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DEUXIEME PARTIE

LES HYMENOPTERES PARASITES OOPHAGES
DES AELIA



CHAPITRE 1

INTRODUCTION

Les parasites oophages * ont suscité d’importantes recherches du
fait de leur action sur la limitation parfois spectaculaire des pullulations
de punaises. On doit & VASSILIEV, (1906-1913) d'avoir mentré le
rdle important que jouaient ces auxiliaires. Ses observations servirent
de base a la méthode de lutte, dite biologique qui consiste 3 produire
des oophages en grande quantité au laboratoire et & les lacher mas-
sivement sur les emblavures infestées par Eurygaster integriceps PuT.
Kourakov, (1940 a, b), SMoLYANNIKOV, (1939), MATKOVKY, (1940),
TALITZKY, (1940), CHTCHEPETILNIKOVA, (1958) en Russie, ALEXAN-
DROV, (1948), ZoMoRrRODI, (1959), REMAUDIERE, (1960-1961), en Iran,
REMAUDIERE & SKAFF, (1963) en Syrie s’employérent & parfaire cette
méthode de lutte et a la rendre rentable. Au Maroc, JOURDAN, (1933)
signale un parasitisme intense des ceufs d’Aelia par Microphanurus
perresi, KIEFFER (' et propose également ’emploi de cet auxiliaire
pour lutter contre les punaises des blés.

(1) J’examen des oophages d’origine marocaine déterminés sous ce nom révele
qu’il s’agit en réalité d'un mélange d’espéces out dominent 4. rungsi, A. grandis
et A. semistriatus.

* Theése présentée a la faculté des sciences d’Orsay pour lobtention du
grade de docteur e¢s-sciences (2° partie ; 17 partie cf. Al Awamia, 30).

Al Awamia, 31, pp. 137-323, avril 1969.
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Cest probablement a la suite de l'importance économique de
ces espéces, que leur étude taxonomique a pris ces dernitres années
un essort considérable. Celle-ci a fait I'objet de travaux importants :
KIEFFER, (1912, 1926), MEIER, (1949), MasNeRr, (1958, 1965),
RyacHOVSK1, (1959), DELUCCHI, (1961-1963), DELUCCHI & VOEGELE,
(1961), KozLov, (1963, 1967, 1968), VOEGELE, (1962 a, b, ; 1964 a, b;
1965 a, b), VIKTOROV, (1967) et SAFAvi, (1968). Malgré ces derniers,
des confusions subsistent et nous avons été amené a réexaminer la
position systématique dzs espéces sur lesquelles nous avons travaillé.

Les études fondamentales sur Décologie et la biologie de ces
insectes sont moins nombreuses. TALHOUK, (1961) analyse l'action de
divers facteurs abiotiques sur A. semistriatus. VIKTOROV, (1967)
s’est penché sur ’étude des oophages dans leur milieu naturel. SAFAVI,
(1968) apporte une contribution importante a la connaissance du com-
portement de ponte et de la compétition intra et interspécifique chez
les Trissolcus.

1l convient de citer également tous les travaux qui portent sur
les espéces oophages liées, & la fois aux punaises des blés, et a
d’autres Pentatomides, (Nezara principalement), en particulier ceux
de Kamar, (1938), de CumBER, (1951-1964) de WIiLsON, (1961) et
de Hokyo & KirITANI, (1966 a, b et c).

Si les Asolcus et Trissolcus sont pour la grande majorité parasites
d’cufs de Pentatomides, il n'en est pas de méme des Telenomus
qui présentent un éventail d’hdtes beaucoup plus large comprenant
des Coréides, Coccides, Lépidoptéres et méme des Dipteres. Certaines
études faites sur. des hotes trés éloignés des Pentatomides comme les
travaux de DREYFUS & ERPS BREUER, (1943, 1944) et ZELEDON, (1957)
sur Telenomus fariai LIMA, parasite d’ceufs de Triatominae, apportent
des données extrémement intéressantes sur les nuances que revét le
parasitisme des Telenominae d’une famille d’hdtes a4 une autre.

De toutes ces études, il ressort que les hyménopteres parasites
des ceufs de Pentatomides sont encore mal connus. Les limites sont
parfois difficiles & établir entre les genres et les especes. L'embryologie
de ces parasites est & peine esquissée et le nombre de stades larvaires
n’est méme pas définitivement fixé. Le potentiel biotique de chaque
espéce reste A préciser et 'on ignore encore totalement le degré de
spécificité parasitaire des espéces les plus communes. Il y avait done

lieu, avant d’aborder la phase des essais de lutte biologique proprement
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dite, d’approfondir les connaissances de base qui sont indispensables a sa
réalisation. L’analyse du complexe parasitaire oophage qui fait I'objet
de cette deuxieéme partie de notre travail porte a la fois sur: lidentifica-
tion rigoureuse des espéces, le développement embryonnaire, larvaire et
nymphal, la morphogénése, les rapports hdtes-parasites, la fécondité, le
comportement, les compétitions intra-interspécifiques et le parasitisme
naturel.



CHAPITRE 1T

LA SYSTEMATIQUE DES ESPECES
PARASITES OOPHAGES

Les parasites oophages dss Pentatomoidea appartiennent aux trois
familles d’hyménoptéres suivantes : Encyrtidae, Torymidae, (Chalcidoi-
dea) et Scelionidae (Proctotrupoidea).

La seule espece de Torymidae connue == Oopristus safavii
STEF. semble localisée en Iran et inféodée aux ceufs d’Apodiphus amyg-
dali GERM. (SAFAVI, 1968). Les encyrtides comprennent neuf espéces
d’Ooencyrtus : O. anasae ASHM, O. johnsoni How., O. submetallicus
How., O. trinidadensis CRAW., O. nezarae IsHIl, O. Malayensis FER.,
0. telenomicida Vas., O. fecundus FER. et VOEG., O. nigerrimus FER.
et VOEG. Seules les trois dernieres ont été trouvées dans la nature
sur ceufs d'Aelia. Quant aux Scelionides, une grande confusion subsiste
encore dans la systématique de ce groupe.

Les genres avec tout leur cortege d’espéces, et ces derniéres elles-
mémes, sont tour & tour mis en synonymies ou en homonymies.
Cet état de fait peut étre attribué a la grande variabilité des individus
appartenant a une méme espece. Ces insectes sont en effet générale-
ment polyphages et fortement influencés par la taille et la nature
de T'ceuf hote, les facteurs écologiques et le superparasitisme. Ainsi
Trissolcus vassilievi MAYR, par exemple, suivant qu’il est issu d’ceufs
&’'Odontoscelis dorsalis FIEB. ou de Raphigaster nebulosa PobA peut
atteindre 0,3 mm ou 2, 7mm de longueur ). De méme, Asolcus basalis

(1) Ce qui représente une variation de 1 & 100 dans le volume et le poids de
Iinsecte.
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WoLL présente des individus a scape jaune ocracé ou brun foncé
suivant quil est issu d’ceufs de Nezara viridula L. ou d’Eurydema
ornata 1.

