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RESUME

L’efficacité de la reproduction coloniale des fourmis est I'un des principaux facteurs
responsables de leur succes écologique. Celle-ci est intimement liée a la morphologie des
reproductrices. La stratégie adoptée par beaucoup d’espéces est la fondation indépendante
par des reines ailées solitaires. Ces reines disposent d’'une grande quantité de réserves
métaboliques et d'un gros thorax contenant les muscles alaires. Cependant la fission
coloniale, ou les reproductrices sont complétement dépendantes des ouvrieres, est une
alternative répandue. Parce que les ouvriéres n'ont pas d’ailes, la fission s’effectue sur le sol
et les reines ailées ont souvent disparu.

Nous avons étudié les causes, mécanismes et conségquences du passage de la
fondation indépendante & la fission, a la fois au niveau colonial et au niveau individuel. Pour
ce faire nous avons combiné plusieurs approches : morphométrie, dissection des ovaires,
comportement, modélisation et analyse de la démographie des colonies. Nous avons montré
gue le passage a la fission, provoqué par des conditions environnementales ou propres aux
reines qui rendent la fondation indépendante trop difficile, entraine la perte des reines ailées
et leur remplacement par des reproductrices apteres (= sans ailes), ainsi qu'une modification
de I'organisation coloniale.

Lorsque les ouvrieres peuvent se reproduire, elles représentent une solution
immédiate pour remplacer les reines ailées. Nous avons montré que le passage du milieu
tropical au milieu tempéré provoque ce remplacement chez Rhytidoponera. Cependant dans
le cas ou les ouvriéres ne peuvent pas s’accoupler, des reproductrices apteres distinctes des
ouvriéres peuvent évoluer. Celles-ci sont trés variables et nous avons choisi d’étudier des
espeéces représentatives de cette diversité.

Chez Platythyrea et Odontomachus, chaque colonie ne possede qu'une seule
reproductrice dont la fonction est exclusivement la ponte. On parle de caste reproductrice
dédiée. Ces reproductrices ne sont produites qu’en petite quantité. Elles se caractérisent par
un thorax généralement simplifié par rapport aux reines ailées, mais par une fécondité qui
peut étre importante. Ainsi nous avons montré que dans les espéces de Cerapachys ou les
reproductrices sont plus grosses et plus fertiles, la taille des colonies est plus importante.
Ceci facilite probablement les raids dans les colonies dautres fourmis dont elles se
nourrissent.

Au contraire chez Mystrium, on trouve de nombreux membres de la caste
reproductrice dans chaque colonie, et seule une minorité est accouplée et se reproduit. Les
autres individus participent aux taches a l'intérieur du nid au coté des ouvriéres. On parle de
caste reproductrice polyvalente. Ce systéme offre une plus grande plasticité dans la division
des taches, qui le rapproche du systéme a ouvrieres reproductrices. Nous avons contrasté
ceci avec une espéce du méme genre possédant des reines ailées.

Les mécanismes développementaux a 'origine de ces reproductrices pourraient étre
similaires a ce que l'on trouve chez les insectes solitaires aptéres : la caste reine serait
modifiée et perdrait les ailes. Cependant, nous suggérons que la possibilité de créer un
nouveau phénotype par recombinaison des traits des castes reines et ouvriéres est une
alternative plus probable, et qui offre un potentiel évolutif plus large, notamment chez les
espéces ou reine et ouvriéres sont trés différentes et ou une vaste gamme d'intermédiaires
est alors possible. Des études développementales sont nécessaires afin de comprendre
l'origine ontogénétique des reproductrices apteres. L'évolution des reproductrices aptéres
des fourmis illustre qu’en plus des changements génétiques, la plasticité phénotypique est
capitale pour la mise en place de nouveaux systemes biologiques.

Mots-clés : reine ailée, reproductrice aptére, gamergate, ergatoide, caste intermorphe,
dispersion, morphométrie, comportement, dimorphisme ovarien



ABSTRACT

From independent foundation to fission :
Evolution of colonial reproductive strategies in an ts

The efficiency of colonial reproduction in ants is one of the main factors responsible for their
ecological success. It is tightly linked to the morphology of reproductives. The strategy
performed by many species is independent colony foundation by solitary winged queens.
These queens have large metabolic reserves and thorax with wing muscles. However,
colony fission, where reproductives are completely dependent on workers, is a widespread
alternative. Because workers are wingless, fission occurs on the ground and winged queens
have often disappeared.

We studied the causes, mechanisms and consequences of the shift from independent
colony foundation to fission, at both colonial and individual levels. For this purpose, we
combined several approaches: morphometry, dissection of ovaries, behaviour, modelling and
analysis of colonial demography. We showed that the shift to fission, triggered by
environmental or queen-related conditions that make independent foundation too difficult,
leads to the loss of winged queens and their replacement by wingless reproductives,
together with changes in colonial organization.

When workers can reproduce, they are a straight-forward substitute for winged
gueens. We showed that the transition from a tropical to a temperate environment leads to
such a replacement in Rhytidoponera. However, in species where workers cannot mate,
wingless reproductives distinct from workers can evolve. These are very variable and we
chose to study species that illustrate this diversity.

In Platythyrea and Odontomachus, each colony only has a single member of the
reproductive caste whose sole function is egg-laying. These reproductives are produced
parsimoniously. Their thorax is generally simplified relative to winged queens, but they can
be highly fertile. For instance, we showed that in Cerapachys species where reproductives
are larger and more fertile, colony size is larger. This probably increases the efficiency of the
raids that they perform in colonies of ant which they feed on.

In contrast, in Mystrium, numerous members of the reproductive caste occur in each
colony, and only a few actually mate and reproduce. Unfertile individuals perform non-
reproductive tasks together with workers. Thus they are a multi-purpose reproductive caste.
This system makes division of labour more plastic, similarly to species with reproductive
workers. We contrasted this with a congeneric species having winged queens.

The developmental mechanisms that gave rise to these wingless reproductives could
be similar to those found in wingless solitary insects, i.e. the queen caste could be modified
and lose wings. However, we suggest that the possibility to create new phenotypes by
recombining traits from queen and worker castes is a more likely alternative. It offers a wider
evolutionary potential, particularly in species where queens and workers are very different
and where many intermediate phenotypes are possible. Developmental studies are needed
in order to understand the ontogenic origin of wingless reproductives. The evolution of
wingless reproductives in ants shows that, in addition to genetic changes, phenotypic
plasticity is a key mechanism to implement new biological systems.

Keywords : winged queen, wingless reproductive, gamergate, ergatoid, intermorph caste,
dispersal, morphometry, behaviour, ovarian dimorphism
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Introduction

Les insectes sociaux, notamment les Hyménopteres (guépes, abeilles, fourmis) et Isoptéres
(termites), représentent 15% de la biomasse animale terrestre (Chapuisat and Keller, 1997).
Ce succeés écologique considérable est en partie lié a l'efficacité de la division des taches
entre les castes reine et ouvriere, aboutissant au fonctionnement intégré et amélioré de la
société, ce qui a donné naissance au concept de super-organisme. Ce terme désigne en fait
une entité bien précise, la colonie. Son importance écologique est capitale puisqu’elle
représente l'unité de reproduction des insectes sociaux. Au dela de la reproduction
individuelle (nombre d'ceufs pondus par la reine), c'est lefficacité de la reproduction
coloniale qui détermine le succes de l'espéce. Les différentes stratégies de reproduction
coloniale sont pourtant mal connues et souvent décrites comme des cas particuliers. Un
effort de synthése est nécessaire. De plus une approche évolutive préciserait les causes,
mécanismes et conséquences des changements de stratégie.

Les fourmis sont les insectes sociaux qui présentent le plus vaste panel de
stratégies de reproduction coloniale, en relation avec la diversité de leur mode de vie
(habitat, régime alimentaire, symbiose et parasitisme : Passera and Aron, 2005). Elles sont
donc un modéle idéal, que nous avons choisi pour cette problématique. Les résultats
obtenus, au dela d’'un intérét fondamental, peuvent aider a comprendre les raisons de la
progression des fourmis invasives (notamment Solenopsis invicta : Morrison, 2002).

Nous rappellerons tout d’abord les grandes lignes du fonctionnement des colonies
de fourmis, puis nous aborderons les deux principaux types de fondation coloniale et la
transition de I'un a l'autre. Enfin nous préciserons les objectifs de nos travaux.

1. Généralités sur I'organisation typique d’une col onie de fourmis

Afin de pouvoir aborder la reproduction coloniale et ses enjeux, il est important de
comprendre 'organisation interne des colonies de fourmis. En effet nous allons voir qu'elle
est loin d’étre constante, que ce soit au cours du temps ou entre colonies.

1.1. La division des taches chez les Hyménoptéres s  ociaux

Chez les Hyménoptéres sociaux (guépes, abeilles, fourmis), tous les individus n’effectuent
pas I'ensemble des taches. Les différents travaux sont distribués de maniére déséquilibrée
entre les membres de la colonie, ce qui permet d’en augmenter l'efficacité par I'entrainement
et I'absence de perte de temps durant le changement de tache (par exemple chez les
ouvrieres de l'abeille Apis mellifera : Seeley, 1982). On parle de polyéthisme. L'exemple
principal est la division de la reproduction : une minorité des individus se focalise sur la
production d'ceufs, tandis que les autres effectuent les taches non-reproductrices, qui
incluent le soin au couvain, I'entretien et la construction du nid, sa défense, et la recherche
de nourriture, aussi appelée fourragement (par exemple chez les guépes Polistes and
Ropalidia : Premnath et al., 1994; Reeve, 1991). Un polyéthisme basé sur I'dge est souvent
également présent, c’est a dire que les jeunes individus tendent a se concentrer sur les
travaux a l'intérieur du nid, tandis que les individus plus agés effectuent les taches externes,
plus dangereuses (par exemple chez Apis mellifera : Huang and Robinson, 1996). Si la
division des taches s’effectue entre individus morphologiquement identiques chez certaines
guépes et abeilles, et est donc régulée comportementalement et réversible, il n’en est pas de
méme chez la plupart des fourmis, ou des castes morphologiques ont évolué.



