergates

Comme noté plus haut, les especes qui se reproduisent exclusivement par gamergates
fondent généralement de nouvelles colonies par division, mais la fondation par une gamergate
seule est toutefois possible. Le faible nombre de femelles dans les Aidawdeatomyrmex
indique que des femelles doivent quitter régulierement le nid, les divisions doivent étre tres
frequentes. Ce mode de fondation par division n’est sans doute qu’une des options que ces
especes ont pour fonder de nouveaux nids. La fondation indépendante est ainsi a envisager :
une gamergate seule, non accompagnée d’autres femelles pour I'aider, fonde son propre nid.
Les contraintes de la fondation indépendante liées a la construction du nid, au fourragement et
a la protection des immatures, sont sans doute minimales chidml@matomyrmexn effet,
elles nidifient dans des cavités préconstruites, elles chassent une proie, les Penicillata, qui ne
semble pas rare, et elles se servent des trichomes défensifs de leur proie pour protéger
efficacement les immatures, notamment les ceufs qui peuvent étre recouverts de trichomes.
Les contraintes de la fondation indépendante chez les autres especes de fourmis qui se
reproduisent par gamergates sont sans doute supérieures a celles que subissent les
Thaumatomyrmexce qui expliguerait pourquoi le mode de fondation privilégié est la division
de la colonie chez les premiéres et aussi sans doute pourquoi elles forment des colonies plus
populeuses car la force du groupe leur est sans doute nécessaire notamment pour la
construction du nid et le fourragement.

La sélection naturelle favorise les individus les mieux adaptés a leur environnement et
dont le succes reproducteur est le meilleur. Le succes reproducteur individuel est par
conséguent souvent le plus avantagé. Cependant, dans certains cas, un individu peut favoriser
la reproduction d’individus apparentés au détriment de sa propre reproduction, si cela
augmente sa propre valeur sélective notamment lorsqu’il ne peut se reproduire lui-méme. La
sélection qui favorise ce type de comportement d’aide est appelée sélection de parentéle. Les
femelles deThaumatomyrmesont toutes capables de se reproduire individuellement, mais

elles forment aussi des groupes sociaux de plusieurs femelles, il doit donc exister une certaine
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plasticité dans les stratégies de reproduction adoptées par chaque femelle. Une femelle qui

émerge dans un nid a ainsi le choix entre plusieurs options :

1) Elle attend d’étre mature sexuellement pour se faire féconder, puis fonde seule son
propre nid. Jusqu’a ce qu’elle se fasse féconder elle peut rester au nid ou non et aider ou non a
I'élevage des immatures de la femelle reproductrice.

2) La méme chose que 1), mais elle reste dans son nid natal et se reproduit en méme
temps que la femelle reproductrice initiale, ou alors prend sa place de maniere agressive ou
non.

3) La méme chose que 1), mais elle s’associe a une autre gamergate pour fonder un
nouveau nid.

4) La méme chose que 1), mais elle rentre dans son nid natal pour recruter une ou
plusieurs autres femelles, entrainant la division de son nid natal. Elle peu aussi prendre un
immature afin d’augmenter la productivité initiale du nouveau nid qu’elle va fonder.

5) Elle reste dans son nid natal et aide la femelle reproductrice a élever les immatures et
participe ainsi a 'augmentation de la productivité du nid. Une femelle qui ne s’est pas fait
féconder et/ou dont les ovaires ne se sont pas développés, choisit sans doute cette option.

Mais elle peut aussi avoir des stratégies moins évidente comme rejoindre un autre nid
pour y aider la femelle reproductrice a élever les immatures ou alors usurper un autre nid et
prendre la place de la reproductrice.

La décision de rester ou de partir de son nid natal doit dépendre de son phénotype ou
génotype (capacité a se reproduire), des conditions environnementales (disponibilité des sites
de nidification, contraintes liées a fondation indépendante) et notamment de I'environnement
social dans son nid natal (nombre de femelles, nombre d'immatures). Et surtout, le but pour
ces femelles ce n’est pas d’étre sociales mais d’assurer la meilleure transmission possible de
leurs genes a la génération suivante, quelque soit la stratégie adoptée.

Dans les nids contenant plusieurs femelles, il n'a pas pu étre déterminé si celles qui
avaient, ou non, les ovaires développés, mais qui n’étaient ni des gamergates ni de jeunes
femelles qui venaient d’émerger de leur cocon, étaient de jeunes femelles dont les ovaires
allaient se développer plus jusqu’a devenir matures, ou alors si elles étaient des femelles plus
vieilles, dont les ovaires étaient en phase de régression, et qui ne pourraient plus se
reproduire. Cela aurait donné des informations sur le mode de fondation des nids, si ce sont

d’assez vieilles femelles qui ne peuvent se reproduire, il pourrait s’agir dans ce cas d’un cas
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de division du nid ou d’'une femelle qui n’a pas réussi a se faire féconder et est restée dans son

nid natal.

E.4.3.Conclusion

Les especes de deux groupes du gehhaumatomyrmexqui se reproduisent
exclusivement par gamergates, forment les plus petits nids connus a ce jour dans la famille
des Formicidae, avec deux-trois femelles par nid. C’est donc un cas extréme chez les fourmis
dont les colonies de certaines especes peuvent compter des centaines de milliers, voire des
millions d’individus (voir Holldobler & Wilson 1990 p. 161-164). Et c’est sans doute une
plésiomorphie pour le genre et ses especes possédant le morphotype gyne devraient aussi
former de petits nids. L'évolution de la taille des nids chez ces espéces semble étre liée
principalement a leur régime alimentaire basé presque exclusivement de Diplopoda
Penicillata qui leur a permis de vivre en petits groupes grace a I'absence de compétiteurs pour
cette ressource et parce qu’a partir des restes de cette proie, ces fourmis peuvent élaborer une
défense passive efficace. La physiologie et le comportemerithde@snatomyrmewnt sans
doute évolué en réponse a l'acquisition de cette capacité a chasser les Penicillata. Une
gamergate peut notamment fonder son nid seule et une femelle qui émerge dans un nid peut
choisir entre différentes options de stratégies de reproduction notamment parce que la
pression de I'environnement semble plus faible. La question est de savoir pourquoi les autres
especes qui se reproduisent exclusivement par des gamergates ne font pas des colonies plus
petites.Pachycondyla sublaeves aussi des colonies peu populeuse (9 £ 2,5 (7 a 16) femelles
- Peeters et al. 1991), mais c’est donc toutefois le triplddasmatomyrmex!| y a peut-étre
une taille minimale de la colonie en-dessous de laquelle sa survie est compromise s’il n'y a
pas d’adaptation afin de diminuer le besoin de la force du groupe pour sa défense, le
fourragement ou le soin aux immatures. Il doit encore y avoir des contraintes a vivre en
groupes plus restreints pour ces fourmis, notamment liées a leur écologie. Il serait intéressant
de connaitre I'écologie et la biologie Heptogenysp. dont les colonies n'ont qu'une gyne
ergatomorphe accompagnée en moyenne de 4-5 ouvrieres (4,8 * 2,5) (Ito 1997). Les espéces
du genrelLeptogenyssont connues pour étre des fourmis prédatrices spécialisées (voir
Steghaus-Kovac & Maschwitz 1993), mais les invertébrés dont elles se nourrissent n’ont pas
de défenses physiques ou chimiques qui puissent étre réutilisées, sauf peut-étre chez cette
Leptogenys de Malaisie récoltée par Ito.

Wilson (1971 p. 338) stipule gqu’en évolution, si I'effet de la productivité différentielle

entraine la diminution de la taille de la colonie et si la pression des prédateurs et des parasites
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entraine son augmentation car le comportement social améliore la capacité de défense, une
diminution de la pression des prédateurs et des parasites devrait donc avoir pour conséquence
une diminution de la taille de la colonie, voire la suppression entiere du comportement social.
Les Thaumatomyrmesont dans ce cas, leur défense passive et dissuasive est efficace et
diminue la pression des prédateurs, des compétiteurs et sans doute aussi des parasites (voir
chapitre 4) ; il existe une productivité différentielle entre les nids en fonction du nombre de
femelles ; et elles forment des nids avec tres peu de femelles. Elles viennent donc confirmer la
prédiction de Wilson (1971 p. 338), reprise par Lin & Michener (1972) et Evans (1977). A
notre connaissance c'est la premiére fois que cette prédiction est vérifiée. Ces auteurs n’ont
mentionné que la pression exercée par les prédateurs et les parasites, cependant, celle des
compétiteurs ne doit pas étre négligée.

De plus, le grand nombre de nids avec une seule femelle, notammeiit cloetumax

souleve la question du degré de socialité chezhasimatomyrmex
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CHAPITRE 6 - ORGANISATION SOCIALE DANS LES
MICRO-NIDS DE DEUX ESPECES A GAMERGATES
DU GENRE Thaumatomyrmex
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Résumé

1. Certaines especes de fourmis ne possedent pas de femelles de morphotype gyne et la
reproduction est assurée par celles de morphotype ouvriére qui sont fécondées et qui pondent,
les gamergates. Chez ces especes, les femelles qui émergent dans un nid sont toutes capables
de se reproduire. Certaines espéces du géheaimatomyrmeayr font partie de ces
fourmis, et forment de plus les plus petits nids de Formicidae connus avec moins de quatre
femelles en moyenne.

2.Nous avons étudié l'organisation sociale dans les micro-nids de deux espéces de
Thaumatomyrmexjui se reproduisent exclusivement par gamergates et qui appartiennent a
deux des trois groupes du genre. Les données proviennent de quatreThdsmatomyrmex

sp.1 (llhéus et Itambé, BA, Brésil) et six @baumatomyrmex contumasempf (llhéus).

Centre quatre-vingt-douze états et actes ont été relevés pour chaque femelle de chaque nid sur
une période de trois jours consécutifs. Vingt-cinq états et actes comportementaux ont été
observés et retenus pour déterminer le profil comportemental des femelles. Elles ont toutes été
disséquées apres ces observations comportementales, afin de connaitre leur statut
reproducteur.

3. Les dissections ont montré qu’un nid @eaumatomyrmesp.1l et deux d&. contumax

avaient deux gamergates, les autres n’en contenaient qu’une. Les autres femelles sont le plus
souvent jeunes avec les ovaires non développés ou plus vieilles avec des ovaires en cours de
développement.

4. Chez les deux especes, I'état immobile est le plus frequent (60-70% de tous les états et des
actes), notamment prés du couvain. Les autres états ou actes ne dépassent généralement pas
les 10%. Certaines femelles difféerent des autres pour étre moins souvent immobiles prés du
couvain et aussi, mais dans une moindre mesure, pour étre allées fourrager. Les autres restent
prés du couvain, notamment les gamergates. La plupart des femelles ont pratiqué un certain
type de soin au couvain et un certain nombre a aussi fait de 'hémolymphagie larvaire, mais
uniqguement cheZ. contumaxLes deux gamergates présentes dans certains nids ont eu le
plus souvent un comportement tres similaire. Les interactions sociales sont peu fréquentes, les
allo-toilettes sont beaucoup plus nombreuses que les boxes antennaires chez
Thaumatomyrmexsp.1, le contraire cheZ. contumax Les femelles ne recherchent
généralement pas le contact avec les autres et elles ont des mouvements de repli lorsqu’elles

touchent une autre femelle ou lorsqu’une autre femelle s’approche d’elles.
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5. Chez, Thaumatomyrmexgp.1, les interactions sociales n’ont pas permis de déterminer la
présence d’une hiérarchie ou de préférences entre les femelles. Pour cette espéce, il n’est pas
possible de vraiment conclure ni sur la division du travail et ni sur la régulation de la
reproduction.

6. ChezT. contumaxles boxes antennaires sont généralement unidirectionnelles et c’est une
gamergate qui domine, sauf dans les nids avec une gamergate et une jeune femelle. Une
hiérarchie linéaire de dominance régule la reproduction mais aussi le polyéthisme lié au
fourragement. Les accouplements ne semblent pas régulés et la place dans la hiérarchie parait
plus déterminer si une femelle qui vient d’étre fécondée pourra ou non rester dans son nid
natal pour se reproduire.

7. Une communication chimique de reconnaissance des statuts hiérarchiques et reproducteurs
doit exister, tout comme la reconnaissance individuelle.

8. L'organisation sociale d'especes de deux groupes morphologiques du genre
Thaumatomyrmex est  différente. Certains traits comportementaux sont peut-étre
caractéristiques d'un groupe et pourraient étre utilisés en systématique. Un lien avec
I'écologie des especes sera intéressant a déterminer.

9. Aucune inhibition de la reproduction n’a vraiment été observée, et la division de la
reproduction observée peut étre remise en question, puisque toutes les femelles semblent
pouvoir devenir des gamergates a un moment de leur vie. Hors, la détermination de la division
du role reproducteur est cruciale pour déterminer le statut social d’une espéce.

10.De petites colonies composées de femelles morphologiquement identiques et toutes
capables de se reproduire est sans doute la forme ancestrale d’organisation sociale chez les
Formicidae et l'étude dedhaumatomyrmexa gamergates donnera certainement des

informations importantes sur I'évolution de la socialité chez cette famille d’Hymenoptera.
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Chapitre 6. Organisation sociale dans les micro-nids de deux especes a
gamergates du genrd haumatomyrmex

1. Introduction

Chez la plupart des especes de Formicidae la reproduction est assurée par des femelles
de morphotype gyne qui sont morphologiquement distinctes des femelles de morphotype
ouvriére qui ne se reproduisent généralement pas. La division du travail reproducteur est I'un
des trois critéres pour définir I'eusocialité, avec la coopération dans les soins apportés aux
individus immatures et le chevauchement d’au moins deux générations d’individus (Wilson
1971 ; Holldobler & Wilson 1990). La division du travail ou polyéthisme (Weir 1958), qui est
la réalisation de certaines taches de facon privilégiée par certains individus d’'un groupe
social, est basée sur la séparation des castes femelles en individus reproducteurs
(généralement de morphotype gyne), spécialisés dans la reproduction, ou fonctionnellement
stériles (morphotype ouvriére), qui accomplissent les différentes taches nécessaires au
développement de la colonie, notamment les soins apportés a la progéniture des femelles
reproductrices ; mais aussi sur des castes comportementales spécialisées associées a une
morphologie particuliere ou a une différenciation d’'ordre temporel (Oster & Wilson;
Holldobler & Wilson 1990). Les taches accomplies par une ouvriére ont tendance a changer
au fur et a mesure qu’'elle vieillit, cela correspond a ce qui est appelé polyéthisme d’age
(Holldobler & Wilson 1990). Lorsqu’elle est jeune l'ouvriére reste au nid a s’'occuper des
immatures, puis devient gardienne avant d’étre fourrageuse a la fin de sa vie. Mais ce
polyéthisme d’age est en fait basé sur I'état physiologique de I'individu et correspondrait plus
a un polyéthisme de développement physiologique (Robinson et al. 1994 ; Fénéron et al.
1996).

Chez un certain nombre d’espéces de fourmis, le morphotype gyne n’est pas présent et
seules les femelles de morphotype ouvriere composent la colonie. La reproduction est assurée
alors par une ou plusieurs gamergates qui sont des femelles ouvriéres fécondées pondant des
ceufs (Peeters & Crewe 198%) Chez ces espéces, les femelles sont & I'émergence
théoriquement toutes capables de se reproduire. Le polyéthisme peut étre basé sur « l'age »
des femelles comme chez des especes de Ponerinae des QeEma@asmma Mayr et
Pachycondyla F. Smith (Ponerini) Blatythyrea Roger (Platythyreini) (Villet 1990b, 1991 ;

% Sj on ne tient pas compte des quelques espéces de fourmis qui se reproduisent par parthénogenése thélytoque
(les femelles sont vierges et ont une descendance diploide femelle).
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voir Davies et al. 1994 ; Dahbi & Jaisson 1995 ; Nakata 1995), mais chez d’autres espeéces,
notamment avec des colonies de petites tailles avec 10-20 femelles, c’est une hiérarchie de
dominance basée sur des comportements ritualisés entre femelles dominantes et subordonnées
qui contrdle l'activité reproductrice et qui détermine alors les taches qu’elles accomplissent
dans le nid. Ainsi les femelles dominantes d’especes des deacbgcondyla F. Smith et
DinoponeraRoger (Ponerinae, Ponerini) ne sortent jamais du nid pour fourrager (Ito &
Higashi 1991 ; Ito 1993a ; Monnin & Peeters 1999) et/ou restent la plupart du temps inactives
dans le nid telles les gamergates dans les colonissialyoponesp. (Amblyoponinae,
Amblyoponini) (Ito 1993b). Les femelles de bas rang ne se reproduisent pas chez des espéeces
des deux premiers genres, seule la femelle de haut rang dans la hiérarchie de dominance se
reproduit vraiment, elle monopolise donc la reproduction et méme s'il y a plusieurs
gamergates, une seule est fonctionnelle (Ito & Higashi 1991 ; Ito 1993a (functionnale...) ;
Monnin & Peeters 1999). Mais, la régulation de la reproduction via une hiérarchie de
dominance peut aussi exister chez des especes avec plusieurs gamergates fonctionnelles (Ito
1993b).