A. La notion d'espéce

Notre plus grande préoccupation ayant toujours été de baser nos
études sur des espdces rigourcusement définies, nous nous sommes
efforcé d’isoler chacune d’elles par des criteéres & la fois morphologiques
et biologiques afin de les rapporter & un type connu ou nouveau.
Nous avons déja exposé (VOEGELE, 1961 b), la méthode qui nous a
permis la capture de nombreuses espéces d’hyménopteres parasites
d'ceufs d’Aelia. Elle consiste essentiellement a expédier tout le long
de lannée des pontes d’Aelia dans diverses localités ol elles sont
disposées dans les lieux écologiques soigneusement choisis, Les hymé-
nopteres issus de ces pontes sont recueillis et examinés. Toutes les
fois que les individus récoltés présentent une anomalie de forme par
rapport aux espéces connues, une lignéz pure est constituée. Lorsqu’il
y a doute d’identité entre une nouvelle lignée pure et une lignée
d’une espéce qui lui est proche, on procédz au croisement réciproque.
Dans tous les cas le croisement interspécifique est irréalisable. Nous
refutons de ce fait Ihypothése de MASNER, 1958, selon laquelle
I'intervention du croisement expliquerait la jeunesse phyllogénétique
en pleine progression du groupe des Telenominae. Ainsi défini=, I'espéce
est la réunion d’individus indéfiniment interféconds les uns avec les
autres et devient le taxon le plus élémentaire et le plus formel de
toute c’assification. A ce niveau, la seule difficulté est de rapporter
toute la diversité d’une population ainsi délimitée a l’expression obli-
gatoirement sommaire du <« type » qui est la seule entité fondamen-
tale reconnue en taxonomie.

B. La notion de genre

Au niveau du genre les problemes sont encore plus complexes.
La définition de ce taxon est moins précise, plus subjective et repose
la plupart du temps sur le désir de grouper commodément certaines
espéces 4 l'aide de caracteres que I'on voudrait stables mais qui e
révélent fluctuants au fur et a mesure d: la découverte de nouvelles
variations spécifiques. C’est ce qui explique que la plupart de nos
espéces sont tour & tour passées dans le genre Telenomus HALIDAY,
Aphanurus Loos, Dissolcus ASHMEAD, Trissolcus ASHMEAD ,Micropha-
nurus KIEFFER, Asolcus NAKAGAWA puis a nouveau, pour la plupart
dans le genre Trissolcus. Or on sait combien le transfert d’une espéce
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dun genre a un autre est cause d’homonymie. Les caractéres de
pubescence des yeux, de présence de carene au niveau du vertex, de
forte sculpture sur lesquels on s’appuiec pour distinguer les divers
Telenominae sont souvent variables (MASNER, 1958, NixoN, 1935,
1937, 1943). Si Yon se référe a la définition de MAYR et al. (1953):
« A genus is a systematic category inclusing one species or a group
of species of presumably common phylogenetic origin, which is
separated from other similar units by a decided gap », il est évident
que les genres Telenomus, A phanurus, Dissolcus, Trissolcus, Micro-
phanurus et Asolcus, pris dans leur description originelle, n’en sont
pas. Il leur manque une diagnose formelle. Nous proposons par consé-
quent que celle-ci soit établie en se basant sur Pexpérience acquise
tout en respectant les régles d’économie (Dupuis, 1965) et de priorité
de la nomenclature zoologique.

Une premiére étape peut étre franchie en groupant toutes les
espéces remises si souvent en cause, du fait de leur nom générique
fluctuant, sous une méme étiquette d’origine : celle du genre le plus
ancien ou bon nombre d’entre elles avaient dailleurs déja été placées :
le genre Telenomus sl. Celui-ci peut étre facilement séparé de tous
les autres Telenominae par les caractCres suivants :

— corps non aplati,

— antenne femelle & 11 articles,
— metanotum sans dent,

— nervure postmarginale présente.

Dans une deuxiéme étape on peut rechercher s’il n’existe pas des
caractires précis qui permettent de séparer des sections naturelles
nettement tranchées les unes des autres au sein de ce genre, pris dans
son sens large. Dans lattente d’une révision plus parfaite portant sur
toutes les espéces des genres précités (elles sont plus d’une centaine !)
et quil ne nous a pas €té possible de toutes consulter, nous proposons
de donper A ces sections la valeur de genre, mais dans une nomencla-
ture ouverte que I'on ne pourra fermer que lorsque la révision com-
pléte du groupe aura été établie. Par mesure d’économie et pour
respecter la priorité, le nom de genre sera choisi de telle fagon qu’il
prenne la défense de Pintention du premier inventeur. Certains noms
de genre trop rapidement rejetés et mis en synonymie par les auteurs

N

pourront, ainsi, &tre réhabilités. Nous avons fait appel a plusieurs
caracteres :
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1. La longueur de l'abdomen

Avant tout examen de détail on peut séparer dans l'observation
des Telenominae vivants deux groupes: l'un avec des individus a
abdomen long, l'autre, & abdomen court. Les tergites abdominaux
pouvant plus ou moins s'emboiter les uns dans les autres, la longueur
totale de I'abdomen ne peut &tre utilisée comme caractére taxonomique
sur des insectes morts et desséchés. Le 2¢ tergite abdominal, si carac-
téristique des Telenominae par sa longueur, est, par contre, toujours
visible. Dans la majorité des cas les especes groupées a ce jour sous
le genre Telenomus s. str. ont ce sclérite plus long que large. 1l en
est ainsi indiscutablement pour T. fodori SZELENYI, T. dissolcus KozLov,
T. lymantriae Kozrov, T. longulus Kozrov, T. chloropus THOMSON,
T. angustatus THOMSON, T. punctiventris THOMSON, T. laricis WALKER,
T. othus HALIDAY, T. strelzovi VASSILIEVI, T. tischleri NixoN, T. cybe-
les NIXON, T. brimo NIXON, T. thoas Ni1xoN, T. numitor NIXON, T.
hyperion NIxoN, T. aleus NixoN, T. pyramus NIXON, T. benefactor
CRAWFORD, T. nephele NIXON, T. pylades NixoN, T. iphias NIXON,
T. gourdeyi CRAWFORD, T. gracilis MAYR, T, bombycis MAYR, T. tabani
Mayr, T. Coccivorus MAYR, T. verticillatus KIEFF., T. gifuensis
ASHMEAD, T. koebelei ASHMEAD, T. tabanivorus ASHMEAD, T. tetratomus
KIEFF., T. pentatomus KIEFF., T. pamphilae HARRING. T. clisiocampae
RiLEY, T. coloradensis CRAWFORD, T. giraudi KIEFF., T. sphingis
ASHMEAD, T. heracleicola BRUES, T. dimmocki ASBMEAD, T. adenysus
NIxXON.

Tout au plus peut-on trouver chez certains Telenomus s. str. le
2¢ tergite aussi long que large ou imperceptiblement un peu plus large
que long comme chez T. chloropus THoMsoN, T. laeviusculus RATZEB.,
T. gnophaelae ASHMEAD, T. harpyae MAYR., T. mayri KIEFF., T.
terebrans RATZEB., T. phalaenarum NEES, T. brachialis HALIDAY.
Tous les Trissolcus s.. que nous avons examinés ont sans exception
ce sclérite nettement transverse, de 1,3 fois (7. ghorfii DEL. et VOEG.)
a 2 fois (T. flavipes THOMSON), plus large que long. Entre le rapport
1,3 et le rapport 1,1 se trouve unz zone de démarcation, un véritable
hiatus qui sépare nettement les deux genres. En prenant une légére
marge de sécurité, on peut donc admettre que les especes ayant le
rapport largeur sur longueur du 2¢ tergite abdominal égal ou supérieur
3 1,2, doivent étre rangées dans les Trissolcus s.I.; celles ayant ce
rapport inférieur a 1,2 devront appartenir aux Telenomus s. str.

2. La pubescence des yeux

Elle est considérée par la plupart des auteurs comme le caractére
distinctif principal des Telenomus s. str. Cependant, NIXON, 1935,
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MaAsNER, 1958 et nous méme avons pu vérifier que, chez de nombreux
Trissolcus, T. crotius NIXON et T. rufiventris par exemple, cette pubes-
cence pouvait également étre visible. Inversement Telenomus atys
NixoN a les yeux nus cz qui fait dire & NIXON « Telenomus merges
gradually into Microphanurus ». Cependant, si 'on tient compte du
caractére cité précédemment, 7. atys, espéce & 2° tergite abdominal
trés transverse, doit étre rangé sans nul doute parmi les Trissolcus
s.. La pubescence dzs yeux, variant souvent au sein méme d’une
espece dans de trés grandes proportions, ne peut servir que d’indicatif,
mais non de critére de base, pour séparer les Telenomus, des Trissol-
cus. Chez czs derniers, la pubescence des yeux, quand elle existe,
est, comme le souligne Kozrov, (1968), a sojes trés courtes.

3. La sculpture du corps

Les Telenomus s. str. ont généralement une sculpture fortement
réduite spécialement au niveau du front. Mais ce caractére également
est variable. MASNER, (1958) a pu montrer, en effet, qu’il était lié
en partie, chez les Trissolcus, a I'hdte d’origine. T. semistriatus, par
exemple, a le front finzment chagriné Jorsqu’il est issu de petits
hotes, et le front a fortes rugulosités transverses, lorsqu’il est issu de
trés gros ceufs hotes. Il en va de méme pour la caréne, souvent assez
nette, chez les Trissolcus au niveau du vertex. Ici encore, ce caractére
ne devra étre pris en considération que comme une simple orientation.

4. La présence de sillons parapsidaux

Les Trissolcus peuvent étre séparés sans ambiguité aucune en
deux groupes distinets Pun a siflons parapsidaux, I’autre sans sillon.
Dans le premier, les éléments du reticulum dans la région médiane
du mesoscutum sont parfois en relief et se transforment en une véritable
créte, considérée a tort par certains auteurs comme un sillon. Comme
tous les éléments de la sculpture, cette caréne, quand elle existe, est
parfois si variable au sein d’une méme espece, qu’elle est seulement
discernable aprés éclaircissement a4 la potasse et montage sous lame
et lamelle du mesoscutum (VOEGELE, 1965 b). Bien quelle soit visible
chez T. euschisti ASHMEAD, le génotype de Trissolcus ASHMEAD, Jla
nécessité de sa présence pour ranger une espece dans cz genre ne
peut étre exigée car el'e équivaudrait dans bien des cas & recourir
a la destruction particlle des échantillons. Tout espéce classée chez
les Trissolcus devrait, par contre, par souci de la diagnose du genre
et de la description du génotype, porier au moins les deux sillons
parapsidaux. L’établissement d’un nouvzau genre par NAKAGAWA :
Asolcus NAKAGAWA, 1900, pour les especes de Telenomus s.l. dépour-
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vues de sillons parapsidaux et dépourvues également des caractéres
de Telenomus s. str. était donc justifié.

5. Les genitalia

Nixon, (1935, 1936, 1937) puis Lru CHuNG Lo, (1959) mon-
trent des différences notables dans la forme de I'aedeagus et le
nombre de dents qui garnissent les volsella. Associés avec d’autres
caracteres, les genitalia devraient pouvoir autoriser certaines séparations
génériques. Ainsi avec Liu CHUNG Lo, nous pensons que Aholcus
KIEFFER, (aolt 1913) = Neotelenomus DobD, (septembre 1913) doit
étre séparé du genre Telenomus HALIDAY, 1833 avec lequel il avait
été mis en synonymie par NixoN, (1937). En effet chez Aholcus
les volsella sont dépourvues de dents articulézs et 'antenne des femelles
n’est composée que de 10 articles au lieu de 11 chez Telenomus.

Les genitalia des espéces que nous avons examinées sont, par
contre, trés homogenes et présentent un nombre variable de trois a
quatre dents aux volsella, nombre également observé par JAVAHERY,
(1968) chez T. tischleri Nix., T. truncatus NEES, T. nixomartini
Javan., T. silwoodensis JAvAH., T. davatchii JAVAH., T. waloffae
JavaH. Quelques faibles variations dans la forme générale du pénis
nous ont cependant aidé a séparer deux sous-espéces (voir ci-apres).

Nous disposons désormais des éléments qui nous permettent de
classer les espéces du type Telenomus sl. que nous avons examinées.

C. Clés de détermination

1. Clé des genres

1 (2) rapport largeur sur longueur du 2¢ tergite abdominal, inférieur & 1,2. Géné-
ralement yeux pubescents, sculpture du tégument peu accusée ...........
e e e e it ae e, Telenomus HALIDAY

2 (1) rapport largeur sur longueur du 2e tergite abdominal supérieur ou égale a
1,2. Généralement yeux glabres et sculpture du tégument accusée 3 (4)

3 (4) deux sillons parapsidaux .............0c0iieinnn.. Trissolcus ASHMEAD
4 (3) pas de sillon parapsidaux ........................ Asolcus NAKAGAWA

2. Clé des espéces (M

a. Genre Telenomus HALIDAY

(1) Nous remercions vivement M.M. J.J. NixoN du British Museum et M. A.
Kozrov de I'Institut zoologique, Académie des Sciences MoOscou, pour avoir
bien voulu comparer nos souches avec les types et nous envoyer souvent un
paratype pour comparaison,
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Telenomus HaLDAY, 1833, Ent. Mag., I: 271, genotype Telenomus
brachialis HALIDAY, 1833 (ASHMEAD, 1893).

A

Se référer pour la liste de synonymie critique a KozLov, 1968:
Acad. Nauk. SSSR., 52, 215.

T. chloropus THOMSON et T. heydeni MAYR. () ont été obtenus au Maroc
(inédit) 2 partir de pontss d’A. cognata, d’A. germari et d'A. acu-
minata parasitées dans la nature. Ces deux espéces sont & rapporter
au genre Telenomus s. str. ou on a d’ailleurs habitude de les ranger.
La clé de KozLov a été adoptée.

1 (2) & @ front non proéminent ; scutellum avec reticulation non visible. 3§ 4¢

et 5¢ article antennaires cylindriques, 6¢ au 11e allongés .............
.......................................... T. chloropus THOMSON *

2 () & ¢ front proéminent, scutellum avec reticulation visible. 8 4¢ et 5e arti-
cles antennaires piriforme, 6 au 11¢ sphériques ...... T. heydeni MAYR *

b. Genre Trissolcus ASHMEAD

Trissolcus ASHMEAD, 1893. Bull. US. Nat. Mus.,, 45: 138, 161;
genotype Trissolcus euschisti ASHMEAD, 1893.

Se référer pour la liste de synonymie critique a KozLov, 1968. Acad.
Nauk. SSSR., 52, 197.

Dans les révisions récentes, que ce soit a Dintérieur du genre
Asolcus (DELUCCHI, 1961) ou du genre Trissolcus (VIKTOROV, 1967 ;
SAFAVI, 1968 ; KozLov, 1968), les espéces a sillons parapsidaux ont
toujours été groupées et opposées a celles qui en sont dépourvues. Leur
réunion dans le genre Trissolcus est, de ce fait, facilitée. SAFAVI inclut
dans ce genre et dans une méme clé 12 especes: T. cultratus MAYR,,
T. tumidus MAYR., T. reticulatus DELUccHI, T. simoni MAYR., T.
mitsukurii ASHMEAD, T. eurydemae VASSILIEV, T. vassiliev. MAYR.,
T. volgensis VIKTOROV., T. scutellaris THOMSON, T. histani VOEGELE,
T. ghorfii VOEGELE, T. festivae VIKTOROV. A la suite du travail de
KozLov, les 4 premiéres espéces citées par SAFAVI sont a mettre en
synonymie avec respectivement T. flavipes THOMSON, T. delutchi Koz-
vov, T. simoni MAYR, T. scutellaris THOMSON. KozLOV enrichit la clé
précédente de : T. plantiae WATANABE, T. choaspes NixoN et T. saakovi
MAYR.

(1) Les espices que nous citons dans les clés des genres Telenomus Trissolcus et
Asolcus ont toutes été comparées au type. Nous disposons d’un paratype pour
chacune delles. Celles marquées d’un astérisque sont isolées en souche pure
et sont en élevage au laboratoire de campagne, EN.A., Meknes,
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A notre tour nous avons pu grouper dans une méme clé 16
espéces de Trissolcus 1) :

1 (10) Mesoscutum avec caréne médiane ..........c.....oovnians 2(3
2 ( 3) Front trés proéminent avec une caréne interrompue T. Viktorovi KozLov.
3 ( 2) Front non proéminent et sSans Caréne ..........ceoueevueens 4(7
4 (7) FEMUIS OCTACES ......oevvvnneriennvensnascanaasronons e 5(6)
5 ( 6) Nervure stigmale droite ......... ..ceeviennns T. vassilievi MAYR *
6 ( 5) Nervure stigmale courbée ...................... T. choaspes NIXON.
7 (4) Fémurs brun foncé ..............cieeiiiiiiiiiiniaienn, 8 (9
8 ( 9) Front avec stries transversales ............ T. scutellaris THOMSON *.
9 ( 8) Front sans stries transversales ................ T. festivae VIKTOROV.
10 ( 1) Mesoscutum sans caréne médiane ............co0eiiinanin 11 24
11 (24) Front trés proéminent enflé et vertex avec caréne ............ 12 (17)
12 (17) Vertex avec caréne cOntinUe ..........c..coceevrveunenonns 13 (16)
13 (16) Striations longitudinales sur le mesonotum ................ 14 (15)
14 (15) Scutellum finement réticulé .................... T. flavipes THOMSON
15 (14) Scutellum avec fortes stries longitudinales ........ T. menecles NIXON.
16 (13) Mesonotum finement réticulé ...................... T. maro NIXON.
17 (12) Vertex avec caréne IntEITOMPUE ......ceoervvencnnrosronns 18 (19)
18 (19) Rides transversales entre les sillons parapsidaux. Radicula noire ........

.............................................. T. tumidus MAYR.
19 (18) Pas de ride transversale entre les sillons parapsidaux. Radicula brun

OCTACE it tvieverueroessosonaronsonnaasoneonenssaansans 20 (23)
20 (23) Metapleures entiérement glabres .............. ... ... .. ... 21 (22)
21 (22) Scutellum lisse et brillant .................... T. delucchii KozLOV *
22 (21) Scutellum granuleux et mat ................ T. mitsukurii ASHMEAD
23 (20) Metapleures pubescents dans leur partie inférieure ..................

........................................ T. eurydemae VASSILIEV *
24 (11) Front non proéminent, ni renflé, vertex sans caréne .......... 25 (26)
25 (26) Scutellum nettement mat a réticulation peut différente de celle du

meSONOtUM . ..iviitieiiiiiiiaia e T. volgensis VIKTOROV
26 (15) Scutellum finement réticulé a réticulation différente de celle du mesono-

tum qui est plus Grossi€re ...........c..ceiiiiiiiiiiaie.. 27 (28)
27 (26) Fémurs brun foncé ..........ccovitiieennnnnnnnnn. T. simoni MAYR *
28 (27) FEMULS  OCTACES vt v rv s etee e et eeee e eaanns 29 (30)
29 (30) Sillons parapsidaux courts (la distance qui les sépare & la base, sur leur

longueur, supérieure a 1,5 ; surface de la téte ponctuée et stride ........

............................................ T. histani VOEGELE *

29 (30) Sillons parapsidaux courts (la distance qui les sépare & la base, sur leur
longueur inférieure a 1,5; surface de la téte non ponctuée et striée.
.................................. T. ghorfii DELUCCHY et VOEGELE

(1) Entre également dans ce groupe T. laticeps ASHMEAD dont le type, examiné
par NIXown (in litt.) présente indiscutablement une fine caréne dans la partie
médiane du mesoscutum.
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c. Genre Asolcus NAKAGAWA

Asolcus NAKAGAWA, 1900 : Spec. Rep. Imp. Agric. Exp. Sta., 6, 17.
Genotype : Asolcus nigripedius NAKAGAWA, 1900 (monotypie).

Teleas (part.) RATZEBOURG, 1844. Ichneum. 2, 142.

Telenomus (part.) ToomsoN, 1860. Ofv. Akad. Forh. 17, 170.
Aphanurus (part.) KIEFFER (non A. Loos, 1907). 1912. in André,
Spe. Hym. Eur. 11, 69.

Microphanurus (part) KIEFFER. 1926. Das Tierreich. 91.

Trissolcus ASHMEAD, 1893. Synonymie MASNER, 1965. Bull. Brit. Mus. 1.
Trissolcus ASHMEAD, 1893. (Part.). Rev. VIKTOROV, 1967. Akad.
Nauk. SSSR.

Trissolcus AsHMEAD, 1893. (Part.). Rev. KozrLov, 1968. Akad. Nauk.
SSSR. 52.

Trissolcus ASHMEAD, 1893. (Part.). Rev. SAFavi, 1968. Entomophaga
13 (5).

Les 8 espéces sans sillons parapsidaux groupées par SAFAVI dans
sa clé de reconnaissance des Trissolcus: T. rufiventris MAYR, T. dja-
detshko RiacH., T. rungsi VOEGELE, T. pseudoturesis RIACH., T. basa-
lis: WOLLASTON, T. painei FERRIERE, T. semistriatus NEES, T. grandis
THoMsoN auxquelles doivent s’ajouter les deux espéces T. manteroi
Ki1errer et T. gonopsidis WATANABE citées dans la clé de KozLov,
sont & ranger dans le genre Asolcus. Nous avons pu quant a nous
réexaminer les caractéres de 13 espéces d’Asolcus :

1 (4) FEMUIS NOIIS .. .oitviriiine et 2(3)
2 ( 3) 2¢ article du flagelle & 2 fois plus long que le 1¢7; tibia (es pattes

médianes OCracs .........c.coveurnnranannon A. semistriatus NEES *
3 ( 2) 2e article du flagelle & peine plus long que le 1¢7; tibia des pattes média-

nes NOIres OU NOITAITES . .....c.vvenironenonnn. A. grandis THOMSON *
4 (1) FEMUIS OCTACES . .vvrenervnnnnnnoneomnnanasaneesecneenns 5 (18)
5 (18) Radicula noire ou brun foncé .............cceiiiiiiiiiienn 6 (7

6 ( 7) Sculpture du mesonotum fortement saillante et alvéolaire .........
.............................................. A. painei FERRIERE

7 ( 6) Sculpture du mesonotum non fortement saillante et alvéolaire 8 ( 9)

8 ( 9) Vertex de la téte pourvue d’une car¢ne transversale continue...........
........................................ A. aloysisabaudiae Four.

9 ((8) Vertex Sans CArGNE . ..........ceeuwenenmenencnennrneensnns 10 (11)

10 (11) Thorax recouvert de fortes soies aussi longues que la moitié de la lon-
gueur du scutellum. Hanches brunétres .......... A, aliberti RIBSBEC
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11 (10) Thorax & soies éparses et courtes atteignant environ le 1/4 de la longueur

du scutellum. Hanches NOIres . .......oveiiviirerrreneens 12 (15)
12 (15) Mesonotum non strié avec postéricurement une faible impression paire
en forme de sillon (faux sillon parapsidal) .................. 13 (14)

13 (14) Antennes du méle ocracées. Région post oculaire arrondie ............
.......................................... A. djadestshko RiACH *
= A. nigribasalis VOEG., 1962

14 (13) Antennes du male avec les 5 derniers articles brun foncé. Région post-
oculaire anguleuse ........... ..., A. rungsi VOEGELE

15 (12) Mesonotum réticulé, strié sans impression en forme de sillon 16 (17)
16 (17) Mesonotum & sculpture striée réticulée différente de celle du scutellum

L A. basalis WOLLASTON *

17 (16) Mesonctum & sculpture striée presque cotelée trés différente de celle du
scutellum ... .. L Lo i A. pseudoturesis Riacy *

= A. bennisi VOEG., 1964,

18 ( 5) Radicula de méme couleur que le reste de l'antenne .......... 19 (20)
19 (20) Mesonotum et scutellum fortement sculptés, scutellum presque alvéolaire
.............................................. A. priapus NIXON.

20 ( 1) Mesonotum et scutelum ron sculptés ....... ... ... ... ... 21 (22)

21 (22) 2¢ tergite avec de fortes stries couvrant la plus grande part de sa surface
................................................ A. sulmo NIXON

22 (21) 2e tergite lisse et brillant ou a stries faiblement visibles ...... 23 (24)

23 (24) 2¢ segment des tarses postérieurs pas plus long que le 5¢. Scutellum non
brillant ... .. ... . e A. suranus NIXON

(23) (24) 2e segment Ces tarses postérieurs plus lorg que le 5e. Scutellum lisse ou
finement chagriné et brillant ............... . ... ... ..... 25 (26)

25 (26) Coxa méile toujours rouge a 25°, penis court et pointu ........
................................ A. rufiventris protogyne n. subsp. *

26 (25) Coxa maile toujours noir a 25°, pénis allongé et arrondi ..............
.................................. A. rufiventris rufivrentris MAYR *

D. Asolcus rufiventris protogyne scus-espéce de Asolcus rufiventris
MAyYr

MASNER, (1958) a déja montré que la coloration de I’'abdomen
de A. rufiventris, généralement noire chez les méiles, pouvait varier
du rouge au noir chez les femel'es, Liu CHING Lo, (1959) cite cepen-
dant des maéles 4 abdomen mi noir mi rouge. Cette variation ne peut
étre attribuée comme 1z pense MASNER a une différence de maéturité
physiologique, les individus conservant, en élevage, durant toute leur
vie, la couleur qu’ils avaient & leur naissance. La coloration dépend
en partie de Yhote. Les cufs de Graphosoma semipunctata favorisent

(1) Les caractéres donnés par la clé de SAFAvI, (1968) & savoir les rapports lon-
gueur sur largeur des 1¢* et 2¢ articles du flagel'e des femelles ne sont pas
valables. La variation de ces rapports est trés grande chez A. basalis (VOEGELE,
1965) et englobe largement les rapports calculés sur A. painel,
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e rouge, ceux d’Aelia, le noir. Nous avons isolé en lignée pure une
souche provenant d’'une ponte d’Aelia cognata parasitée dans la région de
Fes, ou les méles avaient 'abdomen complétement rouge. Le croisement
réciproque des individus de cette lignée avec ceux d'une lignée de rufi-
ventris normale a été négatif malgré de nombreuses répétitions. Le seul
caractére qui nous permette de séparer cette sous espéce est une cons-
tante chromatique & 25°. A cette température les coxa des méles sont
toujours rouges alors que chez rufiventris ils sont noirs. Les femelles
ont également I'abdomen constamment rouge alors que chez rufiventris,
3 cette méme température, Pabdomen varie du noir au rouge. Nous
n’avons plus retrouvé, dans la descendance de cette sous-espéce que
nous entretenons depuis 5 ans, un seul male avec abdomen rouge. 11 est
évident qu’avec de tels critéres il est pratiquement impossible de trancher
sur du matériel sec si un individu appartient & rufiventris ou a proto-
gyne. Les génitalia méiles (F1G. 22) présentent un caractére qui semble
constant chez protogyne. Le pénis est plus court, plus trapu et terminé
en pointe alors que chez rufiventris, il est long, étroit et arrondi & son
extrémité distale. Nous désignons cette sous-espéce () comme proto-
gyne car, & lencontre de rufiventris et des autres Telenominae, elle
est protogyne cCest-3-dire que les femelles éclosent souvent avant ou
en méme temps que les méles. Le nombre d’ovarioles par ovaire est

également différent : 8 pour rufiventris et 11 pour protogyne.

Deux males et deux femelles (série type) de A. rufiventris proto-
gyne sont déposés au Muséum National d’Histoire Naturelle de Paris.
De nombreux individus des deux sexes se trouvent dans les collections
du laboratoire d’entomologie dz la recherche agronomique de Rabat.

E. Classification des parasites oophages d’aprés la coloration du
cocon de nymphose et la forme du trou de sortie

Nous avons déji montré (VOEGELE, 1961b, 1962a,b) que la
forme du trou de sortic de Pceuf hote et la pigmentation du cocon de
nymphose permettaient de différencier avec une bonne approximation
un certain nombre d’espéces oophages. Ces résultats adoptés et repris
par la suite par SAFAVI, (1968) rendent assez bien compte du clivage
des Telenomus sl. en trois genres:

(1) En réalité : A. rufiventris protogyne est une espéce jumelle, A. protogyne
n.sp. de A. rufiventris. Nous la conservons provisoirement au rang de sous-
espéces du fait de l'absence de caractéres distinctifs suffisamment apparents.
Elle existerait également au Liban (REMAUDIERE, in litt.).
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1 (2) Trou de sortie étroit; dans le cas des ceufs de pentatomides excentré par

N

rapport a l'opercule et inférieur & son diameétre .............. Telenomus
2 (1) Trou de sortie assez large; dans le cas des ceufs de pentatomides, central

~

par rapport a l'opercule dont il atteint généralement le diamétre.
3 (4) Cocon de nymphose avec une ou plusieurs bandes circulaires transversales

mélanisées. .. ... Asolcus.
4 (3) Cocon de nymphose avec dépSt de melanine homogéne ou dispersé
........................................................ Trissolcus

F. Liste des hyménoptéres parasites oophages d’'Aelia au Maroc

Les méthodes d’investigation précédzntes ont porté leur fruit
puisque le Maroc sest rapidement révélé comme possédant la plus
riche collection naturelle d’hyménoptéres parasites d’ceufs d’un méme
Pentatomide : 19 espéces au Maroc contre seulement 7 especes en Iran
(SArAvi, 1968) :

1. 3 Encyrtidae (Hym. Chalcidoidea)

Ooencyrtus telenomicida VASSILIEV
0. fecundus FERRIERE et VOEGELE
O. nigerrimus FERRIERE et VOEGELE

Un 4° Ooencyrtus, O. pityocampae FERRIERE trouvé sur ceufs
de Lymantria dispar L. s’est développé pendant 2 générations sur ceufs
d’Aelia cognata mais n’a pu étre maintenu en souche. SAFAvVI, (1968)
a cependant pu lélever durant plus de dix générations sur ceufs
d'Eurygaster integriceps.

2. 16 Scelionidae (Hym. Proctotrupoidea)

a. 15 Telenominae

— 8 ASOLCUS

. semistriatus NEES

. grandis THOMSON

. djadetchko RiacH

. rungsi VOEGELE

. basalis WOLLASTON

. pseudoturesis RIACH

. rufiventris protogyne, subsp.

— 5 TRISSOLCUS

. simoni MAYR

. histani VOEGELE

. ghorfii DELUCCHI et VOEGELE
. vassilievi MAYR

. scutellaris THOMSON

|
AR ARAM

|
NNNNS



LES HYMENOPTERES PARASITES OOPHAGES DES AELIA 155

— 2 TELENOMUS

— T. chloropus THOMSON
—- T. heydeni MAYR

b. 1 Scelioninae

— Gryon monspeliensis PICARD

Résumé

Dans ce chapitre une tentative de classification des diverses especes
parasites oophages conduit a un rapide examen de la notion d’espéce
et de genre chez les Telenominae puis a I’établissement dune clé de
reconnaissance pour 32 espéces de cette sous-famille dont 17 sont
élevées a I'état de lignées pures.

Contrairement a l'opinion de MASNER il a été prouvé que le
croisement interspécifique est irréalisable chez les Telenominae. La
méthode utiliséz pour la dénomination dune espéce fut en conséquence
la suivante : isolement d’une lignée pure, confrontation des individus
de cette lignée avec le type ou un paratype, croisement réciproque
entre dzux lignées d’identité douteuse.

De l'examen critique des trois principaux caractéres génériques
reconnus permettant de séparer les Telenomus des Trissolcus: la
longueur de J'abdomen, la pubzscence des yeux et la sculpture du
corps, il ressort qu’ils sont variables et qu’aucun deux n’autorise une
détermination infaillible. Le rapport longueur sur largeur du 2°
tergite abdominal est proposé pour séparer les espéces dz ces deux
genres. La présence ou l'absence de vrais sillons parapsidaux étant un
caractére formel non soumis a variation, il est proposé également que
le genre Asolcus soit réhabilité et séparé du genre Trissolcus.

Une espece jumelle de A. rufiventris, faute de critéres de recon-
naissance suffisants, est présentée comme A. rufiventris protogyne sous-
espéce de A. rufiventris rufiventris.

Basée sur la taille et la position du trou de sortic dans Dlceuf
héte ainsi que sur la coloration du cocon de nymphose, une clé¢ de
reconnaissance permettant de séparer les trois genres est citée.

1l est précisé que le Maroc se signale par la plus riche collection
naturelle connue d’hyménoptéres parasites d’ceufs d’un méms Penta-
tomide, en loccurrence A. cognata. Elle comporte 3 encyrtides, 15
Telenominae et 1 Scelioninae.



CHAPITRE III

HOTES DE SUBSTITUTION ET
METHODES D'ELEVAGE

A. Hoéte permanent

La difficulté que l'on a de pouvoir multiplier toute I'année les
Pentatomides est probablement la raison pour laquelle P'étude de
leurs parasites oophages a été négligée jusqu’a présent. Ces Penta-
tomides sont signalés en effet, comme hetérodynames. Ils présentent
une diapause hivernale qu’il est impossible de rompre (cas des Eury-
gaster) ou difficile d’éliminer (cas des Aelia).

Il était donc devenu indispensable dz rechercher un Pentatomide
sans diapause susceptible de fournir des pontes en permanence et de
remplir les conditions suivantes: étre polyvoltin, prolifique, rustique,
d’alimentation simple et d’encombrement réduit.

L’utilité d’un tel élevage, outre son intérét proprement scientifique,
Savérait souhaitable pour la multiplication en masse des parasites
oophages utilisés dans la lutte contre les especes de punaises nuisibles
aux céréales. En dehors des Aelia, nous avons tenté I'élevage per-
manent de 9 espéces de Pentatomides. Tous les essais ont été effectués
4 13 h de photopériode.

1. Eurydema orna L.

C’est BONNEMAISON, (1946, 1952) qui, le premier, réussit 1’élevage
permanent de ce Pentatomide dont il obtint dix générations successives.
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Eurydema ornata est communz au Maroc. On la rencontre en
abondance de fin février 4 juin dans les plaines situées au Nord
du Moyen Atlas. De nombreux accouplements sont observés deés la fin
février (Ile 15-2-1967 a Boufekrane). Elle vit sur diverses cruciferes
mais principalement sur Hirschfeldia incana. Les individus de la nou-
velle génération disparaissent pour la plupart en juillet et semblent
émigrer vers les régions du Moyen Atlas ot ils s’accouplent et don-
nent naissance 3 une deuxiéme génération. On les rencontre dune
facon particuliérement abondante dans le val d’Ifrane et a Ras el Ma
ol ils se nourrissent et pondent sur Hirschfeldia. Cette génération
hiverne sur place sous les feuil'es mortes et sous diverses plantes
refuges comme les Thymus et V'Helianthemum.

Tout comme BONNEMAISON, nous avons relevé, lors des trois
premiéres générations, une diminution constante de la fécondité. Celle-
ci reste cependant nettement plus élevée que celle indiquée par cet
auteur, surtout dans le cas des adultes de la génération hivernale,
certaines femelles nous ayant donné plus de 700 ceufs en quarante
jours. Voici par exemple, exprimée en pontes () pour dix générations
consécutives, la fécondité totale moyenne par femelle, obtenue a partir
d’un lot de cinquante couples pendant une période de trente jours.

F F, F, F, F, F, F, F; F, F, F,
12,5 58 42 7 87 98 97 10 92 93 96

Les ceufs d’Eurydema se conservent au froid a 6° durant une
période de deux mois sans que leur réceptivité aux parasites oophages
soit notablement diminuée.

Au laboratoire, & 25°, les pontes d’Eurydema ornata L. peuvent
assurer avec succes ’élevage permanent de toutes les espéces oophages
dont nous entretenons la souche au laboratoire.

La mortalité de I'hbte est étonnament faible et dépasse rarement
15 % pour lensemble des stades préimaginaux. A partir d’une popula-
tion de 1 000 ceufs elle fut pour les embryons, les larves du 1€, 2¢, 39,
4¢ et 5¢ stades, respectivement de 72, 12, 18, 8, 12 et 24 individus.
L’élevage des Eurydema présente cependant certains inconvénients
majeurs. La forte mobilité des punaises exige un volume des cages trop

(1) Nous rappelons que les pontes d’Eurydema sont de 12 ceufs (BONNEMAISON).
Le nombre d’ovarioles par ovaire est en effet de 6 comme chez les Aelia.
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important ; la nourriture & base de cruciféres en cours de végétations
est encombrante et doit étre renouvelée quotidiennement; enfin, un chan-
gement brusque de température (une panne de courant par exemple)
déclenche a nouveau la diapause chez les individus ou elle avait été atté-
nuée par sélection a4 une température constante de 28°.

2. Dolycoris numidicus HORv.

Il existe peu d’observations biologiques et écologiques sur cette
espece, signalée, par la plupart des auteurs, comme étant localisée dans
les zones a altitude élevée (TAMANINI, 1959). Elle ne fait en réalité
gu’hiverner dans ces régions. Elle est extrémement abondante au Maroc
et se rencontre sur les hauts sommets tant du Moyen Atlas (Col du
Zad) et Haut Atlas (Djebel Masker, Djetzl Ayachi, Djebel Mgoun) que
du Rif (Nador), depuis le début d’octobre jusquau printemps. Le réveil
se fait lorsque la température dépasse 18° au niveau des plantes refu-
ges. Ces dernitres sont variées mais Dolycoris numidicus présente
cependant une préférence marquée pour les touffes de Genista
quadriflora, de G. balancea, G. scorfius et de Cytisus purgans. Dans ces
lieux, la densité de ses groupsments est comparable a celle de Coccinella
septempunctata. Cest ainsi qu’au cours du mois de novembre 1965 sur
le versant nord du Djebel Azrou prés d’Imilchil, nous avons dénombré
dans une seule touffe de Genista balancea d’'un métre carré environ de
diamétre, 22 208 individus entassés avec des débris morts de la plante
sur une épaisseur de cinq a six centimetres. Lo réveil est accompagné
d’une intense activité sexuelle.

La plupart des individus s’accouplent sur les plantes refuges, ou,
dans certains cas, sur les arbustes qui se trouvent & proximité. Nous
avons assisté le 13-3-1964 au Col du Zad a un rassemblement parti-
culierement important de Dolycoris sur les chénes verts a la lisiére
d’une forét. 1 était constitué d’individus ayant hiverné sous des touffes
d’Helianthemum. Chaque feuille de chéne portait dz deux a trois
punaises. La température a 'ombre, a un metre du sol, était de 18°5.
Les punaises se trouvaient soit accouplées, soit en train de se nourrir
sur les feuilles, soit immobiles et le corps incliné de fagon a recevoir
au maximum le rayonnement solaire. Le lendemain les punaises s’en-
volérent, d’abord isolément par courts vols d’une vingtaine de meétres
de distance, puis, en groupe pour des vols qui les faisaient disparaitre
a T'horizon en direction du Nord. Le 18-3-1964, il ne restait plus que
quelques rares adultes, pour la plupart blessés ou parasités. En plaine,
les premiers Dolycoris sont apparus le 25 janvier en 1958, le 22 février
en 1961, le 6 mars en 1963 et le 15 février en 1964. Dolycoris est
certainement le Pentatomide dont Pactivité de ponte dans la nature
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est la plus précoce. Ce fait est important a retenir car c’est a partir
de ces pontes que s’effectuera la premiere génération des parasites
oophages. Cette punaise est assez polyphage mais présente cependant
unz préférence marquée pour Calendula arvensis, Triticum vulgare,
Glaucium corniculatum et surtout pour Lupinus alba au moment de
la floraison. On retrouve en plaine, mais a un degré moindre, la
tendance grégaire observée dans les lieux d’hivernation. Dolycoris n’a
probablement qu’une seulc génération par an. Les nouveaux adultes
regagnent les zomes d’altitude élevée de juillet & septembre.

La diapause des Dolycoris dz la génération hivernale ne peut étre
rompue que vers la fin de décembre en placant les punaises a une
température constante de 30° et une humidité rclative de 80 % en
présence de blé germé, de grains de blé et de feuilles de lupin. Les
pontes sont disposées sous les fzuilles. La ponte totale par femelle
est relativement faib’e, 73 ceufs en moyenne et 288 au maximum. La
trop grande mobilité de linsecte complique les manipulations. Par
ailleurs, la conservation des pontes est médiocrz et ne dépasse pas
deux a trois semaines.

Nous avons également procédé a Iélevage de la nouvelle géné-
ration. Sur mille ccufs mis a incuber & 30° et 80 % d’humidité relative,
nous avons obtenu 1000 larves néonates cz qui est remarquable. Les
données du cycle larvaire et de la mortalit¢ suivie sur 500 larves
néonates éievées sur blé vert et grains de blé tendre sont réunies dans
le TaBLEAU VIIIL

TaBrLeau VIII

Mortalité et durée moyenne du développement larvaire

Stades larvaires

I I I v \% Total
Mortalité % 3,5 3,4 3,6 0,5 0 11
Durée moyenne
de développement 54 72 68 57 84 335

en heures

Si I'on ajoute les trois jours nécessaires a l'incubation, on cons-
tate que le cycle évolutif est trés court (quinze jours). La mortalité
est assez faible de l'ordre de 10 %. Cependant, les nouveaux adultes
obtenus sont en diapause et nous n’avons pu réussir, ni a les faire
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accoupler, ni 2 les faire pondre. Les ceufs de Dolycoris sont parasités

au laboratoire par toutes les espéces oophages parasites des punaises
des blés.

3. Carpocoris fuscispinus BOH.

Cette espéce se rencontre au Maroc de mars a fin septembre.
Elle est particuliérement abondante dans les zones fraiches et humides
(Ifrane). Nous l'avons récoltée assez fréquemment au cours de lhiver
sous feuilles d’Eucalyptus, de Quercus ilex et de Chamaerops humilis.
La ponte est assez tardive et débute généralement fin mai, début juin.
Il est probable quwil n’y ait qu'une génération par an.

50 couples de la génération hivernale réveillés a contre saison,
placés A une température constante de t = 30° et 4 une humidit¢ h =
70 % en présence de blé vert germé et de Verbascum thapsiforme
donnent une fécondité comparable a celle de Dolycoris (fécondité
moyenne de 80 ceufs et maximale de 248 ceufs pour une femelle en 37
jours). Toutes les espéces oophages élevées au laboratoire se développent
dans les ceufs de ce Pentatomide mais cette espéce présente les mémes
inconvénients que Dolycoris: diapause obligatoire dés la premiére
génération et grande mobilité.

4. Eurygaster austriaca SCHR.

Les grandes lignes de la biologie de cet insecte au Maroc sont
connues : JOURDAN, (1936 et 1955), VOEGELE, (1961). Nous voudrions
cependant souligner ici un fait qui semble en contradiction avec la
bibliographie, pourtant imposante, qui traite des Eurygaster dans le
monde et ol tous les auteurs sont unanimes 2 reconnaitre le caractére
hétérodyname et univoltin absolu des espéces de ce genre. En effet,
nous avons placé le 15 juin 1961 des Eurygaster austriaca de la nou-
velle génération (larves du 5¢ stade, agées, récoltées dans les emblavures)
dans des cages grillagées exposées en plein air et contenant du blé
tendre mor. Les étapes suivantes furent observées: nymphose, alimen-
tation active jusqu’au 2 juillet sur épis mirs, puis engourdissement
(peut étre précédé ou suivi de diapause?) a Dintérieur des gerbes
jusquau 2 septembre. A cette date il y eut réveil généralisé des
Eurygaster qui s'alimentérent cette fois sur du blé semé a contre
saison et arrivé au stade de I’épiaison. Les accouplements furent trés
fréquents et dés la mi-septembre de nombreuses pontes fertiles purent
atre localisées. Les nouveaux adultes de la deuxiéme génération appa-
rurent dés le 16 octobre, s’alimentérent sur le blé arrivé a maturité
jusqu'au début de novembre, puis s’engourdirent. Deux facteurs peu-
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vent étrz a l'origine de cette rupture précoce de la diapause: la durée
du jour et D'état phénologique des Dblés.

a. Température et durée du jour

En examinant les courbes des maxima et minima de température
de lannée 1961 prises & lintérieur de la cage, on s’apercoit que la
premicre génération est apparue et a évolué dans des conditions assez
voisines de la deoxicme génération (minima supérieur & 10°, maxima
inférieur a 30°). La similitude de ces deux périodes est telle que les
courbes de température du mois d’avril et des mois de septembre
et d’octobre par exemple sont presque supzrposables. Ainsi pour avril,
la somme des maxima (787°) et des minima (422°) est tres proche
de la somme correspondante des maxima (785°) et des minima (437°)
de septembre. La photopériode de ce dernier mois est également
symétrique a celle du mois davril (FiG. 23). Il semblerait donc dans
le cas des Eurygaster que ce soit la valeur absolue de la longueur du
jour et non sa variation comme on a pu le constater chez certains
insectes (SCHIPITSYNA, 1959 chez Anopheles muculipennis) qui pourrait
avoir un eflet inducteur de diapause.

Dans la nature, on rencontre souvent des larves d’E. austriaca
en septembre et octobre, surtout dans les lieux d’estivation (Ifrane).
Mais il est impossible de rattacher ces larves a I'une ou lautre géné-
ration. Nous avons prouvé, en effet, que des adultes hivernants sur-
vivaient dans la nature jusqu'en septembre.

Dans une deuxieme expérience, des adultes de la nouvelle géné-
ration, issus d’hivernants prélevés dans les lieux d’hivernation le 28
janvier 1966 et élevés a t — 30°, sont placés le 28 février dans une
cage en plein air contenant du blé, en partiec en thallage, en partie
en épiaison. Les punaises s’alimentent mais, ne s’accouplent pas. Dans
la nature, par contre, les hivernants sont accouplés et pondent. Le
1°* avril toutes les punaises de la cage sont engourdies. A partir de
cette date, nous prélevons vingt couples de cette génération tous les
15 jours et les élevons a 30° sur épis de blé tendre a I'état de grains
laiteux. Ce n’est qua partir du lot du 1°° maj que nous observons,
et seulement le 15 mai, des pontes fertiles. Aucune ponte ne fut obtenue
a partir des femelles maintenues en plein air. Il découle de cet essai
quun arrét de développement précéde la maturation sexuelle d’Eury-
gaster austriaca. Cet arrét de développement peut, soit étre prolongé
(froid ou fortes chaleurs), soit étre rompu si les conditions de tem-
pérature sont favorables.
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b. L’état phénologique du blé

L’état végétatif du blé (floraison, épiaison) pourrait également
avoir une forte influsnce, si ce n'est sur la diapause, du moins sur la
fécondité des Eurygaster ¥ comme le montre l'expérience suivante.
Deux lots de 30 couples provenant des lieux d’hivernation sont intro-
duits en piece climatisée a t = 30°. L'un est élevé sur épis de blé
tendre mirs, U'autre sur épis verts venant de nouer. Les résultats sont
les suivants: le lot nourri d’épis verts rompt sa diapause 10 jours
avant le lot nourri d’épis mirs et sa fécondité totale est de 168 pontes.
Celle du dernier lot n'est que de 48 pontes. Il est intéressant de noter
que les ceufs d’Eurygaster austriaca représentent un matériel exception-
nel pour Dl'observation du parasitisme embryonnaire. Leurs ceufs ont
un chorion trés fin sans ornementation en relief ce qui permet de
voir, par transparence, [’évolution des oophages. Par ailleurs, les
ceufs d’Eurygaster conservent parfaitement au froid, pendant prés de
six mois, leur réceptivité a ces parasites. La faible fécondité et Ia
diapause qui s’établit dés la premiére génération ne permettent malheu-
reusement pas de réaliser ’élevage permanent de cette espéce. A signaler
également la précocité d’apparition d’Eurygaster austriaca comme le
montrent les dates de capture des premiers adultes dans les emblavures :
2-2-1958 ; 26-2-1961 ; 20-2-1964.

5. Nezara viridula L.

N

On la trouve de décembre a mars dans les bosquets avoisinants
les lieux de culture, généralement sous les feuilles mortes d’Eucalyptus.
Nous I’avons rencontrée, mais a 1’état de trace, sur le Haut Atlas dans
les touffes de Bupleurum spinosum et d’Arenaria pungens en méme
temps que Coccinella septempunctata, Aelia cognata et Eurygaster
austriaca, ¢z qui semble indiquer qu’elle puisse également se comporter
en grande migratrice.

Elle appartient au type I. de KiriTANI, (1964, 1965) c’est-a-dire
quelle effectue dzs pontes importantes d’ceufs espacées par de grands
intervalles de temps (5 a 8 jours). La fécondité maximale par femelle
n’a pas dépassé 121 ceufs. Dés la premiére génération, un grand
nombre d’individus entrent en diapause. A la 2° génération, la presque
totalité des Nezara est en arrét de développement. Par ailleurs, les

(1) Chez certaines espéces comme Schistocerca gregaria FORsk (CARLISLE et al.,
1965), 1a forte concentration de terpénoides au moment de Iéclatement des
bourgeons de diverses plantes serait le facteur principal qui déclencherait
Vactivité des gonades,
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ceufs de cette espéce se conservent trés mal. Nezara viridula est donc
d’un intérét médiocre pour un élevage permanent et ne peut assurer
I’entretien des diverses souches d’oophages. Dans la nature, par con-
tre, elle est abondante sur Trifolium Alexandrinum et Medicago
sativa d’avril & novembre, et ses pontes permettent aux oophages nés
dans les chaumes de céréales de se reproduire jusqu'a larrivée des
pluies automnales.

6. Odontotarsus grammicus L.

Nous avons obtenu a deux reprises seulement, et en nombre
trés limité, des pontes de cette espece qui est pourtant trés commune
au Maroc et que l'on rencontre un peu partout dans les toufles
d' Andropogon hirtus. L’insuccés de ces tentatives d’élevage est regret-
table car les ceufs d’Odontotarsus sont encore plus grands que ceux
Q’Eurygaster et complétement hyalins. L’évolution du parasitisme
embryonnaire s’y lit par transparence avec une grande netteté.

7. Solenostethium lynceum F.

Ce Pentatomide est rare au Maroc mais peut, certaines années
(1968), pulluler en juillet et aolt sur cognassier, et faux-poivrier,

Ses ceufs sont semblables & ceux d’Eurygaster, sphériques et de couleur
verte. Nous n’avons pas réussi a I'élever.

8. Graphosoma lineata L.

Cette espece est trés commune dans tout le Maroc, et se rencontre
sur de nombreuses ombelliféres particulierement sur Tapsia garganica
et Heracleun spondylium. Des foyers importants, jusqu’a 150 individus
adultes par ombelle, sont dénombrés régulicrement dans le val d’Ifrane
chaque année du début de juillet au début de novembre.

Elevée au laboratoire sur Heracleum spondylium a I'état de plan-
tules et & I’état de graines, cette espéce présente une fécondité moyenne
par femelle de 76 ceufs avec un maximum de 277 ceufs. Cette fécon-
dité, quoique assez bonne, est inférieure a celle des Eurydema et des
Aelia. D’autre part, Graphosoma lineata est une espéce qui vit de
préférence sur les ombelliféres en fleurs ou au stade de graines encore
vertes, ce qui complique son élevage. D'autres inconvénients, parti-
culi¢rement la grande mobilité de I'insecte et un trés grand pourcentage
d’adultes entrant en diapause dés la F,;, en limitent I’élevage.

9. Graphosoma semipunctata FABR.

Dans une note antérieure, VOEGELE, (1966), nous avons souligné
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la supériorité de cette espéce par rapport a tous les autres Pentatomides
testés.

1. Elie est homodyname ;

2. Sa vitesse de développement est rapide (moins de 20 jours
a 30°;

3. Son alimentation & base de graines seches de Ferula commu-
nis qui peuvent d’ailleurs dater de plusieurs années, est simple ;

4. Elle est trés peu mobile ;

5. Elle présente une préférence marquée pour les groupements
denses a l’état larvaire et adulte. Des observations 3, 4 et 5 découlent
des manipu'ations plus faciles et des volumes de cage réduits. Dans
ce méme travail le lecteur trouvera tous les détails sur la méthode
d’élevage de Graphosoma semipunctata. C'est grace a elle que, depuis
10 ans, nous avons pu maintenir les souches de 20 especes oophages.
Enfin et surtout, cet élevage léve l'obstacle majeur qui avait limité
jusqu’a présent la multiplication massive des oophages: la difficulté
de Dlapprovisionnement en pontes hdtes. La production des pontes
de Graphosoma 3 une échelle industrielle et pour un prix modéré est

en effet désormais concevable.

B. Méthode d’élevage proprement dite des oophages

Déja décrite (VOEGELE, 1961b), elle a été reprise par SAFAVI,
(1968) sans amélioration sensible. L’alimentation comporte un milieu
gélosé, préparé suivant la formule de PARKER, (1949), distribué a
raison de 4 & 8 gouttelettes sur une bandelette de papier et de I’eau
simplz et sucrée apportée par capillarité a l'aide d’un morceau de
papier buvard disposé dans les tubes (bouchés par un coton) contenant
ces liquides. Les pontes, collées sur une bandelette de papier sont
fournies aux hyménopteres aprés 3 jours de nourriture. Les boites
sont lavéss et la nourriture est renouvelée une fois par semaine.
Nous avons pu ainsi maintenir en élevage permanent plus de 10 ans,
une vingtaine de souches d’oophages.

Résumé

Hoétes de substitution et méthode d’élevage

Dans le but de découvrir un hote homodyname & particr duquel
les oophages des punaises des blés pourraient étre produits en quantité
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industrielle, 1’élevage de 9 espéces de Pentatomides a été tenté. Pour
chaque espéce quelques observations écologiques sont données.

FEurydema ornata, vit sur Hirschfeldia incana. Sa ponte est
élevée et sa mortalité larvaire faible. Elle est sensible & la température
et son élevage est encombrant.

Dolycoris numidicus, hiverne sur divers Genista a haute altitude
a des densités pouvant atteindre 22 208 individus par touffe. Elle
vit sur Calendula arvensis, glaucium corniculatum, Lupinