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R6sum6 

La biologie et le comportement de Formicoxenusprovancheri, fourmi parasite de Myrmiea 
ineompleta, sont pr6cis6es. Cette esp6ce forme de grandes soci6t6s polycatiques o~ chaque unit6 
conserve une certaine autonomie (raise en 6vidence par le faible taux de passage d'une unit6 ~ l'autre 
et la discrimination du couvain de chaque unit6). L'adoption des Formieoxenus par les Myrmica est 
facile et n'entraine qu'une mortalit6 tr~s faible parmi les parasites, m~me lorsqu'iI s'agit de Myrmica 
totalement indemnes de parasites. Nous d6crivons deux comportements importants darts les 
interactions entre les deux esp6ces: le 16chage de l'h6te et le comportement d'apaisement envers l'h6te. 
Les larves de Formicoxenus sont consomm6es par l'h6te Myrmica, ce qui explique la n6cessit6 pour 
les Formicoxenus de garder leur couvain fi l'6cart de l'h6te. I1 est probable que la formation des 
supercolonies s'effectue par bouturage d'une gyne (ou d'une ergate f6cond6e) accompagn+e d'ergates, 
qui va fonder une nouvelle calie it la p6riph6rie de la soci~t6 h6te. Le probl6me de la diss6mination du 
parasite est pos6: les gynes apr+s f6condation sont fortement agress+es si on tente de les introduire 
dans une soci6t6 6trang+re. 

Summary 

Biological and ethological observations on the interactions between the parasite ant Formicoxenus 
provancheri and its host Myrmica incompleta (Hym. Formicidae) 

Information on the biology and the behaviour of Formicoxenus provancheri, a parasite of Myrmica 
incompleta, is presented. F. provancheri forms large polycalic societies whith each unit maintaining 
some independance: movements from one unit to another are not frequent and there is brood 
discrimination between different units. Adoption of Formieoxenus ergates by Myrrnica societies is 
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easy, the mortality is very low among the parasites, even if the adoptive Myrmica were previously 
completely parasite free. The larvae of Formicoxenus can be eaten by the host Myrmica; this explains 
the necessity for the Formieoxenus to keep their brood apart from the host. Grooming of the host is 
very frequent. This might enable the parasite to acquire the species-specific odour of the host colony. 
Grooming might also be a way of obtaining some nutricious substances from the host body. 
Appeasement behaviour presented by the Formicoxenus is described. New small units of colonies, at 
the periphery of the host society, are probably founded by budding of any fecundated female leaving 
the nest with some ergates. This leads to the formation of super-societies by the parasite. The 
probleme of how the parasite spreads is not answered by this study because it was shown that newly 
fecundated gynes suffer strong aggression when they enter an alien host society. 

I n t r o d u c t i o n  

Formicoxenusprovancheri est une fourmi xOnobionte, c'est-~t-dire vivant en 6troite 
d6pendance avec son h6te, Myrmica incompleta, mais sans 6tre un v6ritable parasite 
social. Elle construit des nids fi la periph6rie du hid de l'esp6ce h6te, nourrit et soigne 
elle-m~me son couvain. Ce mode de vie est interm6diaire entre la eleptobiose o~ les 
fourmis volent du couvain ou de la nourriture ~, l'h6te, et les v6ritables parasites 
sociaux qui forment des colonies mixtes avec leur h6te (Wheeler, 1910; Wilson, ] 971; 
Buschinger, ] 986; HSlldobler et Wilson, 1990). La x6nobiose semble exceptionnelle 
chez les fourmis puisqu'elle n'est d6crite en dehors des Formieoxenus que chez 
quelques rares esp6ces (Wilson, 1971; Buschinger, 1990; H611dobler et Wilson, 1990) 
concernant trois genres de myrmicines: Monomorium (M. nouhalieri/M, subnitidum, 
Wheeler, 1910; Bolton, 1987 - x6nobiose douteuse darts ce cas); Megalomyrmex 
(M. symmetochus/Sericomyrmex amabilis, Wheeler, 1925; M. wheeleri/Cypho- 
myrmex costatus, Weber, 1940), et Crematogaster (C. limata/Ectatomma tuber- 
culatum, Wheeler, 1986). Le genre Formicoxenus a 6t6 r6cemment r6vis6 par 
Francoeur et al. (1985) qui montraient l'existence de deux esp6ces tr6s voisines 
F. provancheri et F. quebecensis parasitant respectivement M. incompleta et 
M. alaskensis. F. provancheri a longtemps ~t6 consid6r6e comme une Leptothorax, et 
connue sous le nora de Leptothorax emersoni (Wheeler, 1901), un synonyme de 
Leptothoraxprovancheri, avant d'etre rattach6e au genre Formicoxenus. 
M. incompleta est synonyme de Myrmica brevinodis (Francoeur et B6ique, 1966). 

Les principales caract6ristiques de la biologie de F. provancheri ont 6t6 d6crites 
darts les articles de Buschinger et al. (1980), Francoeur et al. (1985) et quelques 
donn6es pr61iminaires sur les interactions entre les deux esp6ces ont 6t6 pr6sent6es par 
Lenoir et al. (1989). 

Nous pr6cisions ici certains points de la biologie de F. provancheri et pr6sentons de 
nouvelles donn6es sur: 

- l 'organisation sociale de ce xOnobionte, 
- les relations entre adultes des deux esp6ces, 
- les relations entre adultes et le couvain homosp~cifique ou h6t6rosp6cifique. 