1.2. Les castes morphologiques des fourmis : haplo- diploidie et polyphénisme

Les fourmis possédent un systéme complexe de castes. Comme tous les Hyménopteres
sociaux, le sexe des individus est déterminé génétiquement, par la ploidie de I'ceuf. Un ceuf
non fécondé donne naissance a un male, tandis qu'un ceuf fécondé donne naissance a une
femelle (Crozier and Pamilo, 1996; Evans et al., 2004). Les males n’ont d’autre réle que la
reproduction et ne participent pas aux taches de la colonie. Les colonies sont donc
exclusivement composées de femelles en dehors de la période de reproduction. A partir d’'un
méme ceuf fécondé, et donc d’'un méme génotype, plusieurs phénotypes de femelles adultes
distincts peuvent étre produits, qu’on appelle castes. On parle de polyphénisme car c’est
I'environnement qui détermine la caste, et non les genes. Le déterminisme des castes est
tres étudié, et I'on sait qu'il est basé sur des stimuli externes recus par les larves (nourriture,
température, phéromones), qui agissent par I'intermédiaire d’hormones (hormone juvénile et
ecdystéroides) pour diriger le développement vers des programmes distincts (Evans and
Wheeler, 2001). Il en résulte l'existence d'adultes femelles aux taches différentes,
prédéterminées et irréversibles : reines et ouvrieres. Chez certaines especes, on trouve
également des soldats (Baroni Urbani, 1998) et ouvriéres polymorphes (par exemple, chez
les fourmi champignonniste, les petites ouvriéres s'occupent de la culture du champignhon
tandis que les grandes récoltent les feuilles servant a nourrir le champignon : Wilson, 1980).
Ce polyéthisme de caste permet une efficacité maximale, surtout dans les grandes colonies
ou un déséquilibre dans le ratio des castes est peu probable et donc la perte de plasticité ne
pose jamais probléme (Gautrais et al., 2002).

1.3. Le cycle de vie d’'une colonie

Le cycle de vie d’'une colonie de fourmis typique (Figure 1) peut étre divisé en trois phases
(Holldobler and Wilson, 1990). Durant la phase de fondation, les futures reines (ou gynes)
quittent le nid ou elles sont nées et s’'accouplent pendant un vol nuptial. Le sperme des
males, stocké dans un réservoir dans I'abdomen des reines appelé spermatheque, assure la
fécondation des ceufs durant toute la vie de la reine, de sorte qu'aucun accouplement
ultérieur n'est nécessaire. Aprés étre retombées au sol, les reines arrachent leurs ailes
devenues inutiles, cherchent un site de nidification et commencent a y pondre et a élever les
premieres larves. Celles ci donnent naissance a des ouvrieres qui prennent en charge toutes
les taches autres que la reproduction. La colonie peut ne produire que des ouvriéres pendant
plusieurs années : c’est la phase de croissance. Elle doit en effet atteindre une certaine taille
pour pouvoir produire un nombre suffisant de sexués, males et gynes, durant la phase de
reproduction. Suite a la mort de la reine, la colonie est généralement condamnée a
disparaitre (quoique d'autres options existent, notamment I'adoption de jeunes reines de la
colonie ou d'une autre : Heinze and Keller, 2000).
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CROISSANCE

Figure 1. Le cycle de vie d'une colonie de fourmis.

Vol nuptial chez Acromyrmex (a) ; accouplement chez Carebara (b) ; reine d’Acromyrmex s'étant
arraché les ailes; reine de Pheidole isolée dans une domatie de la plante Tococa (d); reine
d’Amblyopone sur son couvain (e) ; ouvrieres d’Amblyopone s’occupant d’oeufs (f), de larves (g) et de
pupes (h) ; production de males (i) et de reines (j) d’Amblyopone. Photos © Alex Wild sauf (b) ©
Christian Peeters.




2. La fondation coloniale

De toutes ces phases, la fondation coloniale est la plus critique. Nous allons voir pourquoi.
2.1. Les reines de fourmis, solitaires pendantlaf  ondation indépendante

Si les reines de fourmis sont souvent considérées comme des pondeuses assistées par les
ouvrieres, ce qui est le cas au sein d’'une colonie établie, ceci n’est pas vrai durant tout le
cycle colonial. En effet, les colonies sont généralement fondées par des reines seules. Ceci
signifie qu’elles doivent étre capables de disperser, de trouver un site propice, et d’élever
des jeunes jusqu’a I'dge adulte sans aucune aide. Les reines de fourmis doivent donc
posséder tous les traits d'insectes solitaires pour étre capable d’effectuer une fondation.

2.2. Le succes de la fondation indépendante claustr  ale

Les reines de fourmis ne quittent pas la colonie ou elles sont nées sans étre préparées. Elles
recoivent en effet une quantité de nourriture beaucoup plus importante que les ouvrieres
durant le développement larvaire et une fois adultes avant le vol nuptial. Elles disposent
donc, le jour de leur départ, d'une grande quantité d’énergie pour effectuer la dispersion. Par
ailleurs, une fois le site de fondation trouvé, elles s’y enferment completement et utilisent
leurs réserves de protéines (Wheeler and Martinez, 1995; histolyse des muscles alaires :
Roff, 1990) et de graisse (Passera and Keller, 1990) pour nourrir les larves sans jamais avoir
besoin de sortir. La mortalité est donc essentiellement présente durant la phase de
dispersion. Ce mode de reproduction coloniale, appelé fondation indépendante claustrale,
est répandue chez les fourmis, et probablement responsable de leur succées écologigue
(Figure 2a). Cependant on ne la trouve pas chez toutes les fourmis. En effet, elle n'est
possible que si les reines sont beaucoup plus grosses que les ouvriéres, de sorte qu’elles
puissent en produire plusieurs sur leurs seules réserves, éventuellement de plus petite taille
(Porter and Tschinkel, 1986). Ceci n'est le cas que chez les fourmis dites ‘supérieures’,
notamment les sous-familles Formicinae et Myrmicinae. Les autres fourmis ne peuvent donc
pas effectuer la fondation claustrale.

2.3. Les difficultés de la fondation indépendante n  on claustrale

Lorsque la différence de taille entre reines et ouvrieres est faible, comme chez les sous-
familles Ponerinae, Amblyoponinae, Myrmeciinae et Ectatomminae, les reines ne peuvent
pas élever les premieres ouvrieres simplement a partir de leurs réserves. Ces reines doivent
donc sortir de leur nid durant la fondation afin de récolter la nourriture nécessaire (Haskins
and Haskins, 1951; Johnson, 2006). On parle de fondation indépendante non claustrale
(Figure 2b). La mortalité augmente alors fortement, puisqu’en plus de la mortalité liée a la
dispersion, les reines sont soumises a la prédation, aux parasites et a la déshydratation
durant le fourragement (Brown and Bonhoeffer, 2003). Cette stratégie est ancestrale chez
les fourmis (méme si elle a réévolué secondairement chez quelques espéces qui effectuaient
la fondation claustrale: Johnson, 2002) puisque I'ancétre des fourmis ne possédait pas de
castes morphologiques, c’est a dire que les adultes étaient morphologiquement identiques et
leur fonction était déterminée comportementalement, comme chez les guépes actuelles du
genre Polistes (Reeve, 1991). Ces individus polyvalents n’étaient pas spécialisés pour la
fondation indépendante claustrale. Au vu des difficultés pour effectuer la fondation
indépendante, de nombreuses especes ont opté pour une stratégie de fondation coloniale
alternative.



2.4. Le passage a la fission

Chez certaines espeéces, les futures reines quittent la colonie ou elles sont nées, non pas
seules, mais accompagnées d'un groupe d'ouvrieres. Ce phénomeéne est appelé fission
(Figure 2c). Toutes les taches sont effectuées par les ouvriéres, et la mortalité des reines
s’en trouve réduite puisqu’elles ne font que se concentrer sur la ponte. L'accouplement
s’effectue a proximité du nid, avant ou apres la fission, par attraction des males a l'aide de
phéromones (Hoélldobler and Haskins, 1977). Le phénoméne de fission a rarement été
observé directement dans la nature (Briese, 1983; Lenoir et al., 1988; Fernandez-Escudero
et al., 2001; Peeters and Ito, 2001), mais des études de génétique des populations I'ont mis
en évidence (par exemple Giraud et al., 2000). En effet la dispersion a des conséquences
importantes sur la structure génétique des populations (Bohonak, 1999), et la fission se
caractérise par une faible dispersion des femelles, visible au niveau de '’ADN mitochondrial,
mais une forte dispersion des males, visible au niveau de 'ADN nucléaire.
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3. Les conséquences évolutives du passage de la fon dation indépendante a la
fission

L'unité de reproduction est la future reine lors de la fondation indépendante, mais le
‘propagule’ constitué de plusieurs ouvrieres et d’'une future reine lors de la fission. Les
conséquences de la fission sont multiples.

3.1. Au niveau colonial : modification de I'investi ssement dans les castes

Afin de pouvoir produire des propagules de fission en taille et nombre suffisants, les colonies
doivent rediriger leur investissement vers la production d’'un plus grand nombre d’ouvriéres
pour accompagner les futures reines (Pamilo, 1991). La limitation du nombre d’ouvriéres
pouvant étre produites d’'une part, et le succes important des propagules de fission par
rapport aux gynes effectuant la fondation indépendante d'autre part, aboutissent a la
production d’un nombre restreint de gynes et de propagules de fission.



3.2. Au niveau individuel : modification du phénoty pe des reproductrices

Le passage de la fondation indépendante a la fission modifie drastiquement la dispersion. En
effet, les gynes seules dispersent a longue distance par le vol. Au contraire, comme les
ouvrieres de fourmis n’ont jamais d’ailes, les jeunes reines accompagnées d’ouvriéres n’ont
d’autre choix que de disperser a courte distance sur le sol. Si la fission est la seule stratégie
de reproduction coloniale viable, toutes les structures colteuses associées a la fondation
indépendante chez les gynes vont étre contre-sélectionnées, notamment celles associées
avec le vol (ailes, thorax volumineux, muscles alaires). Les reproductrices des especes
effectuant la fission tendent donc a devenir aptéeres, c’est a dire sans ailes (Peeters and Ito,
2001, Figure 3).

= >

Figure 3. Diversité morphologique des reproductrice s de fourmis.