Les espéceshaumatomyrmesgp.1 efThaumatomyrmex contum&empf possedent des
femelles toutes morphologiquement identiques, de morphotype ouvriere, et elles se
reproduisent exclusivement par l'intermédiaire de gamergates, il peut y en avoir plusieurs
dans un méme nid (voir chapitre 5). La premiére espece appartient au tgoupet la
seconde au groupeautilatus (Kempf 1975). Elles forment toutes deux des petits nids de
moins de cing femelles (voir chapitre 5). De la boxe antennaire a été observée dans un nid de
T. contumaxXBrandao et al. 1991 ; Delabie et al. 2000a) et ce type d’interactions agonistiques
pourrait jouer un role dans l'organisation sociale de ces petits nids, comme c’est le cas chez
d’autres espéeces de fourmis a gamergates. Cette étude vise a déterminer I'organisation sociale

dans les micro-nids de ces deux especes.

2. Matériel et méthodes

2.1.Les espéces et les nids utilisés

Les observations ont été réalisées sur deux nidhdematomyrmesp.1 (T. spl), dont
deux de la localité llhéus-BA et deux d’ltambé-BA (les femelles de ces deux localités ont le
méme caryotype (voir annexe 1)) ; et sur six nidgll@umatomyrmex contum#&empf (T.
contumax), tous de l'aire llhéus-BA-Penicillata (voir chapitre 2). Ces nids sont composés de
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deux a six femelles au moment des observations comportementales. Le tableau 6-1 présente la
composition des nids avant et aprés les observations comportementales. Les données de
récolte de ces nids sont disponibles dans I'annexe 6. Tous les males ont été retirés du nid et a
chaque fois qu'un imago émergeait dans la colonie, il en a aussi été retiré. Les conditions

d’élevage de ces deux especes ainsi que la méthode de marquage individuel des femelles sont

présentées dans le chapitre 2.

Tableau 6-1. Composition des nids utilisés en individus avant et aprés les observations
comportementalesy(: femelle - Cp : cocon avec sa nymphe - L : lar@e:-ceuf).

Nombre Nombre
d'individus dans led'individus dans le
Code du nid nid au déb_ut de§ nidala fir_1 des
observations observations
comportementalescomportementales
iCp|lL|O|Q|Cp|L|O
T. spl N35 2|10 (1|2 |2| 0] 1] 2
T.spl N72 6| 13|36 1| 3| 3
T.spl N74 3|1 (1|3 |3] 1] 2| 2
T.spIN115 |4 2 | 3|10/ 6| 3 | 3| 10
T.contumaxN43 3| 3 | 3| 5| 3| 3 3| 5
T.contumaxN47 2 | 2 | 3| 4 | 2| 1(a) 3| 4
T.contumaxN53 2 | 3 [ 4 [ 5| 2| 2(b)| 4| 5
T.contumaxN62 6 | 3 |4 | 9| 6| 3 41 8
T.contumaxN64 5 | 7 |13|12| 5| 5(c)| 16| 9
T.contumaxN674 4 | 5 | 8 | 6 | 4 5 8| 6

(a) une femelle a émergé et a été retirée du nid
(b) un male a émergé et a été retiré du nid
(c) deux femelles ont émergé et ont été retirées du nid

2.2.Les méthodes d’échantillonnage des données comportementales

Trois types d’observations ont été utilisés pour cette étude (voir Altman 1974 ; Jaisson
et al. 1988) :

L’échantillonnage ad libitum des actes et des états comportementaux exclusifs et
caractéristiques des femelles dans des nids artificiels, combinant une centaine d’heures
d’observations en tout, a été utilisé sur dautres nids afin de réaliser le répertoire
comportemental ou éthogramme des espéces dans les conditions de laboratoire.
L’éthogramme, une fois établi, aide a une compréhension plus rapide des comportements
rares lors des observations instantanées de 'activité des individus du nid.

Le balayage visuel a intervalle régulierde I'ensemble des femelles du nid avec

notation instantanée des états et des actes de chacune d’elles. Cette méthode a été utilisée sur
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une période courte de trois jours consécutifs, lors de sessions de 4 a 7 heures a raison d'un
relevé par nid toutes les 15 minutes. Toutes les heures de la journée et de la nuit ont été
couvertes deux fois. Cent quatre-vingt douze relevés ont été obtenus pour chaque femelle de
chaque nid. Les observations sont faites sous une loupe binoculaire et en lumiére rouge pour
celles réalisées la nuit afin de pouvoir observer les fourmis tout en minimisant les
perturbations que causerait une lumiere qui se rapprocherait de la lumiére naturelle.
L’occurrence de comportements rarescomme ceux liés aux interactions sociales, a
’hémolymphagie larvaire, a la ponte, ou encore a la chassété notée a la suite
d’observations opportunisteseffectuées entre deux balayages d’'un nid. Plusieurs nids sont
observés les uns a la suite des autres, un seul nid est placé a chaque fois sous la loupe
binoculaire, mais il est possible de voir le comportement des femelles dans les autres nids et

de faire une vérification a la loupe si nécessaire.

2.3.Le statut reproducteur des femelles : les dissections

A la suite des observations comportementales, toutes les femelles de chaque nid ont été
disséquées selon le protocole défini dans le chapitre 5 (partie E.1.3), afin de connaitre leur

statut reproducteur et de le relier aux actes comportementaux réalisés par chaque femelle.

2.4.Notes

Les observations ont été réalisées seulement quelques jours apres la récolte des nids et
ont été concentrées sur trois jours afin d’avoir une étude basée sur des données les plus
proches possibles de celles qui auraient pu étre prélevées dans un nid laissé dans son habitat
naturel. Cela permet aussi de minimiser les risques de pertes de données liés a la mort d’'une
femelle. Lorsque cela arrive, le statut reproducteur ne peut plus étre vérifié, ce qui ne permet

plus de relier celui-ci au comportement et I'étude n’est alors pas compléte.

2.5. Analyse des données : éthogramme
Les états et les actes comportementaux suivants ont été observés lors des observations

ad libitum :

i. Immobilité : la femelle reste immobile dans I'aire de fourragement ou dans le nid,
prés de I'entrée ou plus a lintérieur, pres du couvain ou non. La femelle n’adopte pas
une posture particuliere. Elle ouvre parfois légerement les mandibules, ce qui pourrait

S’apparenter a une posture de garde.
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ii. Déplacement: la femelle se déplace dans le nid ou dans l'aire de fourragement, elle
peut explorer avec ses antennes les parois ou les objets qu’elle rencontre sur son
chemin.

iii. Activités domestiques la femelle rejette a I'extérieur du nid les déchets de proie
(Penicillata), manipule des trichomes ou d’autres objets dans le nid, ou leche la vitre

qui recouvre le nid pour en enlever I'lhumidité excessive.

iv. Soin au couvain: la femelle explore avec ses antennes, manipule, leche ou transporte
un ceuf ou un cocon ; léche (sans que cela corresponde a de 'hémolymphagie) ou
transporte une larve ; place des objets sur une larve pour qu’elle tisse son cocon ; retire
les objets encore accrochés au cocon apres qu'il a été tissé ; retire le méconium de la
prénymphe qui vient de tisser son cocon. La manipulation des différentes catégories de
couvain se fait généralement a I'aide des mandibules. Le couvain est le plus souvent
regroupé et mélangé au milieu ou dans le fond du nid, pas trop prés de son entrée, les

ceufs sont placés frequemment en paquet.

v. Exploration antennaire d'une larve: la femelle explore une larve avec ses
antennes. Ce comportement n’a pas éteé inclus dans la catégorie de soin au couvain car

il peut préceder un acte d’hémolymphagie larvaire.

vi. Hémolymphagie larvaire : la femelle mord, avec les dents apicales de ses
mandibules, les bourrelets latéraux de la larve (généralement de I'un des derniers
stades) afin de les percer pour libérer ’lhémolymphe de la larve qu’elle va lécher. Cela
ne tue généralement pas la larve dont la plaie cicatrise rapidement en laissant une

petite tache marron.

vii. Consommation d’'une gouttelette larvaire: la femelle boit la gouttelette que la larve
a excrétée par la fente anale. La larve plie son corps, elle raméne sa téte vers le bout de
son abdomen plusieurs fois dans des mouvements brusques afin de faire sortir une
gouttelette. La femelle peut aussi forcer la larve a régurgiter par la bouche une

gouttelette en étirant sa téte et son cou d’avant en arriére violemment.

viii. Cannibalisme d’'un immature: la femelle consomme un ceuf, une larve ou une
nymphe. Le fait d’ouvrir le cocon pour en extraire une nymphe non mature, sera
considéré ici comme un acte de cannibalisme (la nymphe sortie de son cocon a trés

peu de chance de terminer son développement).
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ix. Chasse d’'un Penicillata : la femelle, dans l'aire de fourragement, poursuit, explore
avec ses antennes, mord, pique ou transporte un Penicillata. La séquence de chasse est
décrite plus en détail dans le chapitre 4.

X. Epilation d’'un Penicillata : la femelle retire les trichomes d'un Penicillata a
l'intérieur du nid ou a son entrée. La séquence d’épilation est décrite plus en détalil

dans le chapitre 4.
xi. Manipulation et transport d'un Penicillata & I'intérieur du nid

xii. Consommation de Penicillata : la femelle consomme un Penicillata, qu’il soit épilé

ou non, seule ou avec une ou plusieurs autres femelles.
xiii. Défécation: les femelles sortent généralement du nid et déféquent prés de I'entrée.
xiv. Abreuvage: la femelle, dans l'aire de fourragement, est positionnée sur le coton
imbibé d’eau.
xv. Auto-toilette : la femelle nettoie les parties de son corps accessibles a ses pieces

buccales et a ses pattes. C'est un comportement qui impligue des mouvements

complexes et qui peut étre trés stéréotypé chez les fourmis (voir Wilson 1962).

XVi.

Allo-toilette : la femelle nettoie certaines parties du corps d'une autre femelle,

comme les pattes ou le gastre. C’est un type d’interactions sociales.

xvii. Boxe avec ses antennes (boxe antennaire) une femelle immobile, en train de
s’auto-toiletter ou de se déplacer dans le nid : une femelle frappe avec le bout de ses
antennes le corps d’'une autre qui est immobile, s’auto-toilette ou qui se déplace dans
le nid. Ou, une autre femelle I'évite ou adopte une posture de soumission a son
passage a son passage l'autre femelle I'évite (elle s’écarte brusquement) ou adopte
une posture de soumission : la femelle se penche vers I'avant et écarte ses antennes
(cette posture de soumission a été observée Thaamatomyrmex contumamais

aussi chez Thaumatomyrmex mutil&tus

xviii. Recgoit boxe antennaire d’'une autre femelle alors qu’elle est immobile (elle
adopte ou non une posture de soumission), en train de s’auto-toiletter ou de se
déplacer dans le nid ou évite ou adopte une posture de soumission au passage

d'une autre femelle.

% Chez cette espéce, la femelle peut méme se pencher vers I'avant de maniére saccadée, la téte baissée.
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Xix. Boxe avec ses antennes (boxe antennaire) une femelle en train d’épiler ou de
manger un Penicillata ou de faire de I'hémolymphagie larvaire une femelle
frappe avec le bout de ses antennes le corps d’'une autre qui est en train d’épiler ou de
manger un Penicillata ou de faire de 'hémolymphagie larvaire. Il arrive que la femelle

qui fait de la boxe antennaire sur I'autre lui vole le Penicillata ou la larve.
xX. Morsure d’une autre femelle elle s’Taccompagne souvent de boxe antennaire.
xxi. Regoit morsure d’une autre femelle.
xxii. Combat : deux femelles se mordent et se boxent avec les antennes mutuellement.

xxiii. Ponte d’'un ceuf: la femelle est en posture de ponte (voir chapitre 5 partie C), que

I'ceuf soit visible ou non au bout de son abdomen.

xxiv. Transport d’un autre imago : une femelle en prend une autre dans ses mandibules,
elle I'a saisie au niveau du cou, face ventrale, puis la porte au-dessus de sa téte et de
son thorax, comme elle transporte le Penicillata. La femelle transportée se laisse faire
et plie ses pattes contre son thorax. Ce comportement a été observé chez
Thaumatomyrmesgp.1,T. contumaxet T. mutilatuslors du déménagement d’un nid a

un autre.

A partir de cet éthogramme, sans doute non exhaustif, 25 états ou actes
comportementaux, dont certaines interactions sociales, ont été observés lors de I'étude de
'organisation sociale et ont été classés afin de les utiliser pour déterminer le profil

comportemental des femelles de chaque nid par une analyse multivariée (tableau 6-2).

Les 192 états et actes réalisés par une femelle sont rentrés dans un tableau présentant les
données de toutes les femelles d’'un nid. Pour les nids avec trois femelles et plus, les données
ont ensuite été traitées par une analyse factorielle des correspondances (AFC) (programme
SPAD3). C’est une méthode d'analyse de données multidimensionnelles qui permet
d'optimiser leur organisation. Une classification ascendante hiérarchique (CAH) a aussi été
réalisée (programme SPAD3), afin de classer les individus en fonction de la similarité de leur
profil comportemental. Les états et actes ont été pris en compte de la méme maniere

(modalités actives) pour 'AFC & CAH a été effectuée sur toutes les coordonnées.
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Tableau 6-2. Liste des états et des actes comportementaux observés et retenus pour déterminer
le profil comportemental des femelles.

Etats ou actes de la femelle Code de.} Fétat
ou de l'acte
Immobile pres du couvain 1
Immobile a I'entrée du nid 2
Immobile ailleurs dans le nid (ni prés du couvain, ni pres de 3
I'entrée)
Déplacement dans le nid 4
Transport ou épilation d'un Penicillata dans le nid 5
Nourrissage sur un Penicillata 6 Etats ou actes
Hémolymphagie larvaire 7 dans le nid
Exploration antennaire larve 8
Soin au couvain 9
Activités domestiques 10
Auto-toilette 11
Pond un ceuf (posture de ponte) 20
Cannibalise une larve ou sort la nymphe blanche de son cocon 21
Donne allo-toilette 12
Recoit allo-toilette 13
Fait boxe antennaire sur une femelle qui est immobile (en posture
de soumission ou non), qui se 'déplace ou qui s'auto-toilette, ou 14
alors une autre femelle I'évite ou adopte une posture de
soumission a son passage .
Recoit boxe antennaire tout en étant immobile (en posture |de Interactions
soumission ou non), se déplacant ou s'auto-toilettant, ou alors évite 15 sociales dans
une femelle ou adopte une posture de soumission a son passage le nid
Fait boxe antennaire sur une femelle qui épile ou mange un 16
Penicillata ou qui fait de 'hémolymphagie larvaire
Mord une autre femelle 17
Recoit morsure 18
Combat entre deux femelles 19
Immobile dans l'aire de fourragement 22
Déplacement dans l'aire de fourragement 23 Etats ou actes
, dans l'aire de
Chasse dans l'aire de fourragement 24 fourragement
Abreuvage dans l'aire de fourragement 25
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3. Résultats

3.1.Le statut reproducteur des femelles : les dissections

La majorité des nids contiennent une seule gamergate (femelles FG1 et FG2), mais un
de Thaumatomyrmegp.1l et deux dé&. contumaxen avaient deux (tableau 6-3). Seul un nid

n'a pas de jeune femelle qui vient de sortir de son cocon (femelles FC) (tableau 6-3).

Tableau 6-3. Statut reproducteur de toutes les femelles dans chaque nid. Les femelles sont
nommées par une lettre (ex : R) ou par un ensemble de lettre (ex : SANS) ; le «/ » sépare
deux femelles ; I' « * » indique qu'il y a des corps jaunes dans les ovarioles de la femelle ; le
« ? » indique la possible présence de corps jaunes.

Résultats de la dissection des femelles a la fin des observations comportementalgs
n - - - >
Nombre Spermathéque : pleine vide K
d ovaires non
_ e avec avec avec avec sans | observés (trod
Code du nid femelles . . ovocytes  ovocytes| ovocytes ovocytes
Ovarioles : N N ovocytes| de corps gras
dans le mats ala non mates mats ala non mats (F3) - ieune femelld
nid base (FG1) (FG2) |base (F1) (F2) J (FO)
T. spl N35 2 R* Bc
T.spl N72 6 V* SANS ANT R/O/A
T.spl N74 3 Bc* A R
T.spl N115 4 Bc*/ R* vV J
T. contumax . 5
N43 3 R Bc? \Y
T. contumax .
N47 2 A Ca
T. contumax "
N53 2 Bc \Y
T. contumax * "
NG2 6 J* | RV \Y, Bc/Cal/R
T. contumax .
NG4 5 R AV Bc/Ca
T. contumax 4 BCR* o /R
N67

3.2.0rganisation sociale

3.2.1.Thaumatomyrmex sp.1
3.2.1.1.Analyse générale
L’état immobile dans le nid (prés du couvain (1), prés de I'entrée du nid (2) ou ni I'un ni
lautre (3)) est celui dans lequel les femelles se trouvent le plus fréquemment (72,6+12,7%).
Les femelles restant la grande majorité du temps immobile pres du couvain (fig. 6-1). Hormis
le déplacement dans le nid dont la fréquence est tout juste supérieure a 10%, les autres états
ou actes comportementaux ont une fréquence inférieure a cette valeur. Parmi ces états ou

actes on trouve notamment ceux liés a l'alimentation (épilation et manipulation d'un

Penicillata (5) et la consommation d’'un Penicillata (6)), le soin au couvain (9) et l'auto-
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toilette (11). Les interactions sociales ont été peu observées et les allo-toilettes sont plus

fréquentes que la boxe antennaire. Aucun acte d’hémolymphagie larvaire n’a été observeé.

Thaumatomyrmexsp.1 (4 nids - 15 femelles)
90,0

80,0

70,0

60,0
50,0

40,0 +

Fréquence

30,0

20,0

10,0
0,0 -’"‘ \'I'\lIlw T
1 23456 7 8 91011121314151617181920 2122232425

Code des états et actes comporte mentaux

_‘|I|‘=‘|I|‘.=l=..=l: — L -

Figure 6-1. Fréquences cumulées des états et des actes comportementaux des 15 femelles des
guatre nids ddhaumatomyrmesgp.1 utilisés pour les observations (les états ou actes 7, 16 a
19, 22 et 25 n'ont été réalisés par aucune des femelles).
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Légende pour les figures 6-2 a 6-19 et pour les tableaux 6-4 a 6-13 :

* Pour toutes les figures, les femelles sont nommées par une lettre (ex : R) ou par un
ensemble de lettre (ex : SANS).

* Pour les AFC (Analyses Factorielles des Correspondances) :

O Points des femelles FG1 ou FG2 (gamergates) (le code des femelles est dans le tableau 6-
3).

V Points des femelles FG2 (gamergates).

Points des femelles jeunes, tout juste sorties de leur cocon (FC).

A Points des femelles intermédiaires F2 (elles ne sont ni FG, ni FC).
<] Points des femelles intermédiaires F3 (elles ne sont ni FG, ni FC).

<> Points des états et des actes comportementaux, chacun ayant un code numeérique (voir
tableau 6-2). Lorsque le code numérique d’un état ou d'un acte comportemental n’est pas sur
le graphique de 'AFC, cela signifie que les femelles du nid ne I'ont pas réalisé.

* Pour les tableaux des interactions sociales, les chiffres représentent le nombre de
boxes antennaires et les chiffres entre parenthéses, le nombre d’allo-toilettes.

T.sp.1 N35

OR (FG1
m Bc (FC)

Fréguence

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Code des états et actes comporte me ntaux

Figure 6-2. Fréquence des états et des actes comportementaux des deux femelles du nid T.
sp.1 N35 (les états ou actes 2, 3, 5, 7 et de 14 a 25 n’ont été réalisés par aucune des femelles).

Donne

R | Bc
'g R (2)
& | Bc | (2

Tableau 6-4. Interactions sociales entre les femelles du nid T. sp.1 N35.
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“Facenrs (12,68%) Phi-deux=0,4280
10 ’ 12 ;
;
sl 10 ¢ i
23 ?

05

21 20
o

2.0 15 1.0 05 0 05 Foctour (75’40%)

Figure 6-3. Graphique de I'AFC réalisées pour le nid T. sp.1 N72.

Classification hierarchique directe

SANS

R

\%

A

o

ANT

Figure 6-4. Graphique de la CAH (Classification Ascendante Hiérarchique) pour le nid T.
sp.1 N72.

Donne
A | O| V|ANT| R | SANS
A
O 1)
E? V
@ | ANT [ (D) (D)
R | (2
SANS

Tableau 6-5. Interactions sociales entre les femelles du nid T. sp.1 N72.
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Phi-deux=0,1076
Facteur 2 (9,52%)

B
5

0&r

05k

H ]
L I 1 L Ea|
-1.0 05 0 08

Facteur 1 (90’48%)

Figure 6-5. Graphique de I'AFC réalisées pour le nid T. sp.1 N74.

Classification hierarchique directe

A

R

Bc

Figure 6-6. Graphique de la CAH pour le nid T. sp.1 N72.

Donne
A | R | Bc
= | A
©
| R 1@
x
Bc | (3)] (1)

Tableau 6-6. Interactions sociales entre les femelles du nid T. sp.1 N74.
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Factewr? (37,57%) Phi-deux=0,1181

161

05 -

08 -
23

° 20

3¢

8

05

Figure 6-7. Graphique de I'AFC réalisées pour le nid T. sp.1 N115.

Facteur 1 (45,08%)

Classification hierarchique directe

Bc

R

\Y

J

Figure 6-8. Graphique de la CAH pour le nid T. sp.1 N115.

Donne
R |BclV|J
R
SlB | @@
2|V 203
J (1)

Tableau 6-7. Interactions sociales entre les femelles du nid T. sp.1 N115.
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3.2.1.2.Analyse nid par nid
I. Nid T. sp.1 N35
Ce nid est composé de deux femelles, une gamergate et une jeune (tableau 6-3). Il n'y a
pas de différence sensible entre le comportement des deux femelles. Elles sont restées le plus
souvent immobiles pres du couvain ; la R, la gamergate s’est Iégerement plus déplacée dans le
nid et s’est aussi légerement plus occupée du couvain, mais la Bc, la jeune femelle, a aussi
réalisé ces activités (fig. 6-2). Aucune femelle n’est sortie du nid. Quant aux interactions

sociales, il n’y a eu que quelques allo-toilettes bidirectionnelles (tableau 6-4).

ii. Nid T. sp.1 N72

Ce nid est composé de six femelles dont une gamergate (tableau 6-3). Le facteur 1 de
'AFC (Analyse factorielle des correspondances) explique a lui seul plus de 70% de la
variance totale (fig. 6-3). Il correspond a une opposition entre I'immobilité dans le nid auprés
du couvain (code de l'acte ou de I'état comportemental : 1) et 'immobilité dans le nid, ni a
I'entrée, ni prés du couvain (3) et aussi, les états et actes dans I'aire de fourragement (23 et
24) (fig. 6-3). La gamergate JG1 (V), une femelle intermédiaire F2 (R) et une jeune femelle
FJ (SANS) sont restées plus souvent immobiles pres du couvain que les autres femelles. La
femelle intermédiaire F3 (ANT) et une FJ (O) ont été les seules a sortir du nid, mais ANT a
été la seule a chasser les Penicillata. Toutes les femelles ont pratiqué un certain soin au
couvain. La CAH (Classification Ascendante Hiérarchique) place ANT a part des autres
femelles, qui forment deux groupes mais assez proches, parce qu'elle est moins restée
immobile prés du couvain et a fourragé (fig. 6-4). Les interactions sociales ont été peu
fréquentes, il n'y a eu que des allo-toilettes (tableau 6-5) et il est difficile d’en tirer une

guelconque information.

iii.Nid T. sp.1 N74

Ce nid est composé de trois femelles dont une gamergate (tableau 6-3). Le facteur 1 de
'AFC explique a lui seul plus de 90% de la variance totale. |l correspond a une opposition
entre I'immobilité dans le nid auprés du couvain (1) et 'immobilité dans le nid, ni a I'entrée,
ni pres du couvain (3) et aussi, la mobilité dans le nid (4) (fig. 6-5). L'état 3 et I'acte 4
correspondant au comportement de la femelle intermédiaire A (F2) qui est la seule a étre
sortie du nid, une fois, pour chasser, et la CAH place donc cette femelle A a part des deux
autres (fig. 6-6). La femelle Bc (FG1) et la femelle R (FC) ont sensiblement le méme
comportement (fig. 6-6). Toutes les femelles ont pratiqué un certain soin au couvain. Les
interactions sociales correspondent uniquement a des allo-toilettes, elles sont
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unidirectionnelles et elles ont été données le plus souvent par la femelle A sur les deux autres

femelles (tableau 6-6).

iv. Nid T. sp.1 N115

Ce nid est composé de 4 femelles dont deux gamergates (tableau 6-3). Le facteur 1 de
'AFC expligue moins de 50% de la variance totale (fig. 6-7). Il correspond en fait a une
opposition entre certains états et actes réalisés, la ponte (20) et le déplacement dans l'aire de
fourragement (23) et non réalisés, I'épilation ou manipulation d’'un Penicillata (5) et la
consommation d’'un Penicillata (6) par la femelle Bc (FG1) par rapport aux autres femelles,
dont l'autre gamergate FG1 (R) (fig. 6-7). Mais ces états et actes sont peu fréquents. La CAH,
méme si elle place la femelle Bc a I'écart des autres femelles, montre que les quatre femelles
divergent peu dans leur comportement, la variance entre les groupes est faible, les deux
gamergates ont un profil comportemental tres similaire (fig. 6-8). La femelle Bc a pondu au
milieu des observations, ce gros ceuf mature dans son gastre (voir chapitre 5), ne lui a peut-
étre pas permis de se nourrir car cela aurait encore plus distendu son gastre. Toutes les
femelles ont pratiqué un certain soin au couvain, seule la Bc a été vue deux fois dans l'aire de
fourragement, mais elle n’a pas été vue en train de chasser. En ce qui concerne les interactions
sociales, elles sont la aussi peu informatives, mais elles sont basées cette fois sur des allo-
toilettes, non unidirectionnelles, et de la boxe antennaire, la gamergate R ayant a deux reprises

boxé une autre femelle (tableau 6-7).

3.2.1.3.Synthése des analyses nid par nid

La différence de comportement des femelles dans un nid provient notamment de
I'existence d’'une opposition entre I'état d'immobilité prés du couvain et 'immobilité pres de
I'entrée du nid ou a un autre endroit €loigné du couvain, et aussi les activités de fourragement,
mais dans une moindre mesure. Les sorties dans l'aire de fourragement ont été peu observeées,
mais il est probable que toutes les femelles ne sortent pas du nid et que toutes ne chassent pas.
Les seules femelles a avoir été vues chasser sont deux intermédiaires, une F2 et une F3. Une
seule des gamergates a été vue deux fois dans I'aire de fourragement, la femelle B¢ du nid T.
sp.1 N115 qui contient quatre femelles, mais elle n’a pas été observée en train de chasser.
Dans le nid T. sp.1 N115, le seul étudié a avoir deux gamergates, celles-ci ont un
comportement tres similaire et 'une delles a pondu, il nN'y a pas eu dobservations
d’interactions agonistiques entre elles. Généralement toutes les femelles du nid montrent une
certaine attention au couvain, méme si le soin au couvain reste un comportement peu

fréquent. Quant aux interactions sociales, elles sont peu fréquentes et sont surtout représentées
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par des allo-toilettes. Elles n’ont pas permis de déterminer la présence d’une hiérarchie ou de
préférences entre les femelles. Dans le nid les femelles ne recherchent pas le contact et elles
ont des mouvements de repli lorsqu’elles touchent une autre femelle ou lorsqu’une autre

femelle s’approche d’elles.

3.2.2. Thaumatomyrmex contumax
3.2.2.1.Analyse générale
L’état immobile dans le nid (1, 2 et 3) est I'état dans lequel les femelles se trouvent le
plus frequemment (64,2+14,6%). Les femelles restant la grande majorité du temps immobiles
prés du couvain (fig. 6-9). Aucun autre état ou acte n'a une fréquence supérieure a 10%. La
plupart des femelles ont pratiqué un certain type de soin au couvain, et un certain nombre a
aussi fait de ’'hémolymphagie larvaire. Les interactions sociales (12, 14, 16 et 17) ne sont pas
tres fréquentes, il y a plus de boxe antennaire que d’allo-toilettes, et certaines interactions

entre femelles correspondaient a des combats.

Thaumatomyrmex contumax®6 nids et 22 femelles)

80,0
70,0 F
60,0
50,0 &
40,0
30,0
20,0

-

i MfchocracBaldlllillLllhdl

1 23 456 7 8 9101112131415 1617 18 19 20 21 22 23 24 25

Code des états et des actes comportementaux

Fréquence

Figure 6-9. Fréquences cumulées des états et des actes comportementaux des 22 femelles des
six nids deThaumatomyrmegontumaxutilisés pour les observations.
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Figure 6-10. Graphique de I'AFC réalisées pour le nid T. contumax N43.

Classification hierarchique directe

Bc

Figure 6-11. Graphique de la CAH pour le nid T. contumax N43.

Donne
R| V| Bc

- | R

8

|V |4

x

Bc

Tableau 6-8. Interactions sociales entre les femelles du nid T. contumax N43.
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T. contumax N47
60

50 -

40

oA (FG1)
mCa (FC

30

Fréguence

10

ol B RN _

1 2 3 45 6 7 8 9 1011 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25
Code des états et actes comporte me ntaux
Figure 6-12. Fréquence des états et des actes comportementaux des deux femelles du nid T.

contumax N47 (les états ou actes 12, 13, 5, 7, 25 et de 19 a 21 n’ont été réalisés par aucune
des femelles).

Donne Donne
A | Ca Bc| V
S| A 75 ‘S | Bc 14
o o
x | Ca| la x | V
Tableau 6-9. Interactions sociales entre les Tableau 6-10. Interactions sociales entre
femelles du nid T. contumax N47. les femelles du nid T. contumax N53.

T. contumax N53

O Bc (FG1
BV (FC)

Fréquence

1 23 4 5 6 7 8 9 1011 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25

Code états et actes comporteme ntaux

Figure 6-13. Fréquence des états et des actes comportementaux des deux femelles du nid T.
contumax N53 (les états ou actes 7, 12, 13 et de 17 a 22 n’ont été réalisés par aucune des
femelles).
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Figure 6-14. Graphique de I'AFC réalisées pour le nid T. contumax N62.
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Figure 6-15. Graphique de la CAH pour le nid T. contumax N62.

Donne
RV J Cal] R V] Bc
RV 1b (1) | 1e
~ | J]5a() 4f (1)| 69
% Cal 1 9c (3)
g IR 2 6d
V] 1 1(3)
Bc| 1 (1)

a) dont 2 fois posture de soumission de J face a RV et 1 évitement de J face a RV
b) la J teste la RV

c) dont 1 combat et les 8 autres actes correspondent a des morsures avec boxe antennaire
d) dont 1 combat et 1 posture de soumission de R face a J
e) la Ca teste la RV

f) dont 1 combat et les 3 autres actes correspondent a des morsures avec boxe antennaire
g) dont 2 combats

Tableau 6-11. Interactions sociales entre les femelles du nid T. contumax N62.
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Figure 6-16. Graphique de I'AFC réalisées pour le nid T. contumax N64.
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Figure 6-17. Graphique de la CAH pour le nid T. contumax N64.

Donne
R|CalBc|AJ| V

R

- | Cal| ba

S

o | Bc| (D)

x
AlJ| 5| 4| 10
V|5 3

a- que des morsures accompagnées de boxe antennaire

Tableau 6-12. Interactions sociales entre les femelles du nid T. contumax N64.
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Figure 6-18. Graphique de I'AFC réalisées pour le nid T. contumax N67.
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o

BcR

Figure 6-19. Graphique de la CAH pour le nid T. contumax N67.

Donne
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Tableau 6-13. Interactions sociales entre les femelles du nid T. contumax N67.
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3.2.2.2.Analyse nid par nid
I. Nid T. contumax N43

Ce nid est composé de trois femelles dont deux gamergates (tableau 6-3), la présence de
corps jaunes (qui indigue normalement que des ceufs ont été pondus) n’a toutefois pas pu étre
déterminée chez la femelle Bc. Le facteur 1 de 'AFC explique a lui seul plus de 90% de la
variance totale (fig. 6-10). Il correspond a I'opposition entre I'immobilité dans le nid aupres
du couvain (1) et 'immobilité dans le nid, ni a I'entrée, ni pres du couvain (3) et aussi, les
états et actes dans I'aire de fourragement (23, 24 et 25) qui ont été réalisés principalement par
la femelle Bc (FG2) (fig. 6-10). L’écart de similarité entre la Bc et les deux autres femelles est
d’ailleurs important dans la CAH. (fig. 6-11). La Bc n’a pas pratiqué de soin au couvain, mais
les deux autres femelles n'ont pas été vues frequemment dans cette activité. La gamergate R
est sortie une fois du nid, mais juste tout pres de I'entrée. Cette femelle a par quatre fois fait
de la boxe antennaire sur la femelle intermédiaire V, ce sont les seules interactions sociales

observées (tableau 6-8). La R domine probablement la V.

ii. Nid T. contumax N47

Ce nid est composé de deux femelles, une gamergate A (FG1) et une jeune femelle Ca
(JC) qui a émergé de son cocon un jour avant le début des observations comportementales
(tableau 6-3). Les deux femelles passent la plupart de leur temps immobiles prés du couvain,
Ca un peu plus que A. La A a été la seule a sortir du nid et a chasser et elle a aussi épilé les
Penicillata plus souvent que Ca, mais c’est cette derniére qui a été vue s’alimentant le plus
souvent (fig. 6-12). Le couvain n’a quasiment pas été vu recevant de soin par contre, par deux
fois, chacune des femelles a pratiqué I'hémolymphagie larvaire (7) (fig. 6-12). Les
interactions sociales agressives sont presque unidirectionnelles, plus de 13% des actes de la
femelle Ca sont de la boxe antennaire sur la femelle A, qui n’a mordu qu’'une fois cette

premiere (tableau 6-9).

iii. Nid T. contumax N53
Ce nid est composé de deux femelles, une gamergate Bc (FG1) et une jeune femelle V
(JC) qui était deja présente dans le nid au moment de la récolte (tableau 6-3). Les deux
femelles passent la plupart de leur temps immobiles pres du couvain, V un peu plus que Bc
qui elle s’est plus déplacée dans le nid (4) et est restée aussi plus souvent immobile dans le
nid pres de I'entrée (2) (fig. 6-13). Les deux femelles ont été vues une fois se déplacant dans
le monde extérieur (23), mais la seconde fois, la femelle Bc chassait (24) alors que la V

s’abreuvait au coton imbibé d’'eau (25) (fig. 6-13). Elles ont toutes les deux peu soigné le
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couvain (fig. 6-13). Les interactions sociales agonistiques sont toutes unidirectionnelles, plus
de 7% des actes de la femelle V sont de la boxe antennaire sur la femelle Bc dont aucune

action agressive contre la V n’a été observée (tableau 6-10).

iv. Nid T. contumax N62

Ce nid est composé de six femelles dont deux gamergates (tableau 6-3). Le facteur 1 de
'AFC représente un peu plus de 61% de la variance totale (fig. 6-14). Il correspond a
I'opposition entre I'immobilité dans le nid prés du couvain ou non (1 et 3) et I'immobilité
dans le nid a I'entrée (2) et aussi, les états et les actes dans l'aire de fourragement (22, 23, 24
et 25) qui ont été réalisés essentiellement par les femelles Bc (FC) et V (F2) (fig. 6-12). Le
facteur 2 représente un peu plus de 20% et correspond a I'opposition entre I'immobilité dans
le nid mais ni pres du couvain, ni de I'entrée (3), état plus souvent observé chez les femelles R
(FC) et Ca (FC), et la mobilité dans le nid (4), les autres femelles s’étant déplacées dans le nid
plus frequemment que ces deux premieres (fig. 6-14). La CAH a d’ailleurs permis de séparer
les femelles en trois groupes comportementaux : Bc et V, une FC et une F2 ; RV et J, deux
gamergates FGL1 ; et R et Ca, deux FC ; avec une plus grande similarité entre les deux derniers
groupes (fig. 6-15). Les femelles n’ont pratiquement pas pris soin du couvain, par contre elles
ont été observées fréquemment pratiquant I'némolymphagie larvaire (7). Seule la femelle V a
été vue en train de chasser (1 fois). L'épilation de Penicillata et les activités domestiques
n'ont quasiment pas été observées. Les interactions sociales agressives ne sont pas
unidirectionnelles et ont consisté en de la boxe antennaire et des morsures, un certain nombre
d’allo-toilettes ont aussi été observées, la gamergate J est la femelle qui en a le plus donné
(tableau 6-11). Certaines femelles semblaient tester une femelle qui les domine, elles la
boxaient rapidement avant de se retirer promptement. Des combats entre femelles ont aussi eu
lieu, avec notamment des morsures, entrainant souvent le blocage d'une antenne de
'adversaire entre les mandibules, souvent accompagnées de boxe antennaire (tableau 6-11).
Une femelle pouvait avoir I'ascendant & un moment, puis les réles s’inversaient. Lors des
observations effectuées, il en a résulté que la gamergate RV était la dominante incontestée du
nid, la gamergate J est la deuxieme dans la hiérarchie mais les jeunes femelles Ca et R I'ont
poussée a se battre, sans pour autant réussir a la dominer. Ca et R n’ont pas interagi (tableau
6-11). Quant a V et Bc, elles ont peu participé aux interactions sociales, et uniqguement en tant

gue receveuses (tableau 6-11).
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v. Nid T. contumax N64

Ce nid est composé de cing femelles dont une gamergate (tableau 6-3). Le facteur 1 de
I'AFC expligue a lui seul plus de 70% de la variance totale (fig. 6-16). Il correspond a une
opposition entre I'immobilité dans le nid auprés du couvain (code de l'acte ou de I'état
comportemental : 1) et I'immobilité prés de I'entrée du nid (2) et aussi, les états et actes dans
I'aire de fourragement (23 et 24) que les femelles V (uniquement pour I'état 2) et AJ ont plus
réalisés que les autres (fig. 6-16). Seule la femelle V est sortie du nid et a chassé des
Penicillata dans l'aire de fourragement, elle a aussi été observée plus souvent que les autres en
train d’épiler un Penicillata. La CAH sépare les femelles en deux groupes comportementaux :
V et Bc, une F2 et une FC ; et R, Bc et Ca, la gamergate FG1 accompagnée de deux jeunes
femelles FC, avec une plus grande similarité entre ces deux derniéres (fig. 6-17). Toutes les
femelles ont pratiqué un certain soin au couvain, mais a une faible fréquence, et AJ, plus que
les autres. La gamergate R a été la seule a pratiquer I'hnémolymphagie larvaire. Quant aux
interactions sociales, elles sont exclusivement basées sur des boxes antennaires qui sont
unidirectionnelles. Elles montrent que la gamergate R est la femelle dominante, suivie de Bc,
puis de Ca, les deux autres femelles n’ont fait que recevoir (tableau 6-12). La gamergate a

mordu a plusieurs reprises une jeune femelle.

vi. Nid T. contumax N67

Ce nid est composé de 4 femelles dont une gamergate (tableau 6-3). Le facteur 1 de
I'AFC explique presque 70% de la variance totale (fig. 6-18). Il correspond a une opposition
entre 'immobilité dans le nid aupres du couvain (1) et I'immobilité pres de I'entrée du nid (2)
et aussi, les états et actes dans l'aire de fourragement (23 et 24) (fig. 6-16). La gamergate BcR
est restée beaucoup plus fréquemment immobile prés du couvain (1) que les autres femelles
qui sont restées immobiles pres du couvain (1) mais aussi pres de I'entrée (2) et ni pres du
couvain, ni prés de I'entrée (3), et qui se sont aussi plus déplacées dans le nid. Les jeunes
femelles R et J (FC) ont été les seules a sortir du nid et ont été observées en train de chasser.
Toutes les femelles ont pratiqué un certain soin au couvain et toutes ont aussi fait de
I’lhémolymphagie larvaire, notamment la gamergate BcR et surtout la jeune femelle J (FC). La
BcR a été I'unique femelle a ne pas avoir été observée accomplissant une activité domestique.
La CAH sépare les femelles en deux, la J a un comportement moins similaire aux trois autres,
et ce sont curieusement la BcR et la R qui ont le profil comportemental le plus proche (fig. 6-
19), alors gu’aux vues des données brutes la J et la R paraissaient former un groupe au

comportement différent des deux autres femelles. Quant aux interactions sociales, elles sont
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unidirectionnelles en ce qui concerne la boxe antennaire, les allo-toilettes sont bien moins
fréquentes. Elles montrent que c’est la gamergate BcR qui est la femelle dominante, suivie de
la femelle intermédiaire O (F2), puis de la jeune femelle R (JC) et enfin de J, la seconde jeune
femelle (tableau 6-13).

3.2.2.3.Synthése des analyses nid par nid

Le premier facteur de I'AFC correspond le plus souvent a une opposition entre
'immobilité dans le nid auprés du couvain (1) et I'immobilité prés de I'entrée du nid (2) et
aussi, les états et actes dans l'aire de fourragement (23 et 24). Cela vient du fait que ce sont
les états ou actes parmi les plus fréquents, notamment les deux premiers, et pour les derniers,
une ou deux femelles par nid sont spécialisées dans les taches accomplies dans l'aire de
fourragement. Celles qui ne réalisent pas ces taches, ont été observées exclusivement a
lintérieur du nid, le plus souvent prés du couvain. Généralement la majorité des femelles
d’'un nid, qu’elles soient gamergate (FG1 ou FG2), intermédiaire (F2 ou F3) ou jeune (FC),
ont pratiqué un type de soin au couvain, mais ce n’est pas une activité fréquente. Il en est de
méme pour 'hémolymphagie larvaire. Ces deux activités ne semblent donc pas réservées a un
type de femelle. Dans les deux nids avec une gamergate et une jeune femelle FC, seule la
gamergate est sortie frequemment du nid pour fourrager et chasser les Penicillata, et dans ces
nids, la femelle FC domine la gamergate en la boxant fréquemment avec ses antennes. Dans
les nids avec plus de deux femelles, la ou les gamergates n’ont quasiment jamais été vues en
dehors du nid, et aucune n’a chassé de Penicillata, sauf pour le nid T. contumax N43, dont la
femelle Bc, qui a la spermatheque pleine et des ovaires en développement, mais dont la
présence ou lI'absence de corps jaunes n'a pas pu étre déterminée avec exactitude, et qui a
dans le doute été considérée comme une gamergate, a pratiqué I'essentiel des activités de
fourragement du nid. Les ovaires de cette femelle étaient peut-étre en phase dégénérescence.
Les deux gamergates de ce nid n‘ont pas un profil comportemental trés similaire,
contrairement aux deux gamergates du nid T. contumax N62. Dans certains nid (avec plus de
deux femelles) c’est la femelle intermédiaire (F2 ou F3) qui fourrage et chasse, dans d’autres
c’est une jeune femelle (FC), voire les deux types de femelles, mais a chaque fois ce sont les
femelles subordonnées qui font ces activités. Et dans ces nids avec plus de deux femelles,
c’est toujours une gamergate qui est la femelle dominante. Les interactions sociales
agonistiques correspondent a des boxes antennaires qui sont le plus souvent
unidirectionnelles, déterminant ainsi une hiérarchie linéaire. La femelle dominante semble

avoir tendance a mordre les jeunes femelles (FC). Mais dans le nid les femelles ne
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recherchent généralement pas le contact avec les autres et elles ont des mouvements de repli

lorsqu’elles touchent une autre femelle ou lorsqu’une autre femelle s’approche d'elles.

4. Discussion

Les femelles deThaumatomyrmexsont dés I'émergence physiologiguement assez
matures, pour avoir le répertoire comportemental totipotent de la fondation indépendante d’'un
nid par une femelle, et étre donc capables d’accomplir des taches réalisées notamment par les
femelles d’hyménopteres subsociaux pour élever leur progéniture comme 'aménagement du
nid, 'approvisionnement en nourriture et les autres soins apportés aux immatures. Seuls leurs
ovaires ne sont pas matures et ont besoin d'un certain temps, sans doute dépendant de

l'ingestion d’'une grande quantité de nourriture, avant de I'étre.

4.1. Comportements particuliers

L’immobilité dans le nid est I'état le plus fréquent dans lequel se trouvent les femelles.
Il représente environ 2/3 des observations difeumatomyrmesp.1 etT. contumaxC’est
'un des taux les plus élevés parmi les espéces de ponéromasphesBolton 2003) (voir
Jaisson et al. 1992 ; Peixoto et al. 2008). Les femelles qui ne vont pas fourrager, notamment
les gamergates et les femelles dominantes sont les plus observées dans cet état.
ChezThaumatomyrmesgp.1 etT. contumax! y a une ou deux fourrageuses par nid, ce
qui représente entre 25 et 50% des femelles, cela correspond a ce que I'ont peut trouver chez
une espece commmblyopone silvestriwheeler (Amblyoponinae) dont les colonies ont
entre 30 et 40% d’ouvriéres fourrageuses (Masuko 1987). L’'approvisionnement du nid en
nourriture doit donc étre suffisant avec ce nombre de fourrageuses. Mais ce nombre presque
constant d'une seule femelle fourrageuse par nid explique surtout pourquoi chez
Thaumatomyrmesgp.1 etT. contumaxles nids avec le plus de femelles produisent moins ou
autant d’immatures que les nids avec moins de femelles (voir chapitre 5).
L’hémolymphagie larvaire est un comportement particulier observé Theantumax
lors des observations comportementales de cette étude, mais il est aussi présent chez
Thaumatomyrmesp.l et chezZlhaumatomyrmex mutilatuglayr. C’est un comportement
connu chez une vingtaine d’especes de treize genres (avec leThanmatomyrmekayr)
de six sous-familles et c’est le deuxiéme cas recensé chez les Ponerinae (voir Lacau et al.
2007). Les femelles dEhaumatomyrmepgratiquent I’hémolymphagie larvaire par percement
du tégument, les larves n’ont pas d’organe spécialisé dans la sécrétion d’hémolymphe comme
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chez certaines especes (voir Lacau et al. 2007). La femelle mord avec le bout pointu des dents
apicales des mandibules les bourrelets abdominaux latéraux de la larve qui est généralement a
I'un des derniers stades de son développement. Lorsque le tégument est percé, la femelle, les
mandibules fermées, commence a lécher ’hémolymphe qui en sort avec ses pieces buccales
inférieures, cela peut durer plusieurs minutes. La larve est manipulée avec les pattes pro-
thoraciques et la femelle localise le trou par lequel suinte 'hémolymphe grace a ses antennes.
Le trou fait dans le tégument cicatrise et une tache marron apparait la ou la dent mandibulaire
a percé le tégument (fig. 6-21). Une larve turgescente, bien gonflée dont une femelle suce
’hémolymphe, se flétrit peu a peu et les bourrelets latéraux sont plus remarquables (fig. 6-
21). Ce type de cannibalisme n’est pas destructeur, la larve y survit parfaitement (voir Lacau
et al. 2007). Mais lorsque plusieurs femelles se relayent sur une méme larve, celle-ci peut
succomber a ce traitement. L’hémolymphagie larvaire ne semble pas réservée a un type de
femelle, les gamergates (FG1) ou les jeunes femelles (FC) l'ont ainsi pratiquée, alors que
c’est un comportement réalisé presque exclusivement par les femelles reproductrices chez les
autres especes (voir Lacau et al. 2007). ChezZllesimatomyrmexce comportement ne
semble pas étre impliqué dans un type de régulation de la reproduction, l'acquisition de ce
type de ressource trophique, dont la composition reste a déterminer, pourrait pourtant
permettre a une femelle d’assurer un meilleur développement de ses ovaires. |l peut étre
réalisé alors que des Penicillata sont dans le nid. L’hémolymphagie larvaire s’additionne aux
autres interactions trophiques entre les adultes et les larves, ces derniéres peuvent excréter par
la fente anale une gouttelette qu’elles raménent au milieu de leur abdomen avec leur téte et
leur cou, cette gouttelette sera bue par une femelle. Elle peut aussi régurgiter une gouttelette
par la bouche aprés sollicitation d’'une femelle ou aprés y avoir été forcée. Ces comportements
ont été décrits chez d’autres fourmis (voir Le Masne 1953 ; Holldobler & Wilson 1990). La
signification évolutive de 'hémolymphagie larvaire chez les fourmis est mal comprises (voir
Lacau et al. 2007), chez IeBhaumatomyrmexce comportement aurait pu évoluer en
compensation de l'incapacité des larves a excréter ou a régurgiter des gouttelettes a tout
moment. Par deux fois, des femellesTdemumatomyrmesgp.1 qui avaient été isolées de leur

nid pendant 24h dans un milieu peut-étre trop sec, ont pratiqué I’hémolymphagie larvaire des
leur réintroduction dans le nid. Ces femelles étaient peut-étre a la recherche d’'une source de
liquide pour se réhydrater ou alors d’énergie aprés avoir passé 24h privées de nourriture. La
signification évolutive de I'hémolymphagie larvaire chez Hsaumatomyrmexeste a

déterminer. On peut toutefois avancer I'hypothése qu'avec les gouttelettes excrétées ou
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régurgitées par les larves, ce comportement regle les interactions entre les femelles adultes et
les larves, notamment pour que les premieres ne pratique pas un cannibalisme fatal sur les

secondes.

6-20 6-21

4

/
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Figure 6-20. Femelle dEhaumatomyrmex Figure 6-21. Larve deérhaumatomyrmex

contumaxpratiquant I’hémolymphagie sur contumaxapres avoir subi plusieurs actes

une larve. d’hémolymphagie, les fleches indiquent les
endroits ou le tégument a été perce.

A l'approche d’'une femelle dominante, avant tout contact, une femelle peut adopter une
posture de soumission ou s’éloigner, cela suggere que la femelle dominante porte un signal
chimique particulier percu par la femelle subordonnée qui agit en conséquence. Chez les
fourmis la communication chimique est prépondérante et les hydrocarbures cuticulaires jouent
un réle dans [lidentification des individus, notamment leur statut hiérarchique et/ou
reproducteur (voir Monnin 2006 ; Peeters & Liebig 2009). Chez de nombreuses especes de
fourmis a gamergates, les femelles dominantes, qui sont le plus souvent celles qui se
reproduisent, ici les gamergates, ont un profil chimique particulier lié a leur statut qui les
distingue des autres femelles de la colonie (voir Peeters & Liebig 2009). Il doit en étre de
méme chez les femelles déhaumatomyrmexqui ont aussi certainement la capacité de
reconnaitre individuellement les femelles du méme nid qui est avantageuse pour le bon
développement des nids contenant peu de femelles formant une hiérarchie de dominance (voir
D’Ettorre & Heinze 2005 ; Dreier et al. 2007 ; D’Ettorre 2008 ; voir aussi Halpin 1980).

4.2.Régulation de la reproduction et division du travail

4.2.1. Thaumatomyrmex contumax
Chez T. contumax une jeune femelle qui émerge dans un nid avec une seule autre
femelle, la gamergate, laisse a cette derniéere 'activité d’approvisionnement en nourriture et la

domine par de la boxe antennaire. Cependant, lorsqu’il y a plus de deux femelles dans le nid,
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une hiérarchie de dominance linéaire se met en place et la ou les gamergates sont les femelles
dominantes. La dominance de la jeune femelle, dans une colonie a deux, n’est donc peut-étre
gu’éphémeére. Seule la boxe antennaire, et dans une moindre mesure, les morsures, permettent
de déterminer le rang hiérarchique des femelles, alors que chez deux autres espéces de
Ponerinaemais de la tribu PoneriniDinoponera quadricepKempf et Streblognathus
peetersi Robertson, six types et quatre types de comportements agonistiques ont été
caractérisés (Monnin & Peeters 1999 ; Cuuvillier-Hot et al. 2004). Dans les colonies avec plus
de deux femelles, la hiérarchie basée sur des interactions agonistiques entre femelles,
détermine la division du travail en relation a I'approvisionnement du nid en proies, mais pas
en ce qui concerne les comportements dans le nid comme le soin au couvain ou l'activité
domestique qui sont généralement réalisés par toutes les femelles. On retrouve cette
organisation chez certaines especes a gamergates des Recingsondylaet Dinoponera

dont les femelles qui dominent la hiérarchie de dominance, dont la gamergate, ne sont pas
impliquées dans les taches liées au fourragement, elles restent le plus souvent inactives pres
du couvain ou s’occupent de lui (Ito & Higashi 1991 ; Ito 1993a ; Monnin & Peeters 1999).

Le fourragement est une activité a risque parce qu’elle expose l'individu aux prédateurs et aux
parasites et c’est pourquoi les femelles reproductrices évitent d’avoir a sortir du nid. Seule la
gamergate qui fonde seule son nid doit pratiquer cette activité pour nourrir sa progéniture, elle
arrétera sans doute de sortir du nid lorsqu’elle dominera la ou les femelles qui auront émergé
dans son nid puisque ce sont les femelles dominées qui accomplissent cette tache. C’est donc
la place dans la hiérarchie qui pousse une femelle a fourrager et cela ne dépend pas de son age
puisque de toute fagon, a son émergence elle est totipotente et capable de chasser les
Penicillata. Il semble cependant que les jeunes femelles s’insérent dans le haut de la hiérarchie
(nids T. contumax N62 et N64) comme chez diverses especes de Ponerinae des genres
Pachycondyla F. Smith et Dinoponera Roger (Ponerini) qui se reproduisent aussi
exclusivement par des gamergates (voir Monnin & Peeters 1999 ; Tsuji & Tsuji 2005). Elles
releguent les femelles plus vieilles (celles qui ne sont pas des gamergates) dans le bas de la
hiérarchie ou les en excluent méme, celles-ci, dominées, devront alors peut-étre accomplir les
activités de fourragement si elles ne dominent aucune autre femelle. Une gamergate avec des
ovaires sans ovocytes mats qui paraissaient en voie de dégénérescence, était la fourrageuse du
nid (nid T. contumax N43). Arrivée a la fin de sa période fertile, il ne lui reste peut-étre plus

gue cette activité pour maximiser le développement du nid.
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Le nid T. contumax N62 contient deux gamergates qui ont les ovaires développés avec
des ovocytes mats et des corps jaunes, indiquant qu’elles ont une reproduction active. Leur
comportement est trés similaire, elles ne fourragent pas et méme si 'une domine l'autre, les
deux doivent se reproduire, pourtant ce nid n’a pas beaucoup de couvain (tableau 6-1)
contrairement a d’autres qui contenaient au moins deux gamergates (voir chapitre 5).
Généralement, lorsqu’une hiérarchie de dominance est présente chez une espéce de fourmis a
gamergates, elle régule la reproduction et une seule gamergate monopolise la reproduction
(Ito & Higashi 1991 ; Ito 1993a ; Monnin & Peeters 1999). Dans certains cas cependant, la
gamergate ne participe pas aux interactions agonistiques (Peixoto et al. Rib@pcenera
lucida Emery ou plusieurs gamergates font partie d’une hiérarchie de dominance et certaines
assurent la reproduction de la colonie (Ilto 1993mblyoponesp.), comme cela semble étre
le cas cheZ. contumaxDans un nid avec une gamergate et une jeune femelle, il n'y a pas de
contrble de I'accouplement par la gamergate puisque la jeune femelle peut sortir du nid faire
un appel sexuel pour s’accoupler. Et dans un nid contenant plusieurs femelles, 'une d’elles a
aussi été vue faisant un appel sexuel. La ou les gamergates ne semblent pas réguler les
accouplements des autres femelles, mais si une femelle de la colonie s’accouple, sa
reproduction active au sein de celui-ci dépendra sans doute de sa place dans la hiérarchie,
chez Amblyoponesp., les gamergates de bas rang sont expulsées du nid, sans doute afin de
maximiser la force de travail et le succés reproducteur des gamergates dominantes (lto
1993b). Les jeunes femelles qui ne se sont pas encore fait féconder, rentrent donc en
compétition sans doute afin d’avoir la meilleure position dans la hiérarchie pour pouvoir avoir
un jour la possibilité de se reproduire dans leur nid natal apres avoir été fécondées, plutét que
de fonder leur propre nid, ce qui pourrait étre une entreprise plus risquée. Cependant, un
certain nombre de nids ne contenaient qu’'une seule femelle et la fondation d’un nid par une
gamergate seule est sans doute le mode de fondation privilégié (voir chapitre 5). La femelle
qui vient de se faire féconder dispose toujours de cette option, notamment si la gamergate
dominante déja en place ne I'accepte pas, ce que semble indiquer le fait que le nombre de nids
avec plus d’'une gamergate est bien inférieur a celui des nids avec une seule (voir chapitre 5).
Les femelles qui sont déja gamergates font en effet aussi partie de la hiérarchie, elles sont
presque toujours les femelles dominantes, sans doute afin de ne pas étre évincées de la
reproduction du nid. L’accouplement d’'une femelle dépend évidemment de la présence de
males dans le milieu, mais aussi de son état physiologique, toutes les femelles ne sont pas

réceptives aux males et ceux-ci ne s’accouplent qu'avec les femelles faisant un appel sexuel.
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La femelle a certainement une période de réceptivité a 'accouplement. Si elle ne réussit pas a
s’accoupler, elle devrait rester dans son nid natal s'occuper de la progéniture de femelles
apparentées pour maximiser sa valeur sélective, indirectement. Les femelles fourrageuses qui
sont dans le bas de la hiérarchie ne sont pas fécondées, leurs ovaires ne sont pas dégénérés et
peuvent se développer. Elles ont peut-étre encore la capacité de se faire féconder et il ne
semble pas y avoir d’'inhibition du développement ovarien chez cette espece puisque méme en
présence d’'une gamergate, des femelles ont leurs ovaires en développement. Il n’est pas exclu
toutefois que la réceptivité d'une femelle et son attraction par les males dépendent aussi de
son statut hiérarchique. Chez plusieurs espéces qui se reproduisent exclusivement par
gamergates et dont la régulation de la reproduction est régie par une hiérarchie linéaire de
dominance, les males ne sont attirés que par les femelles dominantes et vice-versa (Ito &
Higashi 1991 ; Monnin & Peeters 1998 ; Ito 1999)

4.2.2. Thaumatomyrmexsp.1

ChezThaumatomyrmesp.1, la régulation de la reproduction et de la division du travail
est plus difficile a analyser, puisque les interactions sociales sont peu nombreuses, notamment
les interactions agonistiques telle la boxe antennaire, et aucune hiérarchie de dominance n’a
éte observee. Les allo-toilettes ne permettent pas de déterminer un ensemble de relations
privilégiés entre femelles, elles peuvent étre ou non unidirectionnelles suivant la colonie et ce
comportement est peu fréquent. Elles ont toutefois été plus observées chez cette espéce que
chez T. contumax Dans des nids avec une ou plusieurs gamergates, les femelles non
fécondées peuvent avoir des ovaires en développement, il ne semble pas y avoir d’'inhibition
du développement ovarien chez cette espéece. Quant a la division du travail, les femelles ont
généralement un profil comportemental tres similaire, elles accomplissent sensiblement les
méme taches. Les états ou actes dans l'aire de fourragement ont été moins observés que chez
T. contumavalors qu’ils correspondent chez cette espéce a la division du travail.

ChezStreblognathus aethiopicitmith (Ponerinae, Ponerini), Ware et al. (1990) relate
aussi qu’il y a peu d’interactions entre les membres de la colonie et aucune hiérarchie de
dominance n'a été mise en évidence contrairement a ce qui se passtrebbmnathus
peetersiRobertson, Cuvillier-Hot et al. (2004) dans les colonies de laquelle il y a formation
d’'une hiérarchie basée sur des interactions agonistiques. Cuvillier-Hot et al. (2004) suggere
gue Ware et al. (1990) ont observé des colonies dont la gamergate était établie depuis
longtemps. Ches&. peetersiil y aurait deux phases dans le cycle de la colonie : une phase

stable qui est caractérisée par le faible nombre d’interactions agressives et la bonne fécondité
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de l'unique gamergate ; alors que lorsqu’une nouvelle gamergate doit remplacer I'ancienne, la
nouvelle femelle dominante dont les ovaires ne sont pas encore bien développés utilise les
agressions pour renforcer sa position (Cuvillier-Hot et al. 2004). La hiérarchie de dominance
est donc formée par les interactions agressives, mais celles-ci ne sont pas impliquées dans le
maintien du biais reproducteur (Cuvillier-Hot et al. 2004). La gamergate se caractérise par la
« courbure gastrale » qui est un comportement de dominance agressive ritualisé dirigé contre
une femelle subordonnée cible et qui consiste a lui mordre la base des antennes, puis a
courber son gastre sous son thorax, exposant ainsi les membranes inter-segmentaires des
derniers tergites abdominaux, tout en la boxant avec ses antennes (Cuvillier-Hot et al. 2004).
Lors de ce comportement la gamergate émettrait un signal chimique a destination de l'autre
femelle, il indiquerait ainsi aux autres femelles sa fertilité et serait suffisant pour maintenir la
stabilité du systéme de régulation de la division du travail de reproduction (Cuvillier-Hot et al.
2004). La courbure gastrale ou tout autre comportement ritualisé chez la gamergate de
Thaumatomyrmesp.1 n'ont pas été observés. Cependant, le faible nombre d’interactions
agressives entre les femelles laisse a penser qu’un signal de fertilité doit aussi exister chez
Thaumatomyrmesgp.1 et permet de réguler le travail reproducteur. Les nids étudiés seraient
alors dans leur phase de stabilité. Ce qui est assez étonnant tout de méme puisqu’ils
contiennent tous au moins une jeune femelle (FC) qui auraient d( perturber la hiérarchie en
place. Celle-ci se met donc sans doute rapidement en place. Cependant, est-il possible qu’un
tel systéme, basé sur un signal chimique reliant dominance et fertilité, existe chez une espéce
dont certains nids contiennent plus d’'une gamergate ? Si toutes deux se reproduisent, ce qui
semble étre le cas ch&@haumatomyrmesp.1, elles devraient avoir un profil chimique
similaire, sauf si le signal de dominance est différent du signal de fertilité seul. Si le systéme
« S. peetersh n'est pas le bon ché@haumatomyrmesgp.1 c’est peut-étre qu’il n'y a pas de
régulation de la reproduction par les gamergates. Omzponera lucidala gamergate ne
participe pas aux interactions agonistiques et ce sont en particulier les jeunes femelles qui
établissent une hiérarchie entre elles, mais celle-ci n'a pas pu étre définie clairement (Peixoto
et al. 2008)Les femelles qui peuvent étre fécondées, doivent étre les seules a participer a la
hiérarchie. ChezZl'haumatomyrmeysp.1 on peut avoir le méme phénomeéne. Mais alors
pourquoi les trois jeunes femelles du nid T. sp.1 N72 n’ont pas été observées interagissant de
maniére agonistique ? Il n’y a peut-étre simplement pas de régulation sociale de la
reproduction cheZhaumatomyrmegp.1, mais alors pourquoi de la boxe antennaire est-elle

guand méme observée ?
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Aucune division du travail n'a été mise en évidence, méme en ce qui concerne les
activités de fourragement sans doute parce qu’elles ont été peu observées. Les femelles restent
immobiles la plupart du temps. Toutes ont pratiqué un type de soin au couvain. Pour le
fourragement, il semble toutefois que comme pburcontumax seulement une ou deux
femelles par nid va fourrager. Le fourragement est donc peut-étre aussi l'unique
comportement qui rentre dans le cadre d’'une division du travailldcreematomyrmesp.1.

Dans certains nids, une différence est constatée entre les femelles suivant leur position
par rapport au couvain dans le nid : certaines restent la plupart du temps immobiles prés de
celui-ci, d’autres, méme si elles sont freguemment immobiles pres du couvain, elles se
positionnent aussi assez souvent dans cet état dans un endroit du nid €loigné de ce dernier.
Cela peut signifier qu’il y a une certaine forme de hiérarchie établie entre les femelles, celle-ci
se traduirait par la distance de la femelle par rapport au couvain. La gamergate fait

généralement partie des femelles qui restent le plus souvent immobiles prés du couvain.

5. Conclusion

Nous avons étudié l'organisation sociale dans les micro-nids de deux especes de
Thaumatomyrmexjui se reproduisent exclusivement par gamergates et qui appartiennent a
deux des trois groupes du genre. Clibaumatomyrmex contumanne espece du groupe
mutilatus une hiérarchie linéaire de dominance régule la reproduction mais aussi le
polyéthisme lié au fourragement. Les accouplements ne semblent pas régulés et la place dans
la hiérarchie parait plus déterminer si une femelle qui vient d’étre fécondée pourra ou non
rester dans son nid natal pour se reproduire, au lieu de devoir fonder seule son propre nid.
Lors d'une étude préliminaire de l'organisation sociale de l'autre espéce de ce groupe,
Thaumatomyrmex mutilatuses résultats semblent similaires a ceuxTdeontumax mais
cette étude n’a pas pu aboutir parce que tous les individus de la colonie n'ont pas pu étre
disséqués, pour étre morts durant la période des observations. TCheamtilatus le
comportement de soumission est encore plus net, la femelle dominée se penche bien vers
'avant, téte rentrée et antennes écartées commentumaxmais elle fait ce comportement
de maniére saccadée, d’avant en arriere en direction de la femelle dominante. Les femelles qui
viennent tout juste d’émerger sont quant a elles mordues principalement par la femelle

dominante pendant plusieurs joUrsQuelques jours aprés leur émergence, elles participent

% Ces données, et les suivantes, proviennent de I'observations des hideut#atusde RioClaro-SP.
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aux boxes antennaires que la femelle dominante donne aux femelles subordonnées, c’est-a-
dire que lorsque celle-ci boxe une autre femelle, la jeune femelle boxe celle-ci en méme
temps que la dominante, sans que cette derniere n’intervienne pour qu’elle arréte ce
comportement. La jeune femelle devrait donc renter dans le haut de la hiérarchie. Un
comportement de « police », par lequel les femelles subordonnées agressent une femelle qui
entre en conflit avec la femelle dominante reproductrice pour prendre sa place, bien connu
chez les fourmis se reproduisant exclusivement par gamergates (voir Monnin & Ratnieks
2001), a semble-t-il aussi été détecté dans un nid, ce qui indique que chez cette espéce on ne
retrouvera peut-étre pas plusieurs gamergates dans le méme nid. L’hémolymphagie larvaire a
aussi été observée chez cette espéce.

Chez Thaumatomyrmexsp.1l, une espéce du groufmrox il n'est pas possible de
vraiment conclure ni sur la division du travail et ni sur la régulation de la reproduction. La
mise en situation instable du nid en retirant la ou les gamergates, pourra, par exemple,
permettre de vérifier I'nypothese d’une régulation du travail reproducteur basée sur le modéle
S. peetersil’analyse du profil d’hydrocarbures cuticulaires sera aussi nécessaire.

Que ce soit poull. contumaxou pourThaumatomyrmegp.1, aucune inhibition de la
reproduction n’a vraiment été observée, alors peut-on vraiment parler de division de la
reproduction si le nid est constitué de gamergates et de femelles non fécondées mais qui
peuvent I'étre et qui pourront donc devenir gamergates a leur tour ? La mise en place d'une
telle division du role reproducteur est une étape essentielle de I'évolution de I'eusocialité et la
présence dans le méme nid de femelles reproductrices et d’autres qui ne se reproduiront
jamais, en constitue I'une des propriétés fondamentales (Wilson 1971). La détermination de la
division du réle reproducteur est cruciale pour déterminer le statut social d’'une espéce. Le nid
est toutefois constitué de femelles reproductrices et non-reproductrices, méme si ces dernieres
pourront devenir des reproductrices plus tard dans leur vie, le soin au couvain est partagée
entre les femelles, méme s'il est peu fréquent, et il y a certainement le chevauchement de
deux générationg,. contumaxet Thaumatomyrmesgp.1 sont donc eusociales.

Le genreThaumatomyrmexgrst composé taxinomiquement de trois groupes différents.
Les deux seules especes décrites du grougdatusont visiblement la méme régulation de
la reproduction et de la division du travail, qui est différente de celle rencontrée chez I'espece
du groupderox étudiée. Il serait donc intéressant d’étudier I'organisation sociale d’espéce du
groupe cochlearis le troisieme groupe, ainsi que d'autres especes du gifeome Cela

pourra permettre d’associer des traits comportementaux caractéristiques a certains groupes
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d’especes. Ces traits pourront méme étre utilisés comme caractéres comportementaux, s'ils
sont caractérisés et caractéristiques, en supplément ou complémentarité des caracteres
morphologiques, afin de construire la phylogénie du genre. Le lien entre un type
d’organisation sociale et I'écologie sera aussi intéressant a déterminer pour mieux comprendre
I'histoire évolutive des especes et des groupes d’especes. L'organisation sociale chez les
espéeces du genrEhaumatomyrmexjui se reproduisent exclusivement par des gamergates
devra aussi étre comparée a celle des especes qui possédent encore des femelles de
morphotype gyne.

Afin d’avoir une meilleure compréhension de I'organisation sociale chez les espéeces du
genreThaumatomyrmexa connaissance de I'histoire de chaque femelle est nécessaire. Lors
de cette étude nous ne connaissions pas ce parametre et les résultats obtenus n’ont pas pu étre
analysés finement et il a fallut émettre de nombreuses hypothéses. Lors de futures études sur
I'organisation sociale dans le geAreaumatomyrmexa premiere étape pourra étre de placer
en élevage une gamergate seule et d’étudier le développement de son nid et le comportement
des individus qui le composeront au fur et a mesure de I'’émergence des imagos. Lorsqu’une
femelle émerge dans un nid, on pourra lui offrir ou non I'opportunité de s’accoupler, si elle
devient réceptive, et d’avoir un nid vacant a disposition. Que devient une femelle qui a pu étre
fécondée ? Que devient une femelle qui ne s’est pas fait féconder ? La connaissance des liens
de parenté entre les femelles d’un nid (structure génétigue) sera aussi nécessaire afin de mieux
comprendre 'organisation sociale dans ces nids et les choix faits par les femelles au cours de
leur vie. Notamment savoir pourquoi et comment deux gamergates peuvent se retrouver dans
un méme nid, ce qui sera sans doute crucial pour mieux comprendre la régulation de la
reproduction.

De petites colonies composées de femelles morphologiquement identiques et toutes
capables de se reproduire est sans doute la forme ancestrale d’organisation sociale chez les
Formicidae. L'étude desThaumatomyrmexet, en général, des autres espéces qui se
reproduisent exclusivement par gamergates, dont l'organisation sociale est similaire en
certains points a celle de I'état ancestral, donnera certainement des informations importantes

sur I'évolution de la socialité chez cette famille d’Hymenoptera.
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Avant-propos

Extraits de la Lecon inaugurale d’Armand de Ricgles au College de France, Chaire de
Biologie historique et évolutionnisme, Lundi 6 mai 1996

« (...) Quelle distinction utile et pertinente doit-on encore proposer aujourd’hui entre
Histoire naturelle et Biologie ?

Il existe sans doute depuis I'Antiquité classique, actuellement au sein de la communauté
scientifique, deux tendances d’esprit bien distinctes qui répondent chacune a une vision assez
différente du projet scientifique concernant la nature animée. Confondues aujourd’hui
institutionnellement — et financierement — sous le terme de Biologie au sens large, ces deux
tendances, également légitimes, sont incarnées par ce que jappellerai respectivement, pour la
commodité des choses, le Biologiste et le Naturaliste.

Le Biologiste est tourné vers la synthése et vers le fonctionnel. Il recherche, derriere la
diversité des vivants, la compréhension de la profonde unité des mécanismes fondamentaux
de la vie. Sa démarche est volontiers réductionniste et fondée sur I'expérimentation. Son objet
d’étude constitue un modeéle pour résoudre une question générale.

Le Naturaliste, lui, est davantage tourné vers l'analyse et vers le structural. La
connaissance de la diversité du vivant, dans I'espace et dans le temps, constitue I'objet de son
enquéte. Sa démarche est volontiers compositionniste et fondée sur la comparaison. Son objet
d’étude a son intérét intrinséque, découlant de ses attributs distinctifs et particuliers.

Ces deux complexions mentales ont nourri, au travers de I'histoire des sciences, un
dialogue souvent paradoxal, voire orageux, spécialement dans notre pays, alors que leur
complémentarité apparait a I'évidence.

Les sensibilités différentes entre le naturaliste et le biologiste correspondent a
I'opposition, classique en Biologie évolutive, entre étude des structuregatiesns», et
étude des mécanismes oprecess». De facon générale, les Sciences de I'évolution et tout
ce que l'on peut appeler la Biologie comparée, ou comparative, recouvrent en effet deux
approches complémentaires qu'’il demeure tout a fait utile de distinguer.

D’une part, il s’agit de documenter le fait évolutif par I'identification de la biodiversité
présente et passée. Ce gigantesque travail de découverte et d'inventaire ne se résume pas a
une simple accumulation de données. L'observation comparative constitue — en soi — un
puissant mode de traitement de ces données. Cette connaissance des structures doit étre
envisagée désormais dans son acception la plus large, a tous les niveaux d’intégration, depuis
les structures moléculaires et cellulaires jusqu'aux structures de I'apparentement
phylogénétique. Elle correspond a la découverte de I'aspect phénoménologique de I'évolution
et répond au projet du Naturaliste.

D’autre part, le projet scientifique ne pourrait se satisfaire de la seule connaissance des
phénomeénes empiriques, mais doit compléter et éclairer celle-ci par la compréhension des
processus. Ainsi se trouve proposée une explication des phénomeénes, en méme temps que
s’ouvre la voie des applications rationnelles. Cette compréhension des fonctions, des
processus biologiques, et d’abord des processus évolutifs, correspond a I'aspect normatif de
I'évolution et répond bien au projet du Biologiste.

Ainsi, dans les sciences de I'évolution, on peut affirmer que le projet de I'Histoire
naturelle demeure distinct, légitime, et qu’il répond a la connaissance des structures ou «
patterns» évolutifs tandis que le projet biologique proprement dit répond a la compréhension
des mécanismes oupkocess» évolutifs.

Finalement, I'opposition au sein du couple infernal « Histoire naturelle/Biologie » ne
trouve-t-elle pas son ultime expression synthétique dans la locution en apparence si simple «
d’étre vivant », dont les deux termes véhiculent respectivement la composante structurale et
fonctionnelle ? (...) »
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A. Synopsis des caractéristiques systématiques, biogéographiques, écologiques et
comportementales du genreThaumatomyrmexmises en évidence dans les précédents

chapitres

1.Le genre ThaumatomyrmeXayr (Ponerinae, Thaumatomyrmecini) est un petit genre
contenant douze especes décrites réparties en trois graggbiedris ferox et mutilatug,
cependant sa diversité réelle est probablement supérieure, et devrait atteindre une trentaine
d’espéces. C'est un genre exclusivement néotropical, rencontré du Mexigue jusqu’au sud du
Brésil, avec des espéeces dans les Grandes Antilles. Cing cas de sympatrie sont connus, chacun
avec deux especes seulement qui different suivant la taille du corps, la largeur de la téte et la
longueur des mandibules, selon un ratio constant. (chapitre 1)

2. Morphologiquement, le3haumatomyrmese distinguent des autres Ponerinae par leurs
mandibules longues, fines et arquées qui portent trois ou quatre dents effilées et pointues.
(chapitre 1)

3. Les especes du genf@aumatomyrmesge rencontrent dans tous les biomes néotropicaux,

sauf la Pampa, du niveau de la mer jusqu’a plus de 2 000 m d’altitude. Elles possédent une
grande capacité d’adaptation et les habitats naturels qu’elles occupent sont trés variés : des
milieux humides des foréts tropicales humides et semi-décidues ; aux milieux plus secs
comme la caatinga, le cerrado, la restinga et la « mata de cip6 » au Brésil, les paturages
denses du Costa Rica ou les foréts seches décidues de Cuba. Des espéeces sont rencontrées
dans des biomes variés, alors que d’autres ont une distribution beaucoup plus restreinte.
Certaines espéces ont aussi réussi a coloniser des milieux anthropisés, notamment des espaces
verts. (chapitre 3)

4. Les Thaumatomyrmé% vivent principalement au niveau de la litiére, mais un mode de vie

plus terricole pour certaines especes ou arboricole pour d’'autres n’est pas a exclure. Leurs
mandibules ne sont pas adaptées a I'excavation de la terre ou du bois, elles exploitent au
mieux les diverses structures creuses ou les cavités préconstruites disponibles dans chaque
ecosysteme. Certaines nidifient ainsi principalement dans les coquilles d’escargot, d’autres
dans les monticules épigés de termitieres, dans I'endocarpe ligneux de fruits, ou encore, dans
des branchettes. Ces structures sont de nature minérale et/ou organique, elles ont des formes

et une architecture interne diverses, mais elles présentent pour la plupart une structure

% Se référer au texte des chapitres pour savoir a partir de quelles espéces chaque conclusion est tirée.
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résistante a I'épreuve du temps et/ou sont placées a I'abri des intempéries. La nidification
dans les coquilles d’escargot est particuliére parce que celles-ci sont peu exploitées par les
autres fourmis. Les femelles ddaumatomyrmexccupent des structures creuses ou des
cavités preconstruites, elles n'ont donc pas besoin d’étre nombreuses pour le construire ou
'aménager, la force d’un groupe n’est pas nécessaire pour ce mode de nidification. (chapitre
3)

5. Les Thaumatomyrmexsont spécialisées dans la prédation des Diplopoda Penicillata
(Myriapoda), cependant elles doivent sans doute aussi chasser occasionnellement d’autres
invertébrés a corps mou, la plus petite espece capture notamment des Collembola
Entomobryomorpha. La prédation des Penicillata est peu commune et chez les fourmis elle est
seulement connue chez des espéces du demigolomyrmexMayr (Proceratiinae). Les
Penicillata sont des Diplopoda au corps mou recouvert de trichomes. Ceux des familles
Polyxenidae et Lophoproctidae possédent des trichomes dentelés sur les faces latérales et
dorsales ainsi que des trichomes dentelés et crochus regroupés en pinceaux au niveau du
telson. Ces derniers constituent la défense physique du Penicillata. (chapitre 4)

6. Un Penicillata capturé par uidhaumatomyrmegst ramené paralysé au nid. La fourmi I'y
dépile avec les tarses de ses pattes prothoraciques, ses mandibules ne lui servent qu'a le
maintenir. La séquence d’épilation est bien définie : les trichomes crochus caudaux sont
laissés sous forme de touffes a I'entrée et sur les parois du nid alors que les trichomes dentelés
latéraux et dorsaux tapissent le sol. Démumatomyrmeforment des tapis dans leur nid,
principalement constitués de trichomes latéraux et dorsaux, et des barrieres et des murs avec
les trichomes caudaux, ces deux derniéres structures représentent une barriére dissuasive au
moins contre les autres fourmis et invertébrés de taille équivalente. C’est une défense passive
dissuasive qui fait le lien entre la fonction prédatrice et la fonction défensive du nid. C’est le
premier cas d’utilisation comportementale de la défense physique de sa proie par un prédateur
afin d’acquérir une défense dissuasive. (chapitre 4)

7. Certaines especes dehaumatomyrmexpossedent les morphotypes femelles gyne et
ouvriére, alors que d’autres n'ont que le deuxieme morphotype et la reproduction est assurée
par des gamergates (femelles de morphotype ouvriére qui sont fécondées et pondent). Ces
femelles, pour se faire féconder, peuvent faire une posture d’appel sexuel a I'extérieur du nid.
Les méles de certaines espéces sont produits toute I'année. (chapitre 5)

8. Les femelles ddhaumatomyrmepondent les plus gros ceufs, en relation a leur taille, des

Formicidae. Leur fécondité s’en trouve réduite. La diminution de la fécondité est une stratégie
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en principe observée chez les insectes au cours du passage de l'état solitaire a celui de
subsocial. (chapitre 5)

9. Les femelles et les méles fibaumatomyrmegeuvent émerger de leur cocon sans aide, ils
possedent déja la couleur des imagos plus vieux et la cuticule est presque complétement
sclérotinisée. Les femelles ont une maturité comportementale précoce. (chapitre 5)

10. Les Thaumatomyrmexnt la capacité de reconnaitre les femelles du méme nid et de
discriminer les étrangéres. Pour les espéces a gamergates, il n'y en a généralement qu’une par
colonie, mais des nids en ont parfois jusqu’a trois. Chaque nid constitue une unité
indépendante des autres. (chapitre 5)

11.Les populations des nids des espéces du gEmaematomyrmesont les plus petites
connues a ce jour pour la famille des Formicidae, avec moins de trois ou quatre femelles en
moyenne par nid. (chapitre 5)

12.Chez certaines especes, une hiérarchie linéaire de dominance, basée sur de la boxe
antennaire, régule la reproduction mais aussi le polyéthisme lié au fourragement, dans un nid
avec plus de deux femelles, la ou les gamergates sont généralement les femelles dominantes et
elles ne vont plus fourrager, contrairement a un nid dans lequel la gamergate est seule avec
une femelle qui vient juste d’émerger. Les accouplements ne semblent pas régulés et la place
dans la hiérarchie parait déterminante pour qu’une femelle qui vient d’étre fécondée puisse ou
non rester dans son nid natal pour se reproduire. Chez d’autres espeéces, il n'est pas possible
de vraiment conclure ni sur la division du travail et ni sur la régulation de la reproduction.
(chapitre 6)

13.La prédation spécialisée sur les Penicillata constitue un avantage sélectif indéniable, elle
permet notamment de limiter la compétition presqu’aux seules espéces du méme genre et
d’acquérir une défense passive dissuasive efficace a moindre codt qui permet aux fourmis a
leur tour d’utiliser des structures creuses ou des cavités peu exploitées par les autres animaux,
telles les coquilles d’escargot, mais aussi de vivre en solitaire ou en petite unité de population.
(chapitre 3, 4 et 5)

14.1L’évolution de la taille des nids chez les espécesTdaumatomyrmexsemble liée
principalement au régime alimentaire basé presque exclusivement de Penicillata qui leur a
permis de vivre en petits groupes grace a I'absence de compétiteurs pour cette ressource et
parce que grace a celui-ci, ces fourmis élaborent une défense passive dissuasive efficace. La
physiologie et le comportement désaumatomyrmexnt sans doute évolué en réponse a

'acquisition de cette capacité a chasser les Penicillata. Elles utilisent de plus des structures
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creuses abondantes dans le milieu, chez certaines espéeces les males sont produits toute
'année et il ne semble pas y avoir de régulation de la reproduction dans les petits nids (une
gamergate et sa fille). Ce qui indique que les femellesTltEumatomyrmexqui sont
théoriquement toutes capables de se reproduire, peuvent toutes se faire féconder et trouver un
site de nidification vacant afin de fonder un nouveau nid. La fondation indépendante par une
gamergate est possible parce gqu’elles sont aussi totipotentes du point de vue comportemental.
Une femelle qui émerge dans un nid peut choisir entre différentes options de stratégies de
reproduction en fonction de son phénotype ou génotype, des conditions environnementales et
notamment de I'environnement social dans son nid natal. (chapitre 3, 4, 5 et 6)

15. La production d'immatures par femelle est supérieure ou égale pour les nids avec une et
deux femelles par rapport a ceux qui ont un nombre supérieur de femelles. La productivité
différentielle en fonction du nombre de femelles dans le nid entraine la diminution de la taille

de la colonie et la pression des prédateurs et des parasites entraine son augmentation car le
comportement social améliore la capacité de défense. La diminution de la pression des
prédateurs et des parasites est supposée avoir pour conséquence une diminution de la taille de
la colonie, voire la suppression entiere du comportement social.Thasmatomyrmex
confirment cette prédiction : leur défense passive et dissuasive est efficace et diminue la
pression des prédateurs, des compétiteurs et sans doute aussi des parasites ; il existe une
productivité différentielle entre les nids en fonction du nombre de femelles ; et celles-ci
forment des nids avec tres peu de femelles. C’est la premiere fois que cette prédiction est

vérifiée. (chapitre 5)

Cinq caractéristiques originales pour la famille des Formicidae ressortent : la prédation
spécialisée sur les Penicillata qui sont paralysés ; la défense passive et dissuasive du nid et des
immatures basée sur l'utilisation comportementale de la défense physique de sa proie ; des
nids dans des structures creuses ou des cavités peu exploitées par les autres fourmis ; des nids
avec moins de quatre femelles en moyenne et de nombreux nids avec une seule femelle ; une
diminution de la fécondité due a la production d’énormes ceufs. La prédation spécialisée sur
les Penicillata est au centre du mode de vie TdesimatomyrmexL.es changements dans

I'histoire évolutive du genre doivent suivre sa spécialisation alimentaire sur les Penicillata.
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B. Histoire évolutive du genreThaumatomyrmex

Il est probable que I'ancétre dEBaumatomyrmese nourrissait d’arthropodes au corps
mou mais n’était pas, ou seulement facultativement prédateur de Penicillata. Il possédait les
morphotypes gyne et ouvriére, et formait déja de petits nids d’'une dizaine de femelles. Il
devait sans doute étre a I'image Blelonopelta deletriMann (Ponerinae, Ponerini) qui se
nourrit principalement de Diplura (Hexapoda) (Wilson 1955), qui forme de petites colonies
avec une gyne et qui posséde des mandibules assez similaires a cdllesutiegtomyrmex
méme si celles des premieres sont plus épaisses. Suivant la taille de l'ancétre des
Thaumatomyrmexcelui-ci pouvait déja se nourrir de Collembola et c’est a partir de la
prédation de cet Hexapoda qu’elles auraient pu développer le comportement d’épilation. La
prédation sur les Penicillata aurait pu ensuite devenir plus fréquente notamment grace a des
modifications morphologiques comme des mandibules devenues plus fines avec des dents
aussi plus fines et longues, ou les soies plus éparses sur le corps, ainsi que des adaptations
comportementales comme la toilette spécifique pour retirer les trichomes. Le comportement
d’épilation partielle a sans doute existé dés le début de la prédation facultative sur les
Penicillata puisque c’est un comportement commun chez les prédateurs de ce type de proies
(e.g.: Ilwata 1941 ; O’Neil 2001). Il se serait ensuite complétement développé lors de
I'acquisition de la spécialisation sur ces Diplopoda. L'épilation devient alors totale et les
différents types de trichomes ne sont plus épilés au méme endroit, permettant peu a peu le
développement et I'acquisition comportemental d'une défense passive dissuasive efficace.
Cette défense aurait, elle, permis alixaumatomyrmexie former des nids avec peu de
femelles et a I'une d’elles de fonder seul son propre nid, mais aussi d’occuper des structures
creuses et des cavités difficilement défendables et peu exploitées normalement par les autres
fourmis, comme les coquilles d’escargot. Ceci a pu étre déterminant puisque leurs mandibules
inadaptées a I'excavation de la terre ou du bois devaient restreindre les sites de nidification
aux cavités déja bien exploitées par les autres fourmis. L'utilisation de structures creuses et de
cavités préconstruites a sans doute aussi favorisé la formation de nids avec peu de femelles.
Dans un cadre évolutif, vivre en petites sociétés a sans doute entrainé la réapparition de traits
primitifs comme la capacité des imagos a sortir seuls de leur cocon et leur maturité
physiologique et comportementale précoce.

La taille des nids chez les espécesTi@umatomyrmexgst un cas extréme chez les
fourmis, méme chez les Ponerinae et si divers facteurs dont la défense ont une certaine

influence (voir chapitre 5), I'un d’eux attire I'attention : la diminution de la fécondité, atteinte
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ici par la fabrication de trés gros ceufs, alors que c’est un trait caractéristique des insectes
subsociaux. Avec la récolte d’'un certain nombre de nid ne contenant gu’'une seule femelle, les
autres avec moins de quatre femelles en moyenne, toutes totipotentes comportementalement
et toutes capables de se reproduire, et la présence d'une stratégie de diminution de la
fécondité calquée sur les insectes subsociaux, on peut se demander ce qu’il en est réellement
de la socialité chez I&haumatomyrmex

Tableau DG-1. Catégories des comportements de nidification chez les Hymenoptera Aculeata
(d’aprés Cowan 1991).

Solitaire : les femelles nidifient seules et provisionnent leurs nids en masse. Elles n'ont pas
d’interactions avec leur progéniture.

Présocial : les femelles présente un comportement social au-dela des interactions sociales
mais qui ne remplissent pas toutes les conditions de I'eusocialité.

Subsocial : les femelles nidifient seules mais interagissent avec leurs larves en
développement notamment en les nourrissant progressivement. Les femelles qui
vivent assez longtemps peuvent étre rencontrées dans le nid avec leurs filles
adultes.

Parasocial : femelles de la méme génération interagissent dans le méme nid. Le
nourrissage progressif est le plus souvent pratiqué.

Communal : chaque femelle construit, pond et provisionne ses propres cellules
contenant sa progéniture.

Quasisocial : toutes les femelles cooperent dans la construction, I'approvisionnement
des cellules & couvain et toutes pondent.

Semisocial : certaines femelles (les reproductrices) pondent la plupart des ceufs. Les
autres femelles (ouvrieres) avec des opportunités de pontes limitées sont
reléeguées aux taches de fourragement, construction du nid et soins aux
immatures.

Eusocial : plusieurs femelles (1) coopérent pour la nidification, (2) présentes une division du
travail reproducteur (comme les especes semisociales), mais il y a aussi un
chevauchement des générations, de telle sorte que les individus de la progéniture
devenus adultes aident leurs parents.

Primitivement eusocial : les colonies sont relativement petites et de courte durée de vie, et
les différences morphologiques entre les femelles reproductrices et les no-
reproductrices sont minimes ou n’existent pas.

Hautement eusocial : les colonies sont relativement populeuses et complexes et ont
souvent une longue durée de vie. La caste des femelles reproductrices est trés
souvent morphologiquement distincte de celle des non-reproductrices.
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C. Quel est le stade social déEhaumatomyrmex?

C.1. Les formes d’organisation sociales chez les Hymenoptera

La plupart des hyménoptéres méenent une vie solitaire, les individus ont généralement
peu de contacts les uns avec les autres, hormis durant les périodes d’accouplements ou lors de
I'exploitation d’'une méme ressource alimentaire. Cependant plusieurs groupes d’especes ont
atteint un certain stade de socialité. On peut distinguer les hyménopteres présociaux des
eusociaux suivant les interactions entre la femelle et sa progéniture, celles entre femelles de
méme génération ou non et suivant la division du travail reproducteur (tableau DG-1).
L’eusocialité est apparue au moins huit fois chez les Hymenoptera Aculeata (Wilson &
Holldobler 2005 ; Schwarz et al. 2007 ; Hines et al. 2007). Les Formicidae forment un groupe
d’Hymenoptera Aculeata monophylétique (Moreau et al. 2006) dont toutes les espéces sont
considérées comme eusociales (Wilson & Hoélldobler 2005). Toutefois, dans certains groupes
d’hyménoptéres sociaux, des espéces ont subi une réVém@iieusocialité vers le stade

subsocial.

C.2. Réversion sociale et point de non retour

Le comportement social peut étre perdu et certaines especes ont pu devenir
secondairement subsocialesg: Wcislo & Danforth 1997). Les Formicidae et les Vespidae
(Hymenoptera, Vespoidea), les abeilles Meliponini et Apini (Apoidea, Apidae Apinae) et les
Isoptera, constituent les principales lignées d’insectes eusociaux, ils ont une origine ancienne
(> 65 MA) (voir Brady et al. 2006) et aucune de leurs espéces n’est connue pour présenter une
réversion vers un comportement solitaire. Chez ces insectes sociaux un « point de non
retour » semble exister parce qu'ils ont sans doute perdu des éléments de leur comportement
gu’il pourrait étre difficile d’acquérir de nouveau (voir Wilson 1971 p. 338). Ce point de non
retour est atteint dés qu’une caste d’ouvrieres anatomiquement distincte apparait et le retour a
un mode de vie solitaire n'est plus possible ou alors peu probable (Hélldobler & Wilson
2005). Tous les cas connus de réversion sociale ne concernent en effet que les especes
primitivement eusociales qui n'ont pas atteint le stade hautement eusocial, telles les abeilles
Halictidae (Apoidea) et les allodapines (Apoidea, Apidae, Xylocopinae) (Wcislo & Danforth
1997 ; Danforth 2002 ; Schwarz et al. 2007 ; Danforth et al. 2003). La réversion sociale est
donc possible, notamment au cours des premieres étapes de I'évolution de la socialité mais

une irréversibilité semble se mettre en place par la suite. Chez les hyménoptéres hautement

b7 C’est-a-dire la capacité d’exprimer un trait.
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eusociaux, cette réversion sociale est possible mais ne peut se faire que graduellement. Trois
étapes intermédiaires peuvent étre envisagées : i) les ouvriéres se révoltent contre I'hégémonie
de la reine et contestent son statut de reproductrice unique; ii) les ouvriéres ne se différencient
plus des reines et une ou plusieurs se chargent de la reproduction ; iii) I'évolution sociale
s'inverse completement de telle sorte qu'une espece eusociale devient solitaire, au moins
facultativement (Gadagkar 1997). Chez les Formicidae, certaines espéces en sont a |'étape
(ii), elles sont passées du stade hautement eusocial & celui de primitivement eusocial
(Gadagkar 1997). Le morphotype g§fhir’existe plus chez ces espéces et la reproduction de

la colonie est assurée par des femelles de morphotypes ouvriéres, les gath¢Reess

1993). Aucune espéce de fourmis n’est connue pour avoir atteint le stade (iii). Les contraintes
pour atteindre ce stade peuvent étre d'ordre génétique : le phénotype des femelles de
morphotype ouvriére ne serait plus totipotent du point de vue du comportement, ces femelles
ayant perdu le répertoire comportemental complet qui permet aux®fedeegouvoir fonder

seule leur nid. Les contraintes peuvent aussi correspondre aux avantages méme du
comportement social : nécessité d'une meilleure défense, d’'une meilleure homéostasie
(régulation de la température et de I'’humidité) et d’'une meilleure division du travail (voir
Wilson 1971 p. 338). Le premier facteur, la protection contre les ennemis naturels, joue
notamment un role clé a tous les stades de I'évolution sociale et solitaire (Wilson (1971 p.
338 ; Lin & Michener 1972 ; Evans 1977).

C.3.Le cas des especes a gamergates du gefligaumatomyrmex des especes

eusociales ?

Le genreThaumatomyrmexgst dérivé suivant sa position phylogénétique (Brady et al.
2006). Certaines especes de ce genre ont des femelles de morphotype gyne et de morphotype
ouvriére, elles sont donc hautement eusociales. Cependant, plusieurs especes se reproduisent
exclusivement par gamergates. Celles-ci peuvent étre considérées comme primitivement
eusociales puisque dans leur nid certaines femelles se reproduisent et d’autres pas (elles
pourront toutefois le faire plus tard), le soin au couvain est partagé entre les femelles, méme
s'il est peu fréquent, et il y a certainement chevauchement de générations. Il y a eu réversion
du stade hautement eusocial au stade primitivement eusocial. Elles remplissent donc tous les

critéeres de I'eusocialité. Cependant, certains traits de I'histoire de vie du genre sont partagés

% Ces différents morphotypes femelles connus chez les fourmis ont été caractérisés dans lintroduction du
chapitre 5.
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avec les insectes subsociaux et d’autres entrainent ces especes vers une possible réversion
sociale compléete.

Les Thaumatomyrmeprésentent une stratégie de diminution de la fertilité, qui est une
caractéristique des insectes qui sont passés du mode de vie solitaire a celui de subsocial. Chez
lesThaumatomyrmex’est le signe d’'une sélection vers le retour a ce dernier mode de vie. La
paralysie des proies est aussi un trait important retrouvé chez les Hymenoptera Aculeata
solitaire et subsociaux. Elle permet a la femelle de remplir une cavité avec des proies qui
seront consommeées au fur et a mesure par la larve.

Dans un cadre évolutif, vivre en petites sociétés a sans doute entrainé la réapparition de
traits primitifs comme la capacité des imagos a sortir seuls de leur cocon et leur maturité
physiologique et comportementale précoce observées cheZ hismatomyrmex Ces
capacités ne sont peut-étre pas si difficiles a récupérer contrairement a ce qu’on pouvait
penser (voir Wilson 1971 p. 338).

Elles forment des micro-nids de femelles totipotentes ; la production d'immatures par
femelle est supérieure ou égale pour les nids avec une et deux femelles par rapport a ceux qui
ont un nombre supérieur de femelles ; elles diminuent la pression exercée par leurs ennemis
naturels en chassant principalement les Penicillata dont elles réutilisent les trichomes pour la
défense passive et dissuasive de leur propre nid, deux traits qui entrainent une diminution de
la taille des nids, voire la suppression entiére du comportement social (Wilson 1971 p. 338).
Leur défense leur permet aussi d’utiliser des structures creuses et des cavités préconstruites,
gui ne nécessitent alors pas de la force et de l'organisation d’'un groupe. Ce systeme de
défense pourrait aussi réguler dans une certaines mesure la température et I’humidité dans les
nids grace aux murs de trichomes la constituant. Quant a I'approvisionnement du nid en
Penicillata, ceux-ci sont assez fréquents et Tlhaumatomyrmexnt sans doute peu de
compétiteurs pour ce type de ressource. Teaumatomyrmexi’'ont donc pas besoin
d’améliorer leur défense, 'homéostasie du nid et/ou la division du travail en développant un
comportement social adapté (voir Wilson 1971 p. 338). Pour elles, la vie en groupe n’est pas
une condition nécessaire a leur survie.

Malgré toutes ces caractéristiques qui pourraient permetffaaumatomyrmed’avoir
un mode de vie subsocial ou solitaire, la composition du nid et les relations entre les femelles
varient avec le développement du nid. Les nids semblent fondés de maniere solitaire, par une
gamergate seule. Suivant la classification des comportements de nidification (tableau 7-1), la

femelle fondant toute seule son nid peut étre subsociale jusqu'a ce que sa premiere fille
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devienne adulte. Si cette derniére commence a l'aider dans I'élevage du couvain avant de

commencer sa propre reproduction, le nid devient eusocial. Si la mére meurt ou migre et que

toutes ses filles deviennent des reproductrices, le nid devient quasisocial. Mais si ses filles

présentent un biais reproducteur, le nid devient semisociall hasmatomyrmere peuvent

pas étre considérées comme complétement subsociales et encore moins comme solitaires.
Elles ne sont qu'a un stade intermédiaire de la réversion sociale. Certains facteurs les

empéchent peut-étre de devenir vraiment subsociales ou solitaires.

C.3.1.Quelques facteurs limitant la réversion deS’haumatomyrmexvers un état
subsocial ou solitaire

Plusieurs facteurs comme les contraintes écologiques, comportementales, génétiques et
morphologiques peuvent maintenir ou dissoudre la socialité. Un facteur limitant le retour vers
un état subsocial pourrait étre le nombre de males et leur constance dans le milieu pour
féconder les femelles qui sont dans leur période fertile. Si la femelle se fait féconder elle
pourra quitter le nid, sinon elle ne pourra probablement pas se reproduire et devrait rester dans
son nid natal comme aide, tant que c’est une stratégie qui lui permet de maximiser sa valeur
sélective, cela correspond a « I'hypothése de la limitation de I'accouplement » de Yanega
(1997). Si le nombre de males est suffisant, toutes les femelles fertiles pourront étre fécondées
et le facteur limitant pourrait devenir le nombre de structures creuses ou de cavités
disponibles pour nidifier (Strassmann & Queller 1989).

Quant aux facteurs limitant le retour vers un état solitaire, ce pourrait étre la dépendance
des immatures, notamment les ceufs et les larves, vis-a-vis des adultes (Wilson 1971 p. 338).
Chez lesThaumatomyrmexcette dépendance est-elle réelle ? N’est-elle pas le résultat d'un
nid qui ne leur permet pas d’étre indépendantes ? Si on place les laiMesudeatomyrmex
dans le méme contexte que les larves des Hymenoptera Aculeata solitaires, il est fort possible
gu’elles arrivent a se développer sans l'aide des adultes. Il leur faudrait une cavité étroite dans
laquelle elles n'ont pas besoin de se déplacer pour atteindre la nourriture, leur cou flexible et
mobile leur suffit amplement pour qu’elles s’approprient une proie qui est prés d’elles ; et les
parois de cette cavité devront étre assez proches pour que les larves puissent accrocher leurs
fils de soie afin de tisser leur cocon. La présence dans ce nid de substances ou d’objets anti-
pathogenes, antifongiques et limitant I'action de 'humidité excessive, tels les trichomes de
Penicillata éparpillés sur les parois, permettrait notamment aux ceufs et aux larves de mieux
survivre. Une dizaine d’anciens nids ibaumatomyrmexnt été trouvés dans les cocons

rigides abandonnés de Lepidoptera Limacodidae, (voir chapitre 3). Ces cocons étaient
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remplis, souvent aux trois-quarts, de trichomes et ils contenaient des cocons vides de
Thaumatomyrmex_e fait que les cocons de Lepidoptera étaient tous vides intrigue. La cavité
laissée libre entre les murs de trichomes pourrait étre idéale pour qu’une larve seule avec la
guantité de Penicillata paralysés nécessaire a son développement puisse se développer comme
beaucoup de larves d’Aculeata solitaires. Cette hypothése est osée, mais ne demande qu’a étre
vérifiée.

Les Thaumatomyrmeavec leurs petits nids aux confins de la subsocialité représentent
un modele intéressant pour étudier la réversion sociale et comment des individus égoistes
peuvent ré-émerger dans un groupe d'individus altrdistdsa sélection de parentéle
développée par Hamilton (1964a, 1964b, 1972) est la plus communément admise pour
expliquer I'évolution de la coopération, notamment parce qu’elle explique I'apparition de
femelles stériles chez les especes hautement eusociales (Griffin & West 2002 ; Foster et al.
2006a, b ; Boomsma 2007 ; West et al. 2007). Mais elle peut aussi offrir un cadre théorique

pour explorer la réversion sociale (Gadagkar 1997).

C.3.2.La réversion sociale chez les hyménopteres et I'organisation sociale des
espéces derhaumatomyrmexa gamergates a la lumiere de la théorie de

sélection de parentele ou théorie d’Hamilton

La théorie de sélection de parentele prédit qu’'un trait altruiste héréditaire peut se
répandre dans la population si B*r > C (1), ou B est 'augmentation en unité de rejetons
produits par le receveur du comportement altruiste ; r est le coefficient de parenté génétique
entre l'individu altruiste et le receveur (portion de genes que laltruiste partage avec le
receveur) par descendance commune ; et C est le colt pour l'altruiste, aussi mesuré en unité
de couvain (Hamilton 1964a, 1964b). Un individu peut ainsi renoncer a sa propre
reproduction s’il aide un individu apparenté et que la productivité résultant de cette
association est supérieure a la somme des productivités que ces individus auraient eu en se
reproduisant seuls. L'évolution de l'altruisme dépend donc de la parenté entre l'individu
altruiste et l'individu receveur de I'acte altruiste, mais aussi des facteurs écologiques, des
contraintes phylogénétiques, des traits d’histoire de vie, et de la performance du groupe qui
peuvent affecter les codts et les bénéfices.

Gadagkar (1997) a réécrit la formule d’Hamilton, toujours pour déterminer les facteurs

promouvant le comportement altruiste, afin de l'adapter a I'étude des guépes Polistinae

% Laltruisme est défini comme tout acte qui augmente la valeur sélective du receveur de l'acte altruiste et
décroit la valeur sélective du donneur (nombre de descendants directs).
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(Hymenoptera, Vespidae) dont les femelles ont, comme cell€salanatomyrmeplusieurs

choix a I'émergence, entre partir du nid natal pour fonder leur propre nid (stratégie femelle
fondatrice) ou rester dans le nid natal, ne pas se reproduire et travailler pour élever la
progéniture de leur mere (stratégie femelle ouvriere).ll obtient I'équation suivante
Bpo>brs (21°; ou B est la reproductivité intrinséque de la femelle ouvriére, définie
comme la quantité d’individus qu’elle peut élever jusqu'a I'age adulte a condition gu’elle
survive durant leur entiere période de développementest le coefficient de parenté
génetique de la femelle ouvriére par rapport au couvain qu'elle élevest le facteur
démographique de correction pour une femelle ouvriere, défini comme le facteur par lequel la
productivité intrinséque de la femelle ouvriere peut étre dévaluée a cause de la probabilité de
sa mort avant que le couvain gu’elle soigne compléte son développement. Les parametres
correspondants pour une femelle fondatrice sont b, r et s. Au moins trois classes de facteurs
illustrées pap, p, eto ou b, r, et s, peuvent contribuer a lI'inégalité de I'équation (2) : facteurs
écologiques ou physiologiqufs> b ; facteurs génétiques> r ; facteurs démographiques

s. Les facteurs écologiques, physiologiques et démographiques ont tendance a faire pencher la
balance en faveur du comportement « ouvriére » alors que les termes de parenté génétique
favorisent plutot le comportement de nidification solitaire (Gadagkar 1997). Inversement, si
une espéce d’'insecte social subit une réversion sociale et devient éventuellement solitaire, on
peut dire que le comportement solitaire (égoiste) sera favorisé par rapport a l'altruisme
lorsque B p o <brs (3). Suivant la valeur des parametres, le modéle du succés reproducteur
global d'une femelle («inclusive fitness ») développé pour comprendre [|'évolution de
laltruisme est symétrique en ce qui concerne la direction et peut favoriser I'évolution de
I'altruisme ou de I'égoisme (Gadagkar 1997). Dans le ca3 limsmatomyrmexeur défense

passive efficace aurait tendance a favoriser le comportement égoiste, alors que les deux autres
parametres (génétique et démographique) font pencher la balance ver l'altruisme et c’est sans

doute pour cela que l8haumatomyrmer’ont pas pleinement atteint le stade subsocial.

C.3.3.En quoi les Thaumatomyrmexpeuvent-elles aider & mieux comprendre
I'origine de la socialité chez les Hymenoptera ?
Comprendre les processus impliqués dans I'évolution du comportement social est
devenu I'un des défis les plus stimulants de la biologie moderne dans le cadre des théories de
I'évolution. Contrairement a certaines abeilles et guépes, les fourmis ne présentent pas de

variations importantes des formes d’organisation sociale, de solitaire a eusociale. Elles ne sont

0 Cette formule est basée sur Queller (1990).
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donc pas considérées comme utiles pour étudier I'évolution sociale. Cependant, dans certaines
especes, les femelles sont totipotentes et les réles sociaux sont flexibles : les femelles ont le
potentiel pour se comporter de maniére altruiste ou de se reproduire directement. C’est le cas
pour les especes a gamergates du gémae@matomyrmedont les autres particularités offrent

de nouvelles perspectives et en font un modéle pour les études sur les conditions qui peuvent
conduire a la suppression du comportement social. Celui-ci peut donc aider a mieux
comprendre les facteurs qui ont amené a I'apparition et a la maintenance de I'eusocialité,
notamment chez les Formicidae. Les réversions sociales aident a mieux comprendre ce qui est
nécessaire et/ou suffisant pour maintenir la socialité ou au contraire la dissoudre.

Les premiers résultats déja obtenus confirment pour la premiere fois une prédiction
avancée par Wilson (1971 p. 338) sur I'importance de la pression des prédateurs et des
parasites. L’absence de ce type de pression, combinée a une productivité différentielle suivant
le nombre de femelles dans le nid, peut conduire a la diminution ou la suppression du
comportement social. Les réversions sociales (diminution de la socialité) chez les autres
Hymenoptera est, elle, le plus souvent basée sur les conditions environnementales qui
empéchent notamment le chevauchement des générateogs Tierney et al. 2008 ; voir
Wilson 2008). L’évolution sociale chez l@haumatomyrmegn direction d’'une réversion a
un état subsocial, est donc basée sur des facteurs différents de ceux connus chez les espéces
d’hyménopteres qui ne sont plus eusociales. L'ancétreTdasmatomyrmexest surtout
hautement eusocial, ce serait I'unique cas connu d’une réversion du stade hautement eusocial
vers le stade subsocial.

S'il s'avére effectivement que les espéces a gamergates du hesmenatomyrmex
représentent un bon modele pour I'étude de I'évolution sociale, la présence de deux
gamergates dans certains nids met potentiellement en doute le concept de la monogynie (une
seule femelle reproductrice par nid) comme étant I'état ancestral chez les fourmis (voir
Hughes et al. 2008), surtout que les nids avec plusieurs gamergates ont une productivité

supérieure a ceux qui n’ont gu’'une gamergate.

Les especes a gamergates du g@&haumatomyrmege posent en modele alternatif de
I’évolution, vers une réversion, de la socialité chez les Hymenoptera. La contrainte écologique
lite a la pression de prédation et de parasitisme a pu étre étudiée et nous avons montré son
rble essentiel dans l'histoire de vie de ces espéces comme son influence sur d'autres

contraintes écologiques, telles celle liée aux sites de nidification. Les autres types de
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contraintes : morphologiques, comportementales et notamment génétiques, qui n’ont pas été

étudiées ici, ont aussi leur importance et pourront constituer les futurs axes de recherches.
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RESUME

Toutes les especes de fourmis sont eusociales, cela implique notamment la division du travalil
reproducteur entre femelles reproductrices et d’autres plus ou moins stériles. Certaines
especes, telles plusieurs du gerreaumatomyrmexont subi une réversion du stade
hautement eusocial vers le stade primitivement eusocial ou aucune différence morphologique
n'existe entre les femelles qui se reproduisent et les autres. Chez ces espéces de
Thaumatomyrmegui se reproduisent exclusivement par gamergates (femelles de morphotype
ouvriere fécondées et pondeuses), les femelles sont totipotentes comportementalement et
reproductivement. Plusieurs gamergates peuvent cohabiter dans le méme nid. La régulation de
la reproduction et de la division du travail a été difficile a déterminerThasmatomyrmex
occupent quasiment tous les biomes néotropicaux, vivent dans des milieux autant secs
gu’humides, du niveau de la mer a 2000m d’altitude. Leur régime alimentaire peu commun
est spécialisé sur les Penicillata dont elles reutilisent la défense physique basée sur les
trichomes crochus, afin de construire une défense passive dissuasive. Ce comportement est
unique. Cette défense leur permet d’utiliser au mieux les structures creuses dans le milieu et
notamment des sites de nidification peu exploités par d’'autres fourmis telles les coquilles
d’escargot. Il leur permet surtout de diminuer la pression exercée par les prédateurs,
compétiteurs et parasites. Cette défense combinée & une capacité de production de
descendants par femelle qui favorise les petits nids, aurait pour conséguence une sélection
orientée vers la diminution de la taille des sociétés, voire la suppression du comportement
social. Cette prédiction est vérifiee pour la premiére fois graceThawmatomyrmexui

forment les plus petits nids connus chez les Formicidae avec moins de quatre femelles en
moyenne. Toutes ces caractéristiques les aménent aux confins de la subsocialité, voire a la
réversion vers le stade solitaire.

Natural History of the Neotropical ant genus Thaumatomyrmex Mayr 1887 (Arthropoda,
Insecta, Hymenoptera, Formicidae, Ponerinae, Thaumatomyrmecini)

ABSTRACT

All ant species are eusocial and thus exhibit a reproductive division of labour between fertile and more
or less sterile individuals. Some species, such as several of theTtumsatomyrmexhave reverted

from being highly eusocial to a primitively eusocial state where no morphological differences exist
between reproductive and non-reproductive femaleShitumatomyrmesgpecies where reproduction
exclusively stems from gamergates (mated and laying worker-like females), all females are
reproductively and behaviourally totipotent. Several gamergates can coexist in the same nest. The
regulation of reproduction and division of labour was hard to determlmaumatomyrmespecies

occupy almost all neotropical biomes, living as much in humid as dry habitats, and from sea-level to
2000m. Their very unusual specialised diet consists of Penicillata, whose hooked trichomes are reused
as a deterring passive defence: this behaviour is unique. This defence allows them to take better
advantage of hollow structures present in the habitat and underused by other ant species, such as snalil
shells. It mostly greatly reduces pressures associated with predation, parasites and competition. This
defence behaviour, combined with a per female fertility promoting small nests, seems to select for a
reduction in the size of societies, or even to a suppression of social behaviour. This theoretical
prediction is thus for the first time evidencedTihaumatomyrmexvhere the smallest nest size ever
recorder in Formicidae (less than four females on average) can be found. All these characteristics
bring them to the fringes of subsociality, or even to a unique reversion to become solitary.

DISCIPLINE : Ethologie

MOTS-CLES : Thaumatomyrmexprédation spécialisée, Diplopoda Penicillata, défense passive
dissuasive, coquille d’escargot, gamergate, primitivement eusocial, réversion sociale, diminution
fertilité, subsocialité.
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