Toutes les formes femelles pouvant ~tre f6cond6es, nous utiliserons ici la 
terminologie de Loiselle et Francoeur (1988) pour les nommer: gynes (reines ail~es ou 
non), ergatogynes (intermorphes) et ergates (ouvri+res). 
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Mat6riel et m6thodes 

Les fourmis ont 6t6 r6colt6es au Qu6bec depuis les alentours de la ville de Qu6bec 
(Saint-Augustin, Loretteville) jusqu'/t la fronti6re am6ricaine (Lac M6gantic, Lac 
Drolet...). Elles sont 61ev6es darts des bootes de P6tri selon la technique d'Alloway 
(1979), fi 20 ~ et soumises fi une photop6riode L:D = 12:12 h. Elles poss6dent un 
abreuvoir et plusieurs nids circulaires dont un pour les Formicoxenus avec un orifice 
de petit diam~tre g6nant le passage des Myrmica. Les colonies sont nourries avec des 
fragments d'insectes (vers de farine, mouches) ou des drosophiles associ6s ~t la di6te 
artificielle de Bhatkar fournissant un suppl6ment de sucres et de vitamines. 

R6sultats 

1. Donndes sur la biologie et le comportement des Formicoxenus 

Les F. provancheri en colonie pure se nourrissent de miel liquide, de di6te artificielle. 
La prise de nourriture est accompagn6e de nombreuses stridulations. Elles mangent 
les drosophiles qu'elles peuvent ramener au nid pour leurs larves. Les colonies priv6es 
de l'h6te Myrmica subsistent un certain temps, mais p6riclitent inexorablement. Cette 
fourmi est bien inf6od6e/t son h6te et ne peut vivre sans lui. 

Le couvain de Formicoxenus est soign6 uniquement par les individus de son 
esp6ce. Quand des Myrmica arrivent fi p6n6trer dans le nid du parasite, les intruses 
sont tenues 2t distance afin de prot6ger le couvain (Wheeler 1901). Eventuellement, la 
chambre fi couvain sera vid6e et le couvain transport6 ailleurs. Nous avons observ6 
des sollicitations de larves Myrmica par des Formicoxenus, les larves r6agissent en 
6mettant par l'anus une gouttelette claire, qui est imm6diatement consomm6e (d6crit 
par Le Masne, 1953 chez diverses espdces, voir aussi Wilson, 1971). Les fourmis 
aident les nouveau-n6es fi sortir de leur mue imaginale. L'ergate nouveau-n6e, toute 
p~tle, avec des traces d'exuvie, est 16ch6e tr6s rapidement par ses cong6n6res. Les 
16chages interindividuels entre adultes Formicoxenus sont tr6s fr6quents, surtout 
lorsque de la nourriture est d6pos6e apr+s une p6riode de jefine, et la plupart du 
temps ils sont accompagn6s de stridulations. 

L'accouplement se fait apr6s un appel sexuel de la femelle. Cet appel sexuel, 
observ6 par Buschinger (1976b) chez F. nitidulus, puis chez F. provancheri (Buschin- 
ger et al., 1980) est tout-fi-fait similaire/t celui d'Harpagoxenus et autres parasites 
sociaux de la tribu Leptothoracini (Buschinger, 1986). I1 n'a cependant pas 6t6 
observ6 chez Formicoxenus diversipilosus par Alpert et Akre (1973). Presque toutes 
les femelles sont potentiellement f6condables. Nous avons observ6 au laboratoire une 
jeune ergate (encore pfile) sortir du nid, 61ever l'abdomen et 6mettre une gouttelette 
(l'aiguillon sorti) de ph6romone volatile, attractive pour les raffles. L'appel sexuel a 
dur6 quelques secondes. Imm6diatement de nombreux m~les sont arriv6s autour du 
point d'appel. L'un d'eux s'est accoupl6 avec l'ergate, durant 4 minutes, les autres 
mgtles tr6s excit6s essayaient de s'accoupler avec les autres ergates rencontr6es, mais 
sans succ6s. Cette phase d'excitation a dur6 environ 5 minutes. Les mgles sont 
capables, au laboratoire, de voler sur une distance de quelques m6tres. 
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Les relations avec l'h6te ont fait l 'objet de nombreuses observations qui ont 
permis de faire un 6thogramme (Lenoir et al., 1989). Les comportements de 
Formicoxenus ont 6t6 regroup6s en 4 cat6gories: agressions de l'h6te (AG), agress6e 
par l'h6te (AGE), apaisements (AP) et non agonistiques ou amicaux (NAGO) 
(Errard et al. sous presse). Nous d6crivons ici plus en d6tail deux types de 
comportements qui sont trds importants, les 16chages et les apaisements. 

- Les 16chages tr6s fr6quents et intenses de l'h6te par les Formicoxenus. Ils 
repr6sentent la majorit6 des comportements amicaux. I1 s'agit d 'un v6ritable 
shampooing (Wheeler, 1901) (Fig. 1); H611dobler et Wilson (1990) parlent d'ailleurs 
fi propos de F provancheri de ~Shampoo ant~. Pour Wheeler (1903) le shampooing 
est b6nefique pour l'h6te, mais plus tard cet auteur consid6re les Formicoxenus 
comme de simples parasites: les soci6t6s h6tes comporteraient proportionnelle- 
ment moins d'ergates quand le parasite est pr6sent (Wheeler, 1910). Nous n'avons 
pu vbrifier ce fait, car toutes nos rdcoltes de Myrmica incompleta au Qu6bec, 
contenaient des Formicoxenus provancheri, sauf fi proximit6 de l 'a6roport de 
Qubbec (Loretteville) off nous avons trouv6 une soci6t6 g6ante de M. incompleta 
sans traces de Formicoxenus malgr6 des recherches approfondies poursuivies sur 
plusieurs ann6es. 

- L a  posture d'apaisement est tr6s typique des Formicoxenusprovancheri. 
Lorsqu'une ouvri6re h6te s'approche, l'ergate soul6ve son abdomen et 6met une 
gouttelette de liquide volatile (Fig. 2); le comportement est exactement similaire fi 
l'appel sexuel (cf. Buschinger et al., 1980: Fig. 1). Uouvri6re Myrmica ainsi vis~e, 
en g6n6ral, se calme et n'agresse pas la Formicoxenus. Ce comportement a 6t6 d6crit 
par Staeger (1925) sur F nitidulus, et cet auteur lui attribuait un effet r6pulsif. Chez 
F provancheri, ce comportement a un r6el apaisant sur la fourmi h6te. I1 n'avait 
pas encore 6t6 signal6 chez cette esp6ce. 