Chez les fourmis, les reines ailées (a, b) et les reproductrices apteres (c, d) peuvent étre beaucoup
plus grosses que les ouvriéres (a, ¢) ou bien d'une taille similaire (b, d). Reine ailée de Lasius (a),
reine ailée d’Amblyopone (qui a arraché ses ailes, b), reine aptére de Neivamyrmex qualifiée de
dichthadiiforme de par sa grande taille (c), intermorphes aptéres de Mystrium (orangées, d). Quel que
soit le dimorphisme, le passage de la fondation indépendante a la fission est associé a une diminution
de la taille du thorax et a une simplification de sa structure. Photos © Alex Wild.

4. Problématigue et objectifs

Les grandes lignes du passage de la fondation indépendante a la fission présentées dans
cette introduction ne constituent en fait qu'une partie du phénoméne. En effet de
nombreuses études ont récemment mis en évidence un foisonnement d’espéces effectuant
la fission de maniére trés variée (morphologie des reproductrices, organisation des colonies).
De plus la phylogénie moléculaire des fourmis (Moreau et al., 2006; Brady et al., 2006)
apporte certains bouleversements au niveau de la systématique (Figure 4), et confirme la
multiplicité des passages de la fondation indépendante a la fission. Ainsi le moment est idéal
pour essayer de remédier a la méconnaissance des causes, mécanismes et conséquences
de cette transition. Le but de nos travaux est de mieux la comprendre, a travers I'étude de
genres-clé ou des stratégies alternative coexistent ou ont coexisté dans le passé.
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4.1. Quelles sont les différentes fagons d’effectue  r la fission ?

Nous souhaitons catégoriser les espéces se reproduisant par fission, a partir de leurs
caractéristiques au niveau colonial et individuel.

4.1.1. Investissement dans les différentes castes

Quelques études récentes ont montré que certaines espéces se reproduisant par fission
produisent tout de méme un grand nombre de reproductrices (par exemple Technomyrmex
brunneus : Tsuji et al., 1991; Yamauchi et al., 1991). Nous avons cherché et étudié des
espéces présentant une telle organisation afin de déterminer la fonction de ces individus.
Nous les avons notamment comparées avec des especes ou les reproductrices sont
produites en faible quantité.

4.1.2. Morphologie des reproductrices

Le nombre de termes employés pour décrire les reproductrices aptéres de fourmis est vaste
et ceci refléte leur diversité morphologique (Figure 5). Ainsi déja en 1910, Wheeler donne
une série de définitions des différents types de femelles intermédiaires entre reines ailées et
ouvriéres, aux structures alaires plus ou moins développées. Certains types assurent la
reproduction. L'ergatogyne (= ergatomorphe ou ergatoide) est une femelle ressemblant a
une reine ailées mais sans ailes. La pseudogyne est une forme ressemblant plutét a une
ouvriére, mais avec un thorax plus complexe. La dichthadiigyne (= dichthadiiforme) a un
abdomen trés allongé et volumineux et est typique des fourmis légionnaires. La gynecoide
est simplement une ouvriére reproductrice. D’autres types n'assurent pas de fonction
reproductrice et sont accidentels. La pterergate est une forme d’ouvriére dont le thorax porte
cependant des vestiges d’ailes. Enfin la mermithergate est plus grosse qu’une ouvriére
causée par le parasite nématode Mermis. Nous proposons de clarifier cette terminologie
complexe et parfois confuse.

4.2. Pourquoi passer de la fondation indépendante a la fission ?

Les causes du changement de stratégie de reproduction coloniale ont été étudiées chez
plusieurs especes. Bien qu'elles soient dordre environnemental, elles ne peuvent
s'affranchir des spécificités de chaque espece.

4.2.1. Pression environnementale

Des études ont montré que divers facteurs environnementaux (habitat en ‘patchs’, limitation
de la nourriture et des sites de nidification, instabilité de ces derniers) tendent a favoriser la
fission et la sédentarité par rapport & la fondation indépendante et la dispersion a longue
distance (Heinze and Tsuji, 1995). La fission offre ainsi un moyen de colonisation rapide d’'un
patch d’habitat favorable, tandis que la fondation indépendante autorise la colonisation de
nouveaux patches. Nous souhaitons aller plus loin dans cette direction en associant
modélisation et résultats empiriques, pour quantifier 'impact des facteurs environnementaux
sur la stratégie de reproduction coloniale.



Figure 5. Diversité des
reproductrices aptéres.

Le dimorphisme entre les
reproductrices (gauche) et les
ouvriéres (droite) est trés variable
selon les espéces, et il peut devenir
particulierement fort au niveau de
labdomen, qui doit permettre un
important développement ovarien
chez les reproductrices.
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Photos © Antweb.



4.2.2. Particularités de I'espéce ancestrale

Parce que la fission a évolué de multiples fois indépendamment, les espéces qui l'effectuent
héritent des caractéristiques spécifiques de leurs ancétres qui effectuaient la fondation
indépendante. Ainsi la perte des ailes chez une espéce de type Carebara vidua (volume du
thorax 8000 fois plus important chez la reine ailée que chez I'ouvriere) n’aboutira
certainement pas au méme type de reproductrice que chez une espéce de type Platythyrea
punctata (ratio de 1.1). Nous essayerons de comprendre si certains traits d’'une espece
ancestrale peuvent conditionner les traits de I'espéce effectuant la fission, notamment le
degré de dimorphisme reine/ouvriere (Figure 4).

4.3. Quels sont les mécanismes de [I'évolution et du développement des
reproductrices apteres ?

Le développement larvaire chez les insectes a été largement étudié, notamment au travers
de [l'organisme modele Drosophila melanogaster (Bate and Martinez-Arias, 1993).
Cependant il reste mal connu chez les Hyménoptéres sociaux. Le déterminisme des castes
reine et ouvriere commence toutefois a étre exploré. En nous basant sur ces études ainsi
gue sur les résultats obtenus chez les insectes solitaires au sujet de I'évolution des
phénotypes sans ailes, des polyphénismes (Nijhout, 2003) et des polymorphismes (Zera and
Denno, 1997), nous proposerons une synthese et des pistes concernant ['origine
développementale des reproductrices apteres chez les fourmis.

4.4. Les modéeles biologiques idéaux : especes aux s  tratégies alternatives, ou genres
aux stratégies multiples

Toutes les espéces possédant des reproductrices aptéres ne sont pas propices a étudier le
passage de la fondation indépendante a la fission. En effet certaines especes peuvent étre
extrémement dérivées, de sorte que les traces des mécanismes de cette transition ne soient
plus visibles. La reine de Dorylus, avec son énorme abdomen permettant une fertilité trés
élevée, en est un bon exemple (on l'appelle dichthadiiforme : Bolton, 1990). Aussi il est
préférable de s’intéresser a des taxons ou la transition a eu lieu le plus récemment possible,
et ou les deux stratégies sont présentes, idéalement au sein de la méme espece, mais sinon
au sein d’especes congénériques proches. Nous avons donc cherché comme modeéles
biologiqgues des genres ou le dimorphisme reine/ouvriere est trés faible et la fondation
indépendante non claustrale, de sorte que les chances que des especes aient évolué la
stratégie alternative de fondation par fission soient plus importantes. C’est notamment a
Madagascar que nous avons trouve d'intéressantes espéces aux reproductrices apteres
(trois genres sur les cing étudiés, voir encadré ci-dessous). Nos travaux sur les modéles
retenus ont mis en évidence trois grandes catégories de reproductrices aptéres, et chacune
des trois parties suivantes traite d'un de ces types.

Nous étudirons dans une premiere partie le complexe d'especes Rhytidoponera
confusa d’'Australie, au sein duquel les reines ailées sont progressivement remplacées par
des ouvriéres reproductrices (gamergates) sous l'influence du changement de latitude et de
climat. Dans une seconde partie nhous nous intéresserons a Platythyrea conradti de Cote
d’'lvoire et Odontomachus coquereli de Madagascar, deux espéces ou les colonies
possedent une reproductrice sans aile distincte des ouvriéres et dédiée a la reproduction,
alors que les especes proches ont des reines ailées. Nous terminerons par le genre
Mystrium de Madagascar, ou certaines especes, au lieu de posséder une reine ailée par
colonie, présentent de nombreux individus sans ailes appartenant a une caste reproductrice
polyvalente. Nous discuterons alors du lien entre la démographie coloniale et le
développement des reproductrices, en montrant qu'il n’est pas évident car certains genres
(notamment Cerapachys de Madagascar) possédent plusieurs types de reproductrices
aptéres, puis en proposant différents mécanismes développementaux pouvant étre a
I'origine des reproductrices aptéeres chez les fourmis.



Les reproductrices de fourmis aptéres a Madagascar

La faune de fourmis malgache est tres différente de celle du reste du monde a cause de
I'histoire géologique de I ‘lle-continent’. Madagascar s’est séparé de I'Afrique il y a environ
120 millions d’années (Rabinowitz et al., 1983). A cette époque, la plupart des sous-familles
de fourmis actuelles n’'avaient pas encore divergé (Grimaldi and Agosti, 2000; Saux et al.,
2004; Brady et al., 2006) et seules les sous-familles les plus basales étaient présentes. Elles
ont donc pu connaitre une évolution particuliere, isolées sur I'lle. Nous ne savons ni quand,
ni d'ou les fourmis de genres plus récents ont pu arriver & Madagascar. Bien que la
dispersion a tres longue distance soit possible pour les reines ailées de fourmis (Peck,
1994), la nature insulaire de Madagascar et sa distance de plus de 300 km de la céte
africaine a probablement limité I'immigration d’espéces africaines, d’autant plus que les
vents principaux soufflent depuis I'lndonésie vers Madagascar. Ainsi certaines fourmis
dominantes sont absentes, comme la fourmi tisserande Oecophylla (Formicinae) qui domine
la canopée dans les foréts tropicales d’Afrique, et les fourmis Iégionnaires (Dorylinae) qui
dominent le sol des foréts en y effectuant des raids (Wheeler, 1922). Comme elles sont
toutes deux des prédatrices majeures de fourmis (Kaspari and O'Donnell, 2003; Gotwald,
1995), leur absence de Madagascar a permis la persistance de taxa religues et un
assemblage unique de fourmis (Fisher, 1997). L'absence des fourmis Iégionnaires limite
probablement la prédation au sol et ceci pourrait avoir sélectionné diverses stratégies de
reproduction coloniales basées sur des reproductrices aptéres et la fission. Parmi certains
genres mondiaux dont on ne connaissait que des reines ailées, on a trouvé quelques
espéces malgaches avec des reproductrices apteres, comme Amblyopone, Odontomachus,
Mystrium et Terataner. Ceci fait de Madagascar une zone d'étude privilégiée pour notre
problématique.

Dérive des continents.

Madagascar s'est tout d’abord détaché de I'Afrique avec I'Inde, puis s’est séparée de I'Inde qui a
continué a migrer vers le Nord. La faune malgache partage donc des similitudes en partie avec la
faune africaine et en partie avec la faune indienne. Images © Christopher Scotese.




Partie | - Les ouvriéres reproductrices

1. Introduction

Les ouvrieres de fourmis sont spécialisées dans les taches nécessaires a la survie de la
colonie : la construction et I'entretien du nid, la recherche de nourriture, et le soin du couvain.
C’est la reine qui pond les ceufs. La division de la reproduction est cependant variable.

1.1. Les options reproductrices des ouvriéres

Chez certaines fourmis supérieures, les ouvriéres ne possedent pas d'ovaires et sont donc
dans I'impossibilité totale de se reproduire. Cependant, chez une grande majorité de fourmis,
les ouvrieres possédent des ovaires fonctionnels. Elles ont donc la possibilité de pondre des
ceufs.

1.1.1. La parthénogenése arrhénotoque ou thélytoque

Les Hyménopteres sociaux produisent les femelles a partir d’ceufs fécondés (reproduction
sexuée) tandis que les méles se développent a partir d’ceufs non fécondés. La reproduction
sans fécondation est appelée parthénogenése. La parthénogenése arrhénotoque (production
de méles) est ubiquitaire chez les Hyménoptéres sociaux. Les ouvriéres n’échappent pas a
la regle et le seul fait d’avoir des ovaires fonctionnels leur permet de produire des males.
Dans les faits, la reproduction des ouvriéres est inhibée par la présence d’'une reine, soit
directement par des phéromones, soit indirectement par les autres ouvriéres. C'est donc
seulement suite a sa mort, dans une colonie orpheline, que les ouvriéres se reproduisent.

La parthénogenese thélytoque chez les ouvriéres (production de femelles) est par
contre beaucoup plus rare et n'’a été montrée que chez quelques especes (par exemple
Pristomyrmex pungens : Itow et al., 1984; Cataglyphis cursor : Lenoir and Cagniant, 1986;
Platythyrea punctata : Heinze and Hoélldobler, 1995).

1.1.2. La reproduction sexuée : les gamergates

En plus d’avoir des ovaires fonctionnels, les ouvrieres de certaines espéces de fourmis des
sous familles Ponerinae, Amblyoponinae et Ectatomminae possédent également une
spermatheque fonctionnelle (voir Gobin et al., 2006). Elles peuvent donc s’'accoupler et
pondre des ceufs fécondés a l'origine de femelles. Ces ouvrieres accouplées et pondeuses
sont appelées gamergates (Peeters, 1991).

1.2. Les espéces a gamergates présentent des organi  sations sociales variées

1.2.1. Monogynie ou polygynie

Le nombre de gamergates par colonie est variable suivant les especes. Certaines espéces
en possédent une seule et sont dites monogynes, tandis que d‘autres en ont plusieurs et

sont appelées polygynes. Ceci dépend en grande partie de la maniere dont est régulé
l'accés a la reproduction.



1.2.2. Division de la reproduction souple ou immuable

Dans les espéces a gamergates, la division de la reproduction est régulée par des
interactions agressives, mettant généralement en place des hiérarchies de dominance (par
exemple Monnin and Peeters, 1999 chez Dinoponera quadriceps, Figure 6; Molet et al.,
2005 chez Rhytidoponera confusa). Seuls le ou les individus les mieux placés accédent a la
reproduction et au statut de gamergate. Cependant le systéeme reste souple puisqu’une
ouvriere de haut rang peut remplacer la gamergate, ou finir par étre exclue de la hiérarchie
lorsqu’elle vieillit et reprendre alors des taches d’ouvriere stérile. D’une maniere générale, les
jeunes ouvriéres ont une plus grande probabilité d’acces a la reproduction. Au contraire chez
Diacamma, la gamergate empéche définitivement la reproduction des jeunes ouvrieres des
leur sortie du cocon en mutilant leurs gemmes, des appendices thoraciques nécessaires a
laccés a la dominance, condition sine qua non pour l'accouplement (e.g. D. australe :
Peeters and Higashi, 1989).

Figure 6. Division de la
reproduction entre
ouvriéres basée sur des
interactions agressives.

Une ouvriere de haut-rang
informe violemment une
congénére de son statut de
dominante en frottant son
antenne contre son abdomen.

Photo © Thibaud Monnin.

1.2.3. Coexistence avec les reines ailées

Bien que certaines espéces a gamergates ne possédent pas de reines ailées (par exemple
Pachycondyla berthoudi : Peeters and Crewe, 1985; Platythyrea schultzei : Villet, 1991),
d’autres les ont conservées (par exemple Platythyrea arnoldi : Villet, 1993; Harpegnathos
saltator : Peeters et al., 2000). On trouve alors les deux types de reproductrices, quelquefois
méme au sein d’'une seule colonie. En effet, les ouvriéres ne s’accouplent et se reproduisent
généralement que suite a la mort de la reine, ce qui permet de prolonger la vie de la colonie,
voire de produire de nouvelles reines.

2. Quels sont les mécanismes de la perte des reines ailées ?

Les espéces de fourmis possédant a la fois des reines ailées et des gamergates sont le
modele idéal pour étudier le passage de la fondation indépendante par ces reines a la fission
faisant appel aux gamergates. Nous nous sommes intéressés a I'impact de I'environnement
sur la stratégie de reproduction coloniale des espéces du complexe Rhytidoponera impressa
d’Australie.



reine ailée ouvriére (gamergate) ouvriére (gamergate)

Photos © Antweb
Article 1 (en annexe)
Changement de stratégie de reproduction coloniale associé a un gradient tropical-tempéré
chez les fourmis Rhytidoponera

Résumé : La qualité et la quantité des descendants est sujette a un compromis. Les colonies
de fourmis peuvent produire soit de nhombreuses reines ailées vierges qui commencent de
nouvelles colonies seules (fondation coloniale indépendante, ICF), soit un propagule
constitué d’'une ou plusieurs reproductrices aidées par une partie des ouvrieres de la colonie
mere (fission). Dans le complexe Rhytidoponera impressa, les colonies a reines ailées
utilisent I'ICF tandis que les colonies avec des ouvriéres accouplées utilisent la fission. Nous
nous sommes intéressés a l'effet de la latitude et de I'environnement sur la reproduction
coloniale en étudiant 79 colonies récoltées le long de la cote Est de I'Australie (étendue de
latitude de 2000 km). Un modele de dynamique des populations a prédit que, du Nord
tropical au Sud tempéré, le succes de I'lCF devrait diminuer (-34%) a cause des fluctuations
saisonnieres et des conditions plus difficiles, de sorte que la fission soit une alternative
appropriée. Pourtant, les données empiriques ont montré que I'lCF persiste a un taux plus
élevé que prévu, vraisemblablement parce qu'elle permet la dispersion aérienne,
contrairement a la fission. L'étude de la démographie coloniale et la mesure des masses
maigre et graisseuse des reines ailées vierges et des ouvrieres ont montré que, du Nord au
Sud, les colonies investissent dans des reines de meilleure qualité (+50%) au dépend de la
guantité (-86%). Cette modification limite la diminution du succés de I'ICF (-18%). Les
colonies de fourmis peuvent produire une descendance aux caractéristiques étendues (d’'une
petite reine ailée a un gros propagule de fission) couplées a différents compromis
gualité/quantité, qui les rend compétitives dans des habitats variés.
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Effet de la latitude sur la reproduction coloniale du complexe Rhytidoponera impressa

Du Nord au Sud, le pourcentage de colonies a reines diminue car la fondation indépendante est de
moins en moins efficace par rapport a la fission. Cependant la fondation indépendante subsiste grace
a 'augmentation de la qualité des reines au prix de leur quantité, ce qui maintient le bénéfice de la
dispersion a longue distance par le vol. Photo obtenue par Google Earth.




3. Conclusion

Les contraintes environnementales, notamment le manque de ressources et les fluctuations
environnementales, jouent un réle clé dans le passage de la fondation indépendante a la
fission. Cependant le succes de la fondation indépendante peut étre maintenu en modifiant
linvestissement dans les gynes, et en les rendant individuellement plus aptes a survivre
guitte a en produire moins. Le maintien de la production de gynes dans des environnements
défavorables met en avant I'importance de la dispersion a longue distance et de la
colonisation de nouveaux habitats pour les colonies.

Dans les espéces ou les ouvriéres ont gardé la possibilité d’effectuer la reproduction
sexuée (un trait ancestral), le remplacement des reines ailées par des gamergates est la
solution la plus simple car elle ne nécessite pas I'évolution d’'une nouvelle caste.



Partie 1l - Les reproductrices apteres dédiees

1. Introduction

1.1. Le passage a la fission quand les ouvriéres so  nt stériles

Toutes les fourmis ne possedent pas d’ouvriéres capables de se reproduire sexuellement.
Hormis les rares cas de parthénogenése thélytoque, les ouvrieres sont donc incapables de
produire les femelles nécessaires au fonctionnement de la colonie (ouvriéres) et a sa
reproduction (reines). Ainsi, si les reines ailées n’apportent aucun bénéfice, elles ne peuvent
pas étre remplacées par des ouvrieres. Aussi le passage a la fission doit s’Taccompagner de
I’évolution de reproductrices apteres distinctes des ouvrieres.

1.2. Les reproductrices aptéres dédiées plus ou moi  ns fécondes
1.2.1. Le sens du mot dédié

Afin de comprendre quel type de reproductrices cible cette partie, il est intéressant de se
pencher sur le cas le plus extréme mais le plus emblématiques : les reines dichthadiiformes
des fourmis |égionnaires (Bolton, 1990, Figure 4 bas). Ces reines sont beaucoup plus
grosses que les ouvriéres, avec un volume thoracique 37 fois supérieur chez Dorylus
nigricans. Elles sont généralement physogastres, c'est a dire que les membranes
intersegmentaires de I'abdomen peuvent s'étirer afin d’en augmenter le volume et de
permettre un développement ovarien extréme, comme chez les reines de termites. Elles sont
par conséquent trés fécondes. Toutes ces caractéristiques en font des reproductrices
dédiées a la ponte et a aucune autre tadche. Cependant aucune espéce au sein des trois
sous-familles de fourmis Iégionnaires (Dorylinae, Aenictinae et Ecitoninae) ne posséde de
reines ailées, ce qui suggére que les reines dichthadiiformes sont des formes dérivées,
probablement fortement modifiées depuis la perte des reines ailées.

Cependant toutes les reproductrices aptéres dédiées ne sont pas aussi dérivées et
spécialisées. Au contraire elles sont souvent de taille modeste et peu différentes des reines
ailées. Elles sont appelées ergatoides dans la littérature car lorsque leur thorax est simplifié
elles ressemblent a des ouvriéres. C’est notamment le cas chez Leptomyrmex (Wheeler,
1934), Myrmecia (Haskins and Haskins, 1955), Monomorium (Bolton, 1986) et Megaponera
(Villet, 1990). Puisque les reines ailées sont toujours produites au sein de ces genres, on
peut y étudier la transition de la fondation indépendante a la fission.

1.2.2. Une production parcimonieuse et économique

Puisqu’'une seule reproductrice est présente dans chaque colonie et quau maximum
quelques propagules de fission sont produites chaque année, les colonies ne produisent
gu’'un tres faibles nombre de jeunes membres de la caste reproductrice. Par exemple chez
les fourmis Iégionnaires, seules quelques jeunes reproductrices sont produites car la colonie
meére ne peut fissionner qu'en deux sous-parties puisqu’il est primordial que les colonies
filles restent grandes pour assurer le comportement de chasse collective caractéristique de
ces espeéces. Ce sont les ouvrieres qui choisissent laquelle des reines produites deviendra la
reine de la nouvelle colonie (Franks and Hoélldobler, 1987). Ceci contraste fortement avec la
production des nombreuses reines ailées chez les especes se reproduisant par fondation
indépendante. En conséquence les reproductrices apteres dédiées sont des formes mal
connues. De maniere similaire, si les reproductrices des especes que nous allons étudier
sont dédiées a la reproduction, nous pouvons nous attendre a ce qu’elles ne soient produites
gu’en faible quantité.



2. Comment évoluent les reproductrices dédiées et ¢ omment sont organisées
les colonies?

Les deux espéces que nous avons étudiées, Platythyrea conradti et Odontomachus
coquereli, appartiennent & deux genres dans lesquels la plupart ou toutes les autres espéces
(respectivement) possedent des reines ailées dont la taille est tres similaire a celle des
ouvrieres. Nous nous sommes intéressés aux caractéristiques morphologiques des
reproductrices apteres de ces deux especes, ainsi qu'a la démographie des colonies. Nous
montrons que ces reproductrices sont bien distinctes des ouvriéres. Dans le genre
Platythyrea, ou de nombreuses especes possedent des gamergates, nous étudions la
division de la reproduction dans la colonie, afin d'estimer le potentiel reproducteur des
ouvrieres.

reine ailée ouvriére reproductrice aptere dédiée ouvriére

Photos 1 et 2 © Antweb. Photos 3 et 4 © Mathieu Molet
Article 2 (en annexe)
Evolution des reproductrices aptéres chez les fourmis : une reine ergatoide peu spécialisée
a la place de gamergates chez Platythyrea conradti

Résumé :

Platythyrea conradti est la seule espece dans ce genre a avoir des reines ergatoides (= sans
ailes). Les colonies ne possédent pas de gamergates (contrairement aux autres espéeces de
ce genre), mais pourtant des interactions agressives entre reine et ouvriéres définissent une
hiérarchie. Une seule reine fertile occupe le premier rang et les ouvriéres de haut rang ne
pondent pas d'ceufs, sauf suite a la mort de la reine ou elles pondent des ceufs males. La
reproduction coloniale a la fois par des reines ailées (fondation indépendante) et des
gamergates (fission) semble étre [I'état ancestral chez Platythyrea. La fondation
indépendante peut étre contre-sélectionnée chez certaines especes, provoquant la perte des
reines ailées pour des raisons économiques. En conséquence les gamergates deviennent
les seules reproductrices, sauf chez P. conradti ou les reines sont devenues ergatoides. Les
gamergates et les reines ergatoides sont deux phénotypes reproducteurs redondants qui
permettent la reproduction coloniale par fission.

Branche et entrée d'un nid de  Platythyrea conradti

C’est la seule espéece arboricole du genre. Les contraintes spécifiques de cet habitat pourraient étre
responsables de la perte des gamergates puis de I'évolution de reproductrices aptéres. Photos 1 et 2
© Christian Peeters. Photo 3 © Patrick Landmann.




Symbiose entre Platythyrea conradti et Pyramica maynei ..Photos © Mathieu Molet.

Pyramica niche dans les parois du nid de Platythyrea (a : nids de Pyramica dans un nid de Platythyrea
au laboratoire; b : reine, male, ouvriéres et couvain de Pyramica) et se nourrit des déchets (nettoyage
du nid de I'hdéte), mais aussi quelquefois des proies de son héte, ce qui entraine des interactions
stéréotypées (c: une ouvriere de Platythyrea saisit délicatement une ouvriere de Pyramica pour
I'emporter loin de la proie sans la blesser). Photos © Mathieu Molet. Voir I'Article 9 (en annexe).

reine ailée ouvriére reproductrice aptere dédiée ouvriére
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Article 3 (en annexe)
Perte des ailes chez les reines de la fourmi Odontomachus coquereli de Madagascar

Résumé :

Les reines ailées sont les reproductrices les plus communes chez les fourmis. Elles sont
morphologiquement spécialisées pour la fondation coloniale indépendante, avec des ailes
pour la dispersion a longue distance et des réserves métaboliques pour élever leur premiére
portée. Cependant la fondation indépendante peut étre contre-sélectionnée et remplacée par
la fission, caractérisée par une dispersion a courte distance sur le sol et des reproductrices
qui dépendent des ouvrieres pour toutes les taches non reproductrices méme lors de la
fondation de la colonie. Nous nous sommes penchés sur les conséquences évolutives de
cette transition sur la morphologie des reproductrices en collectant 30 colonies
d’Odontomachus coquereli de Madagascar, la seule espece du genre ou I'on n'a jamais
trouvé de reines ailées. Les données sur la démographie coloniale, la morphologie et le
développement ovarien ont montré que la caste reine ailée a été remplacée par une caste
reproductrice aptére aux proportions corporelles différentes des ouvrieres ou des reines
ailées congénériques. Les 17 reproductrices que nous avons mesurées présentaient une
faible variabilité de taille. Nous n’avons trouvé qu’'une seule reproductrice aptere dans
chaque colonie, correspondant aux ‘ergatoides’ dans la littérature. Plusieurs faits suggerent
gue les colonies se reproduisent par fission, notamment la taille relativement constante des
colonies (19 + 11 ouvrieres). Il faudrait s'intéresser aux origines développementales des
phénotypes reproducteurs sans ailes, qui ne nécessitent pas forcément de gros
changements génétiques, comme le suggérent les phénotypes fortement modifiés des
femelles d’Odontomachus issues de larves parasitées par des nématodes. La seule fonction
des reproductrices aptéres d’O. coquereli est la reproduction, et elles contrastent avec les
reproductrices aptéres polyvalentes que l'on trouve chez d’autres fourmis, ou de
nombreuses intermorphes contribuent aux taches non reproductrices dans chaque colonie.




3. Conclusion

Lors du passage de la fondation indépendante a la fission, les especes ne possédant pas
d'ouvriéres capables de s’accoupler peuvent remplacer leurs reines ailées par des
reproductrices aptéres dédiées a la reproduction. Bien qgu'aptéres et donc
morphologiquement proches des ouvriéres (d’ou le nom qui leur a été donné, ‘ergatoide’,
c’est a dire ‘forme d’ouvriére’, du grec ‘ergates’ = travailleur), ces reproductrices possedent
des proportions corporelles distinctes et une morphologie stable qui en font une caste a part,
spécialisée dans la reproduction (par opposition aux ouvrieres incapables de s’'accoupler).
Elles ne participent pas aux taches stériles et sont assistées par les ouvrieres durant toutes
les étapes de la vie coloniale, hotamment durant la fondation par fission. On n’en trouve
gu’une seule par colonie, et de nouvelles reproductrices ne sont produites que rarement et
en faible quantité pour effectuer la fission. Les colonies économisent donc la production de
nombreuses reines ailées dont la plupart échouent lors de la fondation indépendante, et se
concentrent sur la production de peu de propagules a la viabilité bien supérieure. Aucune
espéce produisant a la fois des reines ailées et des reproductrices apteres dédiées n'a été
décrite. Les reproductrices dédiées de type ergatoide peuvent cependant évoluer vers une
spécialisation encore plus grande pour la reproduction et devenir dichthadiiformes et
physogastres. Cette transition est visible au sein du genre Cerapachys, que nous
aborderons dans la discussion.



Partie Ill - Les reproductrices aptéres polyvalente s

1. Introduction

La production d’'un faible nombre de reproductrices apteres a longtemps été considérée
comme la régle. Cependant quelques especes se caractérisent par la présence de
nombreux individus de la caste reproductrice dans les colonies, par exemple Technomyrmex
brunneus (Tsuji et al., 1991; Yamauchi et al., 1991) et Myrmecina nipponica (Ohkawara et
al., 1993; Murakami et al., 2002). Cependant ces études se sont essentiellement portées sur
le déterminisme génétique des castes reproductrices, et I'organisation coloniale est restée
méconnue.

1.1. Pourquoi produire de nombreuses reproductrices apteres ?

Les espéces gue nous avons vues dans la partie Il fonctionnent trés bien avec une seule
reproductrice aptere par colonie. Quels bénéfices peut alors apporter la présence d’individus
supplémentaires de la caste reproductrice ?

1.1.1. La contribution aux taches stériles

Chez la plupart des especes a reines ailées ou a reproductrices aptéres dédiées, tout
individu de la caste reproductrice qui ne parvient pas a s’accoupler et fonder une nouvelle
colonie est perdu pour la colonie car il n’y est pas accepté et ne peut y faire aucune tache.
Au contraire chez d’autres espéces, les membres de la caste reproductrice vierges peuvent
ne pas disperser mais rester dans la colonie ou ils sont nés et participer aux diverses taches
non reproductrices, du soin au couvain au fourragement (par exemple chez Eutetramorium
mocquerysi : Heinze et al., 1999; Ocymyrmex foreli : Forder and Marsh, 1989). Dans ce cas
la caste reproductrice est dite ‘polyvalente’. Ce type de comportement a été cité ou suggéré
chez plusieurs espéces mais seules les deux études ci-dessus offrent une étude poussée de
la division des taches.

1.1.2. Une plus grande plasticité dans la colonie

Le fait de posséder en permanence des membres vierges de la caste reproductrice au sein
de la colonie lui confére une grande souplesse en ce qui concerne le remplacement des
reproductrices mortes ou l'augmentation du nombre de reproductrices: seul un
accouplement est nécessaire. Au contraire quand une colonie d’espéce a reproductrice
dédiée se retrouve orpheline, la nouvelle reproductrice doit étre produite depuis le stade
larve, ce qui prend un temps important durant lequel la colonie ne produit plus d'ceufs
femelles. De plus les colonies a reproductrices polyvalentes sont plus a méme d’effectuer la
fission a tout moment ou de survivre a des fragmentations accidentelles car elles n’ont pas a
attendre I'émergence des rares reproductrices dédiées.

1.1.3. Une spécialisation morphologique

Les reproductrices dédiées doivent produire tous les ceufs de la colonie, et donc I'obtention
de colonies de grande taille n’est possible que si elles sont plus grosses que les ouvriéres et
tres fécondes. Au contraire les reproductrices polyvalentes se partagent souvent la
production des ceufs (méme si certaines especes sont monogynes), ce qui permet une
fécondité individuelle plus faible, et une taille moins importante, proche de celle des
ouvriéeres, plus propice a la participation efficace aux taches dans la colonie. Ainsi certaines
reproductrices polyvalentes sont identiques aux ouvriéres en ce qui concerne la morphologie
externe, bien qu’elles possedent plus d'ovarioles et une spermathéque fonctionnelle (par
exemple Eutetramorium mocquerysi : Heinze et al., 1999, Figure 7).



Figure 7. Morphologies
externe et ovarienne d’une
reproductrice  polyvalente

(haut) et d'une ouvriére
(bas) d’ Eutetramorium
mocquerysi .

Aucune différence n’est visible
extérieurement mais le
dimorphisme ovarien est trés
important. Ainsi un membre
infertile de la caste
reproductrice peut effectuer
les mémes taches qu'une
ouvriere. Photos © Mathieu
Molet et Christian Peeters.

1.2. Une diversité qui procure des indices surled  éveloppement larvaire

Les reproductrices polyvalentes ont une morphologie tres variable en fonction des especes.
De trés stables et proches des ouvrieres chez les espéces sans reines ailées (par exemple
dans le genre Ocymyrmex : Forder and Marsh, 1989; Bolton and Marsh, 1989; le complexe
Megalomyrmex leoninus : Brand&o, 1990), elles peuvent étre treés variables chez les espéces
ou I'on trouve également des reines ailées (par exemple Technomyrmex albipes : Tsuiji et al.,
1991; Yamauchi et al., 1991; Myrmecina nipponica : Ohkawara et al., 1993; Murakami et al.,
2002). Cette variabilité morphologique les rapproche des ‘intercastes’ (Figure 8) que lI'on
trouve chez de nombreuses fourmis de maniére sporadique (par exemple Leptothorax
nylanderi : Plateaux, 1970), et qui résultent d’'un développement larvaire accidentel. Tout
ceci ouvre la voie a des hypotheses sur le développement des reproductrices polyvalentes.

Figure 8. Reine, intercaste et ouvriere de  Mystrium rogeri .

L'intercaste est un individu accidentel issu d’'un développement larvaire erratique, qui présente a la
fois des traits de reine et des traits d’ouvriéres. Ici on constate que l'intercaste a un thorax, des yeux et
un gastre intermédiaires entre reine et ouvriere. Photos © Antweb.



2. Comment évoluent les reproductrices polyvalentes . et comment sont
organisées les colonies ?

Nous nous sommes intéressés au genre Mystrium de Madagascar, ou trois espéces, M.
mysticum, M. oberthueri et M. ‘red’ ne possédent pas de reines ailées. Notre but est de
décrire leurs reproductrices apteres (morphologie, reproduction, comportement) et
I'organisation coloniale, et de comprendre les raisons et mécanismes de leur évolution suite
au passage a la fission par rapport aux espéces a reines ailées M. rogeri de Madagascar et
M. camillae d’Asie du Sud-Est. Pour ce faire nous les replagcons dans le contexte des
reproductrices polyvalentes chez toutes les fourmis.

reine ailée ouvriére reproductrices aptéres polyvalentes ouvriére

Photos © Antweb

Article 4 (en annexe)
Les reines ailées sont remplacées par des reproductrices plus petites que les ouvriéres chez
les fourmis Mystrium

Résumeé :

Chez les fourmis, les reines ailées spécialisées pour la fondation coloniale indépendante
peuvent étre remplacées par des reproductrices apteres mieux adaptées pour la fission
coloniale. Nous avons étudié ce changement de stratégie de reproduction en comparant
deux espéces de Mystrium de Madagascar en utilisant la morphométrie et dissections.
Mystrium rogeri possede une seule reine désailée dans chaque colonie avec un thorax plus
gros que les ouvrieres et des mandibules similaires, qui permettent a ces reines de chasser
durant la fondation non claustrale. Au contraire, Mystrium ‘red’ n’a pas de reines ailées et la
moitié des femelles adultes appartiennent & une caste ‘intermorphe’ plus petite et
allométriguement distincte des ouvriéres. Les intermorphes ont des ovaires et une
spermatheque fonctionnels tandis que ceux des ouvrieres sont dégénérés. Les intermorphes
s'occupent du couvain et quelgues-unes s’accouplent et se reproduisent, ce qui en fait une
caste polyvalente qui prend en charge a la fois le travail et la reproduction. Cependant, leurs
mandibules sont réduites et inappropriées pour chasser des centipedes, contrairement aux
mandibules des ouvriéres. Ceci ainsi que leur petit thorax les empéche de faire de la
fondation coloniale indépendante, et les colonies se reproduisent par fission. Les ouvriéres
de M. rogeri ont des mandibules polymorphes en taille et forme, ce qui leur permet
d’effectuer toutes les taches, du soin au couvain a la chasse. Chez M. ‘red’, I'investissement
colonial dans la reproduction est passé de la production de reines ailées colteuses a un plus
grand nombre d’assistantes. Les intermorphes de M. ‘red’ sont le premier cas décrit de
reproductrices plus petites que les ouvrieres chez les fourmis. Elles illustrent la capacité des
fourmis & améliorer I'’économie coloniale en diversifiant leur systéme de castes.




Article 5 (en annexe)
Les reproductrices effectuent les taches a l'intérieur du nid a la place des ouvriéres chez la
fourmi Mystrium oberthueri

Résumeé :

La division des taches augmente l'efficacité des sociétés animales. L'efficacité augmente
encore chez les nombreux insectes sociaux ou des adultes sont morphologiquement
spécialisés pour des taches différentes. Chez les fourmis, la caste des ouvriéres sans ailes
effectue les activités non reproductrices et présente quelquefois de multiples phénotypes
guand les besoins du soin au couvain et du fourragement divergent. Mystrium rogeri de
Madagascar est un prédateur spécialiste de grands centipedes, et la caste ouvriere est
fortement polymorphe en taille. Au contraire, M. oberthueri ne posséde que des grandes
ouvriéres. Le remplacement de la caste reine par des intermorphes aptéres beaucoup plus
petites que les ouvriéres explique cette transition évolutive chez M. oberthueri. On trouve de
nombreuses intermorphes dans chaque colonie mais seules quelques unes s’accouplent et
se reproduisent. Pour déterminer leur contribution aux taches non reproductrices, nous
avons effectué des analyses multivariées sur des données comportementales récoltées par
la méthode des relevés instantanés (scan sampling) dans 4 colonies de M. oberthueri au
laboratoire. Dans les colonies non manipulées, les ouvrieres et les intermorphes
présentaient deux profils comportementaux distincts. Les ouvriéres se concentraient sur la
garde et le fourragement, tandis que les intermorphes s’occupaient du couvain et nettoyaient
le nid, quel que soit leur statut reproducteur. Ce type de polyéthisme ou la caste
reproductrice prend totalement en charge certaines des taches non reproductrices est inédit,
comme l'ont confirmé nos observations d’'une colonie de M. rogeri ou les taches non
reproductrices étaient restreintes aux ouvrieres, comme chez la plupart des fourmis. Une fois
isolées I'une de l'autre, les ouvriéres et intermorphes de M. oberthueri ont développé des
profils comportementaux moins différentiables. Certaines ouvrieres se sont occupées du
couvain, mais les intermorphes n'ont pas pu chasser a cause de leurs petites mandibules.
Une telle plasticité dans le polyéthisme au niveau de la colonie conféere la capacité de réagir
a des changements inattendus, notamment des proportions variables d’ouvriéres et
d’'intermorphes.

Organisation spatiale d’'une colonie de  Mystrium ‘red’ .

(a) Les intermorphes (rousses) s'occupent des taches dans le nid, notamment du soin au couvain. Les
ouvriéres (noires) restent en périphérie, se comportant en gardiennes, ou sortent chasser des
centipédes beaucoup plus gros qu’'elles. (b) Deux fragments de centipedes trouvés dans un nid, a la
méme échelle que les fourmis. Photo a © Mathieu Molet. Photo b © Christian Peeters.




Article 6 (en annexe)
Nouvelle organisation de la reproduction chez les fourmis: évolution d'une caste
intermorphe chez Mystrium

Résumeé :

Chez les fourmis, la transition évolutive de la fondation indépendante par des reines ailées a
la fission des colonies est souvent associée a des changements flagrants au niveau de la
morphologie des reproductrices. En effet les ailes deviennent inutiles quand les fondatrices
dépendent compléetement des ouvriéres sans ailes. Mystrium rogeri et M. camillae (sous-
famille Amblyoponinae) ont de grosses reines ailées qui monopolisent la reproduction tandis
gue les ouvrieres font toutes les autres taches. Au contraire, on ne trouve pas de reines chez
trois espéces de Mystrium de Madagascar, et des individus apteres plus petits que les
ouvrieres assurent la reproduction. Nous montrons qu'elles présentent des relations
d’allométrie définies et bien distinctes des ouvrieres, et qu’elles correspondent a une ‘caste
intermorphe’ dans laquelle une combinaison de traits de reine et d’ouvriére sont exprimés.
Elles ont des ovaires et une spermathéque fonctionnels, et de grandes poches alaires se
développent chez la pupe non pigmentée, bien que les adultes n'’émergent qu’avec de petits
rudiments. Les intermorphes peuvent étre aussi hombreuses que les ouvrieres dans une
colonie car elles ne dispersent pas. La plupart se comportent comme des travailleuses (en
plus des ouvriéres) et seulement une petite proportion s’accouple et se reproduit. Leurs
mandibules sont adaptées au soin du couvain, a la difféerence des ouvrieres qui sont
spécialisées dans la chasse des grands centipédes. Au contraire, les ouvrieres des deux
espéces a reines sont polymorphes au niveau de leur taille globale mais aussi de leurs
mandibules, ce qui leur permet d'effectuer toutes les taches. Les intermorphes sont
économiques pour les colonies, ce qui est aussi le cas chez plusieurs fourmis myrmicines :
elles sont individuellement moins colteuses que les reines ailées, elles peuvent se
reproduire, et si elles restent stériles elles sont d’efficaces travailleuses. Nous suggérons que
les intermorphes ont remplacé les reines chez certaines especes ou les ouvrieres ne
peuvent pas s'accoupler, et sont donc une alternative aux gamergates. Les intermorphes
different des reproductrices aptéres dédiées telles que les reines ergatoides et
dichthadiiformes.

3. Conclusion

Le remplacement des reines ailées par des reproductrices polyvalentes a longtemps été
ignoré dans la littérature. Notre étude confirme le large éventail de tadches pouvant étre
effectuées par les membres de cette caste, et montre en quoi leur spécialisation pour la
reproduction n’est pas incompatible avec une morphologie adaptée a la prise en charge
d’autres taches. Leur variabilité morphologique dans les especes ou 'on trouve également
des reines ailées suggére qu’elles ont évolué a partir d’'intercastes accidentelles mais viables
dont la production en quantité a été sélectionnée, et cette morphologie intermédiaire entre
reine ailée et ouvriere est a l'origine de leur nom ‘intermorphe’. Quelques espéces produisent
a la fois des reproductrices polyvalentes et des reines ailées sur de vastes pans de leur
répartition (Heinze and Buschinger, 1989; Ruppell and Heinze, 1999). La coexistence des
deux phénotypes parait donc viable sur le long terme (Heinze and Keller, 2000). Les
reproductrices polyvalentes se posent ainsi comme un complément aux reines ailées, ce qui
n'est jamais le cas des reproductrices dédiées. Ces especes peuvent se reproduire a la fois
par fondation indépendante et par fission. Les reproductrices polyvalentes offrent aux
colonies une souplesse dans le partage des taches et une meilleure réactivité pour fissionner
ou remplacer les reproductrices mortes.




Synthese et perspectives

Les fourmis a reproductrices apteres peuvent présenter trois types de stratégies : soit des
ouvriéres reproductrices (gamergates), soit des reproductrices dédiées a la reproduction
(ergatoides ou dichthadiiformes), soit des reproductrices polyvalentes (intermorphes). Les
colts et bénéfices de ces stratégies ont été discutés plus haut. Les reproductrices
ergatoides et dichthadiiformes s’accompagnent d’une division maximale des taches dans la
colonie, de fagon similaire a la plupart des espéces a reines ailées. Au contraire, les
gamergates et intermorphes offrent une grande plasticité a la colonie, de sorte qu'elles
peuvent étre percues comme un retour vers l'organisation sociale ancestrale des
Hyménoptéres sociaux, que I'on retrouve chez les guépes Polistes par exemple, c’est a dire
'absence de castes morphologique et une grande plasticité dans la division des taches.
Toutes ces reproductrices on évolué de maniere répétée dans des taxa différents. Il reste
alors a comprendre comment des reproductrices apteres possédant des phénotypes aussi
divers peuvent étre produites.

1. Développement larvaire et évolution des reproduc trices apteres

Chez les insectes ailés, le phénotype adulte est fixé et ne peut pas changer a cause de la
cuticule rigide et de I'absence de mues. Ce phénotype est le fruit du développement larvaire,
qui est contrélé par des facteurs génétiques et environnementaux. Il est donc possible
d’altérer le phénotype des adultes en modifiant ces facteurs.

1.1. L'origine développementale des ouvriéres estb  ien connue

De nombreuses études ont porté sur le développement de la caste ouvriére par rapport a la
caste reine. Lors de I'éclosion des ceufs, les jeunes larves sont polyvalentes. Ce sont les
conditions gqu’elles vont connaitre lors des jours qui suivent qui vont déterminer leur devenir.
Si les conditions climatiques telles que la température peuvent intervenir, le paramétre
essentiel est bel et bien contrdlé par les fourmis puisqu’il s'agit de la nourriture. Ainsi une
larve fortement nourrie se dirige vers la voie reine tandis qu’une larve moyennement nourrie
suit la voie ouvriere (Wheeler, 1994). Le stimulus ‘nourriture’ agit sur le systeme endocrine,
modifiant la sécrétion des hormones (Wheeler, 1986), particulierement I’hormone juvénile
dont le réle est capital chez les insectes lors du développement larvaire (Hartfelder, 2000).
La concentration en hormones, la sensibilité des différents tissus a ces hormones dans
'espace et le temps (paliers), et d’autres parameétres (par exemple divers enzymes : Zera,
2004), aboutissent a I'expression différentielle de groupes de génes (chez l'abeille : Evans
and Wheeler, 2000, Figure 9) et au développement de phénotypes alternatifs, reine et
ouvriere (Evans and Wheeler, 2001).



Figure 9. Expression
différentielle des génes
entre larves de reine et
d’ouvriéere chez I'abeille.

Ces données, obtenues a
partir d'une puce a ADN,
montrent que certains genes
sont essentiellement exprimés
chez les larves de reine,
tandis que d'autres le sont
chez les larves d'ouvriéres.
Les jeunes larves ressemblent
plus aux larves d'ouvriéres
d’aprés la classification
hiérarchique (arbre au dessus
de la figure). Adapté de Evans
et Wheeler (2000).

1.2. L’évolution des nouveaux phénotypes reproducte urs chez les fourmis
1.2.1. L’évolution de castes supplémentaires chez les fourmis est peu connue

Au contraire des castes reine et ouvriére, I'évolution de castes supplémentaires chez les
fourmis reste peu connue méme si elle a fait I'objet de certaines discussions. Ainsi de
nouvelles castes d’ouvrieres pourraient évoluer a partir de la voie développementale des
ouvrieres existantes (Wheeler, 1991). Les soldats pourraient provenir des voies ouvriére ou
reine (Baroni Urbani and Passera, 1996; Ward, 1997; Baroni Urbani, 1998).

1.2.2. L’apport conceptuel des insectes solitaires

Deux grands types de détermination des phénotypes alternatifs sont connus chez les
insectes solitaires. Le premier est le déterminisme génétique, ou un alléle entraine la
production d’'un phénotype, tandis que I'autre entraine la production d’un autre phénotype. Si
les deux phénotypes coexistent dans la population, on parle de polymorphisme. Le second
est le déterminisme environnemental, ou un géne s’exprime ou non en fonction des stimuli
externes. Il s’agit d’un switch : il y a production d’'un phénotype si le géne s’exprime, ou d’'un
autre s'il ne s’exprime pas. Si les deux phénotypes coexistent dans la population, on parle de
polyphénisme. Ces deux mécanismes sont notamment responsables de la production de
phénotypes sans ailes chez de hombreux insectes (Roff, 1986; Zera and Denno, 1997), par
exemple les coléoptéres (scarabées), Iépidopteres (papillons) et orthoptéeres (criquets).

1.2.3. L'origine développementale des reproductrices aptéres

En nous basant sur les connaissances concernant I'évolution de nouveaux phénotypes chez
les insectes solitaires et le développement des castes chez les fourmis, nous proposons
plusieurs pistes pour ['évolution des reproductrices aptéres chez les fourmis. Ces
hypothéses sont appuyées par de nombreuses évidences empiriques. Nous relions ces
aspects développementaux aux caractéristiques des especes a reproductrices apteres,
notamment a la différence de taille entre reproductrices et ouvrieres (dimorphisme) et a la

fonction des reproductrices aptéres (polyvalentes ou dédiées).



Article 7 (en annexe)
Erreurs développementales et évolution de phénotypes reproducteurs apteres chez les
fourmis

Résumeé :

La production de phénotypes alternatifs qui dépendent des conditions environnementales
(polyphénisme) est un phénomeéne répandu chez les insectes. Il est notamment responsable
de l'existence des cases reine et ouvriere chez les Hyménoptéres. La plupart des fourmis
produisent des reines ailées qui effectuent une dispersion aérienne et fondent de nouvelles
colonies indépendamment. Cependant de nombreuses espéces sont passées a la fission
coloniale, ou les reproductrices n'ont pas d'ailes et sont complétement dépendantes des
ouvrieres aptéres. On trouve deux types de reproductrices aptéres chez les fourmis : soit des
ouvrieres accouplées (gamergates) dans les sous-familles ou le dimorphisme reine/ouvriére
est faible ; soit des reproductrices morphologiquement distinctes des ouvrieres lorsque ces
dernieres ne peuvent pas s'accoupler. Nous montrons que deux organisations coloniales
sont possibles dans ce deuxiéme cas. Chez un certain nombre d’espéces, on ne trouve
gu’un seul membre de la caste reproductrice par colonie, et sa seule fonction est la ponte. La
production de tels individus est parcimonieuse parce qu'un seul est nécessaire pour la
fission. Chez d’'autres espéces, on trouve de nombreux membres de la caste reproductrice
dans chaque colonie, mais seuls quelques-uns s’accouplent et se reproduisent, tandis que
les autres travaillent aux cotés des ouvrieres. Ces individus polyvalents sont produits en
grande quantité et ils restent dans le nid maternel. Les reproductrices sans ailes proviennent
d'especes a reines ailées, et leur production nécessite des changements dans le
développement larvaire. Tout comme chez les insectes solitaires, une modification dans la
voie développementale des reines ailées pourrait donner naissance a des reproductrices
sans ailes, avec un déterminisme environnemental ou génétique (respectivement
polyphénisme ou polymorphisme), sans impliquer la caste ouvriere. Cependant nous
suggérons qu’on autre mécanisme est préférable chez les fourmis. En effet, des
intermédiaires accidentelles mais viables peuvent étre produites a partir d'un mélange des
voies développementales des castes reine et ouvriere. Si ces ‘intercastes’ sont fertiles et
peuvent remplacer les reines ailées, leur production peut étre sélectionnée, de sorte qu’elles
deviennent une caste reproductrice aptere. Divers phénotypes (intermorphes et ergatoides)
peuvent étre obtenus a partir d'un tel mécanisme, particulierement dans les espéces ou les
reines ailées et les ouvriéres sont tres différentes. L’évolution de reproductrices aptéres chez
les fourmis révele que la plasticité phénotypique est un mécanisme clé dans la mise en place
de nouvelles organisations sociales.

Origine développementale des reproductrices aptéres

Le phénotype peut étre considéré comme un ensemble de modules semi-indépendants mais
interconnectés (bleu : modules de reine, vert : modules d’ouvriére, gris : modules communs, rouge :
nouveaux modules). Les reproductrices sans ailes peuvent évoluer de deux maniéeres. (a) Comme
chez les insectes solitaires, par une mutation qui empéche la mise en place des ailes durant le
développement larvaire des reines. (b) D'une maniére spécifique aux insectes sociaux, par la
combinaison des développements larvaires de reine et d'ouvriére, aboutissant a un phénotype
constitué d’'un mélange de traits des deux castes. Dans les deux cas, I'important est que le phénotype
obtenu posséde un appareil reproducteur fonctionnel. Le mécanisme b permet d’obtenir facilement
des phénotypes variés, comme le suggerent les ‘intercastes’ accidentelles de nombreuses espéces.




1.3. Perspective: développement larvaire des phénot  ypes alternatifs de reproductrices

Aprés avoir proposé ces pistes pour le développement des reproductrices apteres, |l
convient de les tester expérimentalement. Ainsi I'étude du développement des organes qui
différencient les deux castes, par exemple les ailes ou les ovaires, permettrait de
comprendre quels mécanismes développementaux sont a lorigine des reproductrices
aptéres. L’hybridation in-situ serait alors un outil indispensable (par exemple Baratte et al.,
2006 concernant les disques imaginaux alaires). Les premiers travaux dans cette direction
se sont portés sur une espece a reproductrices polyvalentes ou les reines ailées sont
toujours produites : Myrmecina nipponica. Miyazaki et al. (2006) ont ainsi montré que les
reproductrices apteres proviennent de larves qui suivent la voie développementale ouvriere
jusqu’au stade prépupal, ou elles se mettent a suivre la voie reine. Il serait maintenant
intéressant d’explorer le développement larvaire a I'aide de techniques d’hybridation in situ et
d’interférence a ARN. L’étude du développement larvaire des fourmis pourrait confirmer et
renforcer une nouvelle fagcon d’envisager le phénotype : au lieu d’'un tout, il peut étre vu
comme la somme de modules interconnectés (West-Eberhard, 2003).

2. Modification des reproductrices aptéeres: vers de nouvelles histoires de vie

La plupart des especes a reproductrices aptéeres ne possédent plus de reines ailées (voir
Fig. 3 dans l'Article 7). Certaines sous-familles en sont méme completement dépourvues
(fourmis légionnaires). Une fois les reines ailées disparues, les reproductrices peuvent
devenir morphologiquement trés dérivées, de sorte que les colonies puissent développer de
nouveaux traits d’histoire de vie leur permettant d’exploiter de nouvelles niches écologiques.
Les fourmis légionnaires en sont le meilleur exemple (Gotwald, 1995). Chaque colonie
possede une reproductrice dichthadiiforme beaucoup plus grosse que les ouvriéres et aux
capacités de ponte immenses (voir partie Il, 1.2.1.), ce qui permet aux colonies d’atteindre
une taille considérable (par exemple de 150000 a 500000 ouvrieres chez Eciton hamatum :
Rettenmeyer, 1963), et ainsi développer le fourragement en groupe (raids) et une capacité
de prédation redoutable. Le mode de vie nomade évite I'épuisement des ressources locales.
Ces adaptations ont permis aux fourmis légionnaires de devenir dominantes dans de
nombreux écosystémes tropicaux (Kaspari and O'Donnell, 2003). Il est trées difficile de
concevoir depuis quel type de reproductrices aptéres de telles reproductrices ont pu évoluer,
et quelles étaient les caractéristigues de l'espece ancestrale. Aussi nous sommes nous
intéressés au genre Cerapachys, appartenant au groupe frere des fourmis légionnaires,
dans lequel on trouve a la fois des especes a reines ailées et des especes a reproductrices
aptéres (Brown, 1975). Le but de cette étude est de mieux comprendre le lien entre les
reproductrices aptéres de Cerapachys et les reproductrices extrémement dérivées des
fourmis légionnaires, en prenant également en compte les traits d’histoire de vie des
colonies.



Projet d’Article 8 (en annexe), basé sur les résultats d’'une premiére session de terrain
Différents niveaux de spécialisation des reproductrices aptéres des fourmis Cerapachys de
Madagascar.

Résumé :

Les fourmis possédant de grandes colonies peuvent exploiter de nouvelles niches
écologiques. Par exemple, les fourmis légionnaires sont des prédatrices nomades qui
effectuent des raids, grace a leurs colonies immenses ne comprenant qu'une seule
reproductrice aptére extrémement fertile. Afin de mieux comprendre quels traits des espéces
ancestrales ont été déterminants pour I'évolution du ‘syndrome des fourmis légionnaires’,
nous avons récolté 16 colonies appartenant a quatre espece du genre apparenté
Cerapachys. Nous avons obtenu des données sur la démographie coloniale, la morphologie
des reproductrices et le statut ovarien et d’accouplement. Nous avons trouvé que toutes les
espéeces avaient des reproductrices apteres, bien que deux types d’organisation coloniale se
dégagent. Dans une espéce, chaque colonie possédait plusieurs membres de la caste
reproductrice (intermorphes), dont seuls 20% se reproduisaient, tandis que les autres
effectuaient probablement des taches non reproductrices. Les intermorphes étaient
morphologiquement trés similaires aux ouvrieres. Dans les trois autres espeéces, nous
n'avons trouvé qu’'un seul membre de la caste reproductrice dans chaque colonie
(ergatoides), dont la seule fonction était la ponte. Cependant la taille des ergatoides par
rapport aux ouvriére variait entre les espéces, et était corrélée au nombre d'ovarioles et a la
taille des colonies. Ceci confirme que seules les espéces avec de grandes reproductrices
peuvent atteindre de grandes tailles de colonies. La morphologie du thorax des ergatoides
était peu modifiée par rapport a des reines ailées. En conséquence elles constituent un
matériel intéressant pour I'étude de I'évolution de I'aptérie et du développement larvaire de
phénotypes reproducteurs alternatifs. Intermorphes et ergatoides constituent deux stratégies
distinctes pour les espéces qui se reproduisent par fission, et les espéces de Cerapachys a
ergatoides semblent montrer les premieres étapes d’'une convergence évolutive vers les
fourmis légionnaires. Afin de confirmer nos résultats, nous récolterons des colonies
supplémentaires, particulierement des espéces avec intermorphes. De plus, nous
explorerons la variabilité morphologique des reproductrices au sein des différentes especes
par microscopie électronique a balayage. Enfin nous développerons une phylogénie
moléculaire de Cerapachys, qui nous permettra de mieux discuter I'évolution de I'aptérie
chez les reproductrices de Cerapachys.

Fourragement collectif chez  Cerapachys et Aenictus .

Tout comme les fourmis Iégionnaires du genre Aenictus (droite), les Cerapachys (gauche) effectuent
des raids dans des colonies d’autres fourmis et pillent leur couvain dont elles se nourrissent. Photos ©
Alex Wild.

De par la multiplicité de leurs reproductrices, les fourmis des genres Cerapachys et
Leptogenys représentent des modéles idéaux pour travailler sur le développement et
I'évolution des reproductrices aptéres chez les fourmis.




3. Le vaste potentiel évolutif des fourmis

Les fourmis sont devenues une des familles dominantes mondialement car, en plus de leur
mode de vie ancestral de prédatrices généralistes dans les foréts tropicales, elles se sont
diversifiées et occupent d’autres niches écologiques. Ceci a été rendu possible notamment
par I'évolution d’'une large gamme de reines ailées, capables de disperser & longue distance,
de fonder efficacement des colonies de facon solitaire et de produire un grand nombre
d'ouvriéres. Paradoxalement, c'est cette divergence entre reines et ouvrieres qui a
également permis I'évolution de reproductrices aptéres tres diversifiées au sein d’espéces se
reproduisant par fission. Si la fission est devenue la seule stratégie chez certaines sous-
familles aux traits d’histoire de vie bien particuliers (per exemple les fourmis légionnaires), le
passage de la fondation indépendante a la fission a plutdt tendance a se produire de
maniére isolée chez des especes éloignée, en réponse a des contraintes locales. Il est
probable que la perte de la dispersion soit trop handicapante a long terme pour devenir
viable sur de larges ensembles taxonomiques. L'évolution des reproductrices apteres des
fourmis illustre qu’en plus des changements génétiques, la plasticité phénotypique est
capitale pour la mise en place de nouveaux systemes biologiques (West-Eberhard, 2003).
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