Composition des soci~tds de F provancheri: Les soci6t6s de F provancheri compren- 
nent jusqu'fi une centaine d~ (Francoeur et al., 1985) et sont souvent fi la 
p6riphdrie d'un hid de Myrmica. Elles forment des "super-colonies". Nous avons 
r6colt6 plusieurs de ces ensembles vers le 14 juillet 1988, p6riode de production 
maximale des ergates et des individus ail6s. 

Figure 1. L6chage (shampooing) de M. incompleta par F provancheri 

Figure 1. Licking (shampooing) of M. incompleta by F provancheri 
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Figure 2. Comportement d'apaisement de F. provancheri face fi une M. incompleta 

Figure 2. Apeasement behaviour of F. provancheri facing a M. incompleta 

T a b l e a u  1. Composition (nombre d'individus de chaque cat6gorie) de 3 super-soci&6s et de 7 petites soci6t6s 
de F. provancheri r+colt6es en juillet 1988 au Qu6bec (total 25 colonies). ~1) Lac M6gantic, (21 Drolet m) 25 % 
des colonies sans gyne (4)13,3 % des colonies sans gyne 

Table 1. Composition (number of individuals for each category) of 3 super-societies and 7 small societies of 
F. provancheri collected in July 1988 in Quebec (total 25 colonies). I~) Lac M6gantie,/2) Drolet (3~ 25 % of the 
colonies without a gyne 14~ 13.3 % of the colonies without a gyne 

3 super-soci6t6s 7 Petites Moy Buschinger 
(nb sous-unit6s) soci6t6s +_sd et al. 
6(1~ 5(1) 7(z) (1)+(2) (mini-maxi) (1980) 

Adultes 
-gynes  0,17 0,2 0,47 0,14 0,24_+0,44 0,1314) 
d~sail6es (0-1) 13) 

- ergates 22,5 12,6 41,4 32,4 24,7 _+ 80,5 32,3 
+intermorphes (5-107) 
- gynes ail6es 3 0,2 6 2,1 3_+4,7 0 

(5-107) 
- m~les 1,67 0,2 3,4 1,4 1,8 _+ 3,2 2,9 

( 0 - 1 3 )  

Nymphes 
-ergates 9 8,2 18,4 9,4 11,6_+11,7 19,8 
+ intermorphes (0-  39) 
- gynes ail6es 6 2,2 6,7 6,4 5,6_+ 8,9 0,2 

(0-36) 
- raffles 21,2 5,6 8,9 7,43 10,8 • 12,8 6,4 

(0-38) 

Pr6nymphes 11,8 13 10 7,1 10,1 _+ 8,8 

Larves 27,3 15,6 35,6 16,4 20,9_+24,8 
(0-97) 

Oeufs 6,71 6,8 16,4 2,28 8,1 _+ 19 
(0-95) 

Total 108,8 64 147,3 73,3 100,7-t-88,1 
(6-379) 
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Trois de ces ~super-colonies~) compos6es de 5 5. 7 unit6s, et 7 petites colonies 
r6colt6es isol6ment ont 6t6 d6nombr6es (Tabl. 1). I1 n'y a aucune difference 
significative entre ces diverses colonies; nous n'avons doric donn6 que les moyennes 
globales. La taille de la colonie semble limit6e fi la centaine d'individus: Les donn6es 
sont comparables fi celles de Buschinger et al. (1980) qui ont r6colt6 fin aofit (fin de la 
saison). A cette 6poque, il n'y a plus de gynes ail6es dans le nid, mais on trouve encore 
quelques males. Nous avons encore r6colt6 des m~tles d6but octobre. L'un de ces 
males a f6cond6 une ergate au laboratoire. De tr6s nombreuses colonies sont 
d6pourvues de gynes: 25% dans nos observation, 13,3% pour Buschinger et al. 
(1980). Alpert et Akre (1973) ont 6tudi6 la composition des soci6t6s de Formicoxenus 
diversipilosus qui vit dans des nids de Formica: la soci6t6 est aussi scind6e en de 
nombreuses sous-unit6s de I ~ 35 ergates. 

Nous avons observ6 les relations entre individus de colonies diff6rentes fi 
l'int6rieur des ~super-colonies~). Les fourmis de 3 colonies de F. provancheri ont 6t6 
marqu6es avec une tache de peinture de couleur diff6rente, et mises en 61evage dans 
des bootes s6par6es rayonnant autour d'une aire centrale g laquelle elles sont reli6es 
par un tube. La nourriture est d6pos6e dans cette aire centrale. Des loges de Myrmica 
sont pr6sentes dans les 3 bootes. 

Le nombre de Formicoxenus 6trang6res p6n6trant dans les nids est not6 tousles 
jours pendant 10 jours puis aux ]4 ~me et au 20 ~me jours (Tabl. 2). 

Nous avons not6 des explorations permanentes dans toute la surface d'61evage. 
Les Formicoxenus fourragent pacifiquement dans les aires ext6rieures off elles 
rencontrent des cong6n~res, mais ne rentrent pas souvent dans d'autres nids. Les 
passages d'une colonie & l'autre existent, mais les 6trang6res sont rarement 
nombreuses fi l'int&ieur d 'un nid, en moyenne moins de 10 %, saufpour la colonie C 2 
qui 6tait envahie par 22,9 % d'6trang6res. De mame le pourcentage d'exploratrices 

Tableau 2. l~volution du nombre d'ergates intruses dans un nid et % d'individus d'un nid p6n6trant dans 
un autre hid 

Table 2. Evolution of the number of intruder ergates into a nest and % of individuals penetrating into 
another nest 

nid nb nb d'ergates 6trang6res dans le nid % moy d'indi- 
d'ergates 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 - 14 20 vidusdansles 

(jours) autres nids 
moy % 

A] 22 1 2 3 1 2 2 ] 2 2 1 - 1 1 7,2% 0,7% 
1 B] 26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 - i 1 0 ,6% 0 ,6% 

CI 18 0 i 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,5% 9,7% 

A2 37 0 0 0 1 1 3 5 4 5 5 - 3 3 6,8% 10,8% 
2 B2 73 0 0 1 2 3 2 0 4 3 2 1 3 2,4% 6,6% 

C2 20 2 5 3 5 8 5 5 5 6 5 3 3 22,9% 8,7% 

A3 28 0 0 0 0 0 0 ] 2 1 1 - 0 0 1,5% 0% 
3 B3 35 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 % 4% 

C3 13 0 1 i 0 0 3 2 2 2 1 0 0 7,7% 0% 
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d'une colonie pr6sentes dans les autres nids est faible (maximum 10 %). Le hombre 
d'intruses reste relativement stable: il n'y a pas de fusions de colonies pendant la 
p6riode d'observation. L'int6grit6 coloniale est maintenue. Nous avons montr6 par 
ailleurs que les soci6t6s de Formicoxenusprovancheri sont potentiellement tr6s 
ouvertes entre elles, m6me s'il existe une certaine identit6 coloniale: dans un m6me 
habitat, pratiquement 80% des intruses pr61ev6es dans des soci6t6s proches 
(maximum 50 m) sont retrouv6es dans le nid des r6sidentes au bout de 24 h, 6 % 
seulement font l'objet d'agressions (Lenoir et al., 1989). Cette structure polycalique 
conserve pour chaque entit6 une certaine autonomie. Les colonies doivent se 
reproduire par bouturage, les colonies filles gardent des contacts avec la colonie m6re. 
Ainsi nous avons un syst6me interm6diaire entre la soci6t6 polycalique et la soci6t6 
monocalique. Alpert et Akre (1973) avaient observ6 le m~me ph6nom6ne chez 
Formicoxenus diversipilosus o~a les interactions entre sous-unit6s sont peu fr6quentes. 
Les gynes, les ergatogynes et m~me les ergates fi gastre d6velopp6 sont des reines 
pondeuses, et uniques dans chaque sous-unit6 (monogynie fonctionnelle, Buschinger 
et al., 1980). 

2. Relations entre les Formicoxenus et leur hdte 

a) Le comportement des gynesfdcondkes: Une s6rie de tests a 6t6 r6alis6e en utilisant 
des gynes de F. provancheri, quelques heures aprds l'accouplement. Les exp6riences 
ont consist6 fi mettre en pr6sence 5 ergates de Myrmica et une gyne de Formicoxenus 
(ail6e ou d6sail6e) dans une petite bo~te de Pdtri. Les observations et les relev6s sont 
effectu6s pendant 10 minutes par balayage instantan6 toutes les 5 secondes apr6s un 
d61ai d'environ 10 minutes suivant l'introduction de la gyne et permettant la 
stabilisation des comportements agonistiques. Les r6sultats sont compar6s/t ceux 
obtenus avec une ergate de F. provancheri, t6moin test6e dans les m~mes conditions. 
Les tests ont 6t6 r6p6t6s 10 fois. Les r6sultats, exprim6s en fr6quence moyenne, 
(Fig. 3) montrent que les gynes de Formicoxenus sont agress6es significativement plus 
que les Formicoxenus provenant de l'61evage t6moin (AGE F = 7,73; P < 0,001). Les 
gynes ne pr6sentent que peu de comportements d'apaisement (AP; NS), de 
comportements non-agonistiques (surtout 16chages NAGO; NS) et de comporte- 
ments agressifs (AG; NS). La gyne est donc fortement agress6e par les ergates, ce qui 
pose le probl~me des possibilit6s d'infestation de nouvelles colonies h6tes. Malgr~ 
cela, il nous a 6t6 possible de faire adopter des gynes f6cond6es par de petites soci6t6s de 
quelques ergates de Myrmica. Le r6sultat final a toujours 6t6 un 6chec. Apr6s la sortie 
d'hibernation, on n'a jamais observ6 de pontes de la Formicoxenus, mais cela ne veut 
pas dire que ce soit impossible dans la nature. 

b) Relations entre adultes: Dans les m6mes conditions que pour l'exp6rience 
pr6c6dente une butineuse Formicoxenus a 6t6 test6e en pr6sence de 5 Myrmica ergates 
nourrices ou nouveau-n6es (moins de 10heures) ou gynes d6sail6es (10 tests pour 
chaque cat6gorie). 

La figure 4 montre que les fourmis h6tes sont toujours tr6s attractives pour les 
Formieoxenus. Les 16chages repr6sentent plus de 60 % des observations. I1 y a peu de 



88 Lenoir et al. 

180' 

>-  160. (.9 
Z 14-0- 
LIJ 

120-  
Or 
b._l 100 -  
13:1 
i, 80- 
Z 
< 60 -  
i,i 

4O 

2O 

AG AGE 

GYNE 

ERGATE I I 

A P  NAGO 

Figure 3. Fr6quences moyennes de comportements d'une gyne r6cemment f6cond6e de E provancheri face 
~i 5 ergates de M. incompleta: agressions (AG), apaisements (AP) et comportements non agonistiques 
(NAGO) de la gyne; agressions des Myrmica (AGE) 

Figure 3. Mean frequency of the behaviour of a newly fecundated gyne F.provancheri facing 5 
M. incompleta ergates: aggressions (AG), apeasements (AP) and on agonistic behaviours (NAGO) of the 
gync; agressions of the Myrmica (AGE) 
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Figure 4. Fr6quencesm~yennesdes~6chagesetd6p~acementsd~unebutineusede1~pr~vancherienpr6sence 
de 5 ergates Myrmica nourrices ou nouveau-n6es, ou de 5 gynes d6sail6es Myrmica 

Fig. 4. Mean frequency of the licking and movements of a F. provancheri forager in front of 5 Myrmica 
ergates nurses or newborn, or of 5 dealates gynes Myrmica 

difference entre les nourrices et les nouveau-ndes (U = 24; NS) mais les Formicoxenus 
se d6placent beaucoup (U = 6; P < 0,1); elles passent fr6quemment d 'une fourmi/ t  
l 'autre, les 16chages sont de courte dur6e et saccad6s. Les Myrmica nouveau-n6es ont- 
elles des s~cr6tions cuticulaires en quantit6 insuffisante? Les gynes Myrmica sont plus 
attractives que les ergates (91 contre 74,9; U =  24; P = 0,025) et les ldchages tr6s 
stables fi cause de la grande taille des gynes (pas de diff6rence pour les d6placements, 
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U = 40,5; NS). Avec des nouveau-n6es ou des gynes, il n 'y a jamais de comportement 
agressif ni darts un sens, ni dans l'autre; les apaisements sont toujours absents. 

e) Adoption des Formicoxenus dans les sociOt~s de Myrmica: Nous avons effectu6 
plusieurs s6ries de tests d 'adoption d'ergates de Formicoxenus provancheri par des 
soci6t6s de M. incompleta. Le r6sultat 6tait not6 24 h apr6s et, si besoin, au bout de 3 
jours. Sont consid6r6es comme adopt6es les intruses qui s6journent pacifiquement 
dans le nid de l'esp6ce h6te. Les intruses sont marqu6es avec une tache de peinture, et 
sont introduites par groupes de 5. 

Nous avons test6 3 types de soci6t6s: 

- soci6t~s mixtes Myrmica/Formicoxenus. Les intruses Formicoxenus provenaient 
soit du m~me habitat, soit d'habitats tr6s 61oign6s (150 kin); 

- soci6t6s mixtes darts lesquelles les Formicoxenus ont 6t6 enlev6s depuis plus d'une 
semaine; 

- enfin, soci6t6s pures de Myrmica provenant de Loretteville, dans lesquelles nous 
n'avons jamais trouv6 de Formicoxenus. 

Dans tousles cas les nids de Myrmica 6taient compos6s de 50 ~ 100 ergates, d'une 
gyne et de couvain. Le m~me nid h6te est laiss6 au repos apr6s avoir enlev6 les 
intruses au moins une semaine. 

I1 appara~t que les Formicoxenus introduites dans des nids mixtes 
Myrmica/Formicoxenus d'un m~me habitat rentrent dans le nid de l'h6te rapidement. 
Au bout de 24 h, 88 % sont dans le nid de Myrmica et aucune agression ne se 
manifeste (Tabt. 3). Cela se comprend, car nour avons montr6 que les colonies de M. 
incompleta, tr6s polygynes, sont compl6tement ouvertes; elles forment des super- 
soci6t6s et ne sont pas agressives entre elles, m~me si elles proviennent d'habitats 
distants (Lenoir et al., 1989). Si les Formicoxenus viennent de colonies distantes de 
20 km elles sont moins nombreuses ~ p6n6trer dans le nid h6te et 5 % meurent. Avec 
une distance de 150 km il se produit une mortalit6 non n6gligeable: ]4 % en 24 h e t  
20% en 3 jours. L'adoption est plus difficile quand le couple h6te/intruse a des 
origines g6ographiques 61oign6es (P < 0,01). Cela ne provient pas de l'agression 
entre Formicoxenus: nous avons en effet montr6 qu'elle est pratiquement nulle. Entre 
deux soci6t6s de Formicoxenus distantes de 150 kin, il y a seulement 4 % de mortalit6 
au bout de 3 jours, mortalit6 comparable ~t celle de t6moins provenant du m~me 
habitat (Lenoir et al., 1989). Par contre des agressions Formicoxenus ~ Myrmica 
apparaissent. 

Lorsque les Myrmica sont en colonie homosp6cifique depuis au moins une 
semaine (les Formicoxenus sont enlev6es des colonies), le taux de rejet des intruses 
(provenant de ] 50 kin) augmente: il passe de 20 % ~ 34 % bien que la diff6rence ne 
soit pas significative (Tabl. 3d/f). I1 semble que les Myrmica qui sont familiaris6es 

la pr6sence des Formicoxenus le restent, m~me s'il y a un d6but d'oubli au bout 
d'une semaine de s6paration. 

Le tableau 4 donne les r6sultats d'adoptions de Formicoxenus par des groupes 
constitut6s ~ partir d'une soci6t6 g6ante de Loretteville, soci6t6 indemne de parasites. 
Les r6sultats obtenus en octobre 1988 montrent une mortalit6 importante pour les 
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Tableau 3. Probabilit6 d'adoption de Formicoxenus dans des soci6t6s de Myrmica. Soci6t6s mixtes: - 2 4  h 
X 2 Iignes a b c=11,94 (~), P<0,01 -150kin X 2 lignes c d=9,05, P<0,05; soci~t6s privies de 
Formicoxenus." - 24 h X 2 lignes c e = 0,3812), NS - 3j X 2 lignesd f =  3,17 TM, NS - (1) colonnes 1 + 2/ 
3 + 4 (~1 colonnes 1 + 2/3/4 

Table 3. Probability of adoption of Formicoxenus into Myrmica societies. Mixed societies: - 2 4 h  X 2 lines 
a b c = 11.94 m, P < 0.01 -150kin X 2 lines c d = 9.05, P < 0.05; societies deprived of Formicoxenus 
- 24 h X 2 lignesc e = 0.38 (21, NS - 3j X 2 lignes d f =  3.17 (2), NS - (1) columns 1 + 2/3 + 412) columns 
1 + 2/3/4 

Soci6t6 1. n id  2. nid 3. aire 4. mortes nb de 
d'adoption Myrmica Form. ext~rieure fourmis 

Myrmica soci6tSs mixtes (avec Formicoxenus) 
- mSme habitat 

- 2 4 h  (a) 0,88 0,12 17 

- 20 k m  
- 2 4 h  (b) 0,65 - 0,30 0.05 20 

- 150 k m  
- 2 4 h  (c) 0,32 0,12 0,42 0,14 50 
- 3 j  (d) 0,23 0,34 0,23 0,20 44 

Myrmica priv6es de Formicoxenus depuis plus d'une semaine 
- 2 4  h (e) 0,48 - 0,36 0,16 50 
- 3 j  (f) 0,54 - 0,12 0,34 50 

Tableau 4. Probabilit8 d'adoption de Formicoxenus dans des soci6t6s pures de Myrmica (* deuxi6me essai 
rSalis8 4 jours aprSs le premier) 

Table 4. Probability of adoption of Formicoxenus into pure Myrmica societies (* second trial realised 
4 days after the first) 

SociSt6s nid aire mortes nombre de 
et date Myrmica ext6rieure fourmis 
d'adoption 

X 2 p 

a T6moins 0,65 0,30 0,05 20 a - b  <0,02 
a c NS 
a - d  NS 

Myrmica pure 
octobre 88 
b essai ] 0,24 0,48 0,28 25 
c essai 2* 0,67 0,20 0,13 15 b - c  <0,1 
d j u in -  

juillet 89 0,64 0,34 0,02 50 c - d  NS 

in t ruses :  28 % c o n t r e  5 % p o u r  les t6moins .  Ce t t e  fo r t e  m o r t a l i t 6  est assoc i6e  fi u n e  

fa ib le  p r6sence  d a n s  le n id  de  l ' h 6 t e  (24 % c o n t r e  65 %) .  Les  m S m e s  n ids  de  Myrmica  
o n t  6t6 test6s fi n o u v e a u  a v e c  d ' a u t r e s  Formicoxenus 4 j o u r s  p lus  ta rd .  Dar ts  ce cas  la 

r 6ponse  est  trSs s e m b l a b l e / t  cel le  du  t6moin .  Le  succ6s des  a d o p t i o n s  p a r  des  Myrmica  
na ives  a u g m e n t e  avec  la  r6p~t i t ion  des  con tac t s ,  il p o u r r a i t  ex is te r  une  ce r t a ine  

m 6 m o i r e  de  l ' o d e u r  d u  pa ras i t e .  U n e  d e u x i 6 m e  s6rie de  tests a 8t6 r6alis6e en  j u in -  
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Tableau 5. Survie des larves au bout de 3 jours en fonction des modalit6s d'61evage (My = Myrmica, 
Fo = Formicoxenus) (comparaison des T6moins Formicoxenus/Myrmica: X 2 = 0,610; NS) 

TableS. Survival of larvae after 3 days in relation to rearing modalities (My=Myrmica, 
Fo = Formicoxenus) (comparison for controls Formicoxenus/Myrmica: X 2 = 0.610; NS) 

% survie n 

Formicoxenus 
+ larves Fo (T) 0,86 50 X z -=- 43,675 
+ larves My 

grosses 0,87 50 P < 0,005 
petites 0,36 50 

Myrmica 
+ petites Iarves My (T) 0,78 50 X 2 = 27,051 
+ larves Fo 0,24 50 P< 0,005 

juillet 1989, les r6sultats sont tr6s diff6rents, puisque d6s la premi6re pr6sentation les 
Myrmica na'ives acceptent les intruses comme les t6moins. L'acceptation des 
Formicoxenus par les soci6t6s de Myrmica semble plus facile pendant la belle saison 
qu'~ la fin de celle-ci juste avant l'entr6e en hibernation. I1 est possible que des 
facteurs tels que la composition de la population jouent un r61e. 

3) Relations avec le couvain 

Les Formicoxenus 61oignent leur couvain des Myrmica, mais elles se prominent  au 
milieu des chambres ~t couvain de leur h6te. Nous avons approfondi ces observations 
en donnant  ~ soigner des larves ~t des groupes d'ergates des deux esp6ces, et ~t l'aide 
de tests de reconnaissance coloniale et sp6cifique. 

a) Expkriences de survie des larves: Des groupes de 10 larves d 'une des 2 esp6ces ont 
6t6 plac6s dans un hid contenant 10 ergates de Formicoxenus ou de Myrmica et suivis 
pendant 3 jours. Les nids 6taient nourris abondamment.  

I1 appara]t que chez les t6moins, on observe une mortalit6 de l 'ordre de 14 ~t 22 %, 
probablement li6e aux conditions du test, il n 'y a pas de diff@ence entre les deux 
esp6ces. Les Formicoxenus rejettent les grosses larves Myrmica sans les manger, elles 
finiraient par mourir  ~ cause du manque de soins. Les petites larves sont mang6es 
(36 % de survie). Les Myrmica consomment rapidement des larves (de petite taille) de 
Formicoxenus. Ainsi s'expliquent les observations: les Formicoxenus doivent prot6ger 
leur couvain de l'h6te, car il serait d6truit rapidement. Les Formicoxenus peuvent 
aussi consommer des petites larves de l'h6te. Les Formicoxenus sont parfois observ6es 
en train de sucer des larves Myrmica plus ou moins vid6es, mais cela semble 
exceptionnel. Les larves sont plutSt attractives et 16ch6es. 

b) Reconnaisance coloniale du couvain: Dans toutes les exp6riences de reconnais- 
sance de larves, cinq ergates ont 6t6 plac6es en pr6sence de 5 larves homocoloniales et 
de cinq larves 6trang6res h6t6rocoloniales darts une bo~te de P6tri (diam6tre 5 cm). 
Les larves sont marqu6es ~t l'aide d'une petite tache de peinture ~ l'eau, non toxique, 
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qui est d6co116e rapidement lorsqu'elles sont replac6es dans leur nid. Les observations 
ont 6t6 r6alis6es pendant 5 minutes, et le comportement not6 toutes les 5 secondes: 
inspections antennaires, d6placements, prise dans les mandibules, 16chages. Nous 
avons aussi consid6r6 comme soins passifs les p&iodes off une fourmi est immobile 
sur une larve. Nous avons des larves provenant de colonies diff6rentes de m~me 
habitat dont nous pouvons penser qu'elles forment une seule super-soci6t6 poly- 
calique (voir paragraphe 1). Deux s@ies de fourmis ont 6t6 test6es: des nourrices 
pr61ev6es dans le nid occup6es/t soigner du couvain (16 tests), et des butineuses dans le 
milieu ext6rieur (12 tests). Les r6sultats de la figure 5 montrent que: 

- Les nourrices effectuent beaucoup plus de soins que les butineuses (pour les soins 
totaux aux deux cat6gories de larves z = 4,4; P < 0,001). Les butineuses Formico- 
xenus se d6sint6ressent des larves darts cette situation et les quelques comporte- 
ments de soins pr6sent6s le sont indiff@emment vers le couvain homo ou h6t6ro- 
colonial (T = 2; NS). 

- Les nourrices sont capables de diff@encier les larves homocoloniales de larves 
h6t6rocoloniales, m~me dans les conditions les plus difficiles oti les colonies sont 
proches et probablement plus ou moins parentes (T=22;  P<0,01) .  Cela 
correspond au comportement des adultes qui manifestent une fid61it6 fi leur hid (cf. 
paragraphe 1). 

c) Reconnaissance du couvain h4t4rosp4cifique." La pr6f6rence des fourmis pour des 
larves homosp6cifiques est un ph6nom6ne bien connu, on verra par exemple chez les 
Leptothorax le travail de Hare et Alloway (1987). Nous avons effectu6 les tests dans 
les m~mes conditions que pr6c6demment avec des larves homocoloniales et 
h6t6rosp6cifiques de m~me taille. Dans ce cas, il n'est pas n6cessaire de marquer les 
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Figure 5. Fr6quences moyennes des soins au couvain de nourrices ou fourrageuses de F. provancheri en 
situation de choix envers des larves homo ou h6t6rocoloniales 

Figure 5. Mean frequency of  the brood nursing behaviour of  F. provancheri nurses of  foragers in a choice 
situation with homo or heterocolonial larvae 
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Figure 6. Mean  frequency of  the brood nursing behaviour of  nurses (N) ou foragers (F) ofF. provancheri or 
M. incompleta in a choice situation between homo or heterospecific larvae 

larves, car leur pilosit6 est r6s diff6rente. I1 est facile de les diff6rencier fi la loupe 
st&6oscopique. Les nourrices et butineuses de Formicoxenus et les Myrmica ont 6t6 
test6es dans ces conditions (12 tests pour la premi6re esp~ce et 16 pour la seconde) 
(Fig. 6). 

La figure 6 montre que: 

- Les Formicoxenus nourrices soignent beaucoup plus les larves homosp6cifiques 
que les larves de l'h6te (T-- 5; P < 0,01) alors que les butineuses sont int6ress6es 
par les deux types de larves (T = 42; NS). Cela ne veut pas dire que les butineuses ne 
reconnaissent par les larves Myrmica, mais plut6t qu'elles cherchent sur ces larves 
des substances nutritives. Des stridulations (qui ne sont jamais observ6es pendant 
des soins au couvain homosp6cifique), peuvent appara]tre pendant les 16chages de 
larves Myrmica. Les stridulations 6tant fr6quentes quand la fourmi s'alimente ou 
16che une adulte, on peut penser qu'elles recherchent aussi sur les larves des 
substances alimentaires. Nous avons remarqu6 par ailleurs que de jeunes ergates 
61ev~es en absence d'h6te sont tr~s attir6es par des larves Myrmica qu'elles l~chent 
abondamment et dont elles provoquent des secr6tions anales (Errard et al., sous 
presse). 

- Les Myrmica nourrices ont une pr6f6rence tr6s marqu6e pour leurs larves (T = 0; 
P ~ 0,01) alors que les pourvoyeuses se d6sint6ressent presque compl6tement des 
larves quelle que soit leur origine (T = 32; NS). 

- D'une mani6re g6n6rale, les nourrices sont plus actives envers le couvain, que ce 
soit chez Formicoxenus (Z=2,92 ;  P <  0,002) ou chez Myrmica ( Z =  4,67; 
P < 0,001) - (Tests U effectu6s sur la totalit6 des soins). 
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Nous avons prhcis6 l'organisation sociale de F. provancheri par diff6rents tests. Cette 
fourmi forme des socihths polycaliques avec des unit6s relativement autonomes, non 
agressives entre elles, mais ne se m4langeant pas. Le couvain de chaque unit6e est bien 
discrimin6 par les ergates dans tous les cas. Les Formicoxenus doivent isoler leur 
couvain de celui de l'h6te, car il est considhr6 par celui-ci comme une proie et 
consomme; cela explique la s6gr6gation des chambes fi couvain entre les deux esphces. 

L'adoption du parasite par les Myrmica semble li6e fi plusieurs phdnomanes: 

1. Les soci6t4s de l'hSte sont tr6s ouvertes, ce qui constitue une prhdisposition 
favorable au parasitisme (Lenoir et al., 1989). Cette ouverture sociale caracthrise 
des esp4ces trhs polygynes, on la trouve par exemple chez Myrmica americana 
(Ayre, 1971), Myrmiea rubra (Le Roux, 1980; Cammaerts et Cammaerts, 1984). 

2. Les Formicoxenus s'av4rent extr~mement attir6es pas les Myrmica. C'est un trait 
fondamental de leur comportement. Nous avons montr6 par ailleurs que cette 
attirance n'est que peu sujette aux facteurs d'exp6rience pr6coce: de jeunes 
F. provancheri isolhes ~ la naissance et privies de contacts avec les Myrmica 
demeurent toujours aussi attir6es par leur h6te (Errard et al., sous presse). De 
m6me Alloway et Hare (1989) ont observ6 que les jeunes ouvri6res de Leptothorax 
longispinosus sont attirhes pr4f6rentiellement vers les larves de leur h6te Harpa- 
goxenus americanus, quelles que soient les conditions d'dlevage prhcoce. Nous 
avons obtenu facilement des socihtds mixtes F. provancheri/Myrmica rubra (de 
France) et F. p./Myrmica alaskensis (esphce jumelle de M. incompleta au Qu6bec). 
L'attirance pour les esp6ces du genre Myrmica n'apparait donc pas sp6cifique. 

3. On salt que la reconnaissance coloniale est li6e au profil des hydrocarbures 
cuticulaires (Bonavita-Cougourdan et al., 1987; Morel et al., 1988; Lenoir et 
al., 1988; Nowbahari et al., 1990). Nous avons montr6 que les profiles des 
hydrocarbures cuticulaires des F.provancheri et des M. incompIeta sont tr4s 
voisins, ce qui permet au parasite de passer pratiquement inapewu dans la sociht6 
h6te (Lenoir et al., 1990). Ce mim6tisme chimique pourrait 6tre facilit6 si l'esp6ce 
h6te a une odeur coloniale form6e du m61ange des odeurs individuelles comme 
c'est la cas chez les Leptothorax (Stuart, 1987); dans ce cas l'esp4ce serait 
pr6dispos6e au parasitisme social. 

Le probl6me des larves de Formicoxenus qui sont consomm~es par les Myrmica 
est/t 6tudier, elles ont peut-~tre une odeur diff6rente de celle des adultes. I1 faut aussi 
6tudier l'odeur coloniale des fourmis de Loretteville qui ne sont pas parasit6es, alors 
qu'on trouve des Formicoxenus ~ 10 km de cette localit6 et qu'en laboratoire elles sont 
parasit6es facilement! Ce fait d6pend peut-~tre des modalit6s de diss6mination des 
Formicoxenus." les gynes (ou ergates) apr6s la f6condation sont fortement agress6es 
lorsqu'elles p6n6trent dans une soci6t6 &rang6re. La propagation se fait certainement 
beaucoup plus facilement par retour au nid des femelles f6cond6es et bouturage. Ainsi 
des super-soci6t6s de l'h6te pourraient-elles rester indemnes si elles sont isol6es par 
des zones non colonis~es. 
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L'alimentation des Formicoxenus demeure l 'un des probl6mes majeurs de leur 
biologie. Pour Wheeler (1901), les l~chages de l'h6te ont pour but d'obtenir une 
r6gurgitation. Cependant, cet auteur constate que la perseverance du parasite n'est 
pas forc~ment r6compens6e et il se demande si les 16chages assidus du corps de l'h6te 
ne correspondent pas fi la recherche d'une s6cr6tion: " / f . . .  it found the surface covered 
with some agreable secretion". Les Formicoxenus peuvent rechercher/t la surface du 
corps de l'h6te des secr6tions cuticulaires qui pourraient faciliter leur insertion. 
Rettenmeyer (1961), puis Akre et Torgerson (1968), avaient sugg6r6 que les 
myrm6cophiles des fourmis 16gionnaires pr616vent activement l 'odeur coloniale de 
leurs h6tes en les 16chant. Ce pourrait ~tre aussi le cas des grillons Myrmecophila 
(Wheeler, 1900; HSlldobler, 1947). I1 est connu que certains col6opt~res, comme les 
Myrmecaphodius, acqui6rent l 'odeur de leur h6te Solenopsis (Vander Meer and 
Wojcik, 1982). Franks et al. (1990) ont observ6 que les reines parasites de Leptothorax 
kutteri 16chent la reine h6te avec une fr6quence exceptionnelle, et 6mettent 
l'hypoth6se que ce comportement leur permet d'acqu6rir l 'odeur de la colonie hSte. 
Nous 6mettons l'hypoth~se compl6mentaire que, dans le cas des Formicoxenus, le 
parasite se nourrit au moins partiellement de champignons microscopiques (spores 
par ex.) qu'il r6cup6re/t la surface du corps de la Myrmica. Malyshev (1968) avait 
signal6 que les fondatrices de Lasius niger consomment des spores pendant leur 
claustration. Cette hypoth6se reste/t v6rifier, mais elle est 6tay6e par le fait que les 
fourmis stridulent intens6ment quand elles 16chent leur hSte, ce qui est caract6ristique 
d 'un comportement alimentaire (Alpert et Akre, 1973 chez Formicoxenus diver- 
sipilosus; Stuart et Bell, 1980 chez Leptothorax). I1 est/t noter que les Formicoxenus 
vivant avec des Formica ne pratiquent pas ce shampooing de l'h6te comme cela a 6t6 
signal~ chez Formicoxenus nitidulus (divers auteurs, Wilson, 1971; HSlldobler et 
Wilson, 1990) et F. diversipilosus (Alpert et Akre, 1973). I1 est d'ailleurs difficile dans 
le cas de ces esp6ces d'observer des interactions entre Formicoxenus et Formica, et les 
r6gurgitations sont peu fr6quentes. Nous avons peut-atre une diff@ence de mode 
d'alimentation entre les deux groupes d'esp6ces de Formicoxenus selon le type 
d'association (Formicoxenus/Myrmica ou Formicoxenus/Formica). L'association 
Formicoxenus/Formica pourrait resembler fi celle d6crite par Van Pelt (1971): 
Liometopum apiculatum, est une petite fourmi qui utilise les traces de Solenopsis 
xyloni ou Camponotus sayi, et se fait nourrir par son h6te. Pour r~pondre /tces 
questions il faudra Clever des F. provancheri avec des Formica, et des F. nitidulus avec 
des Myrmica. 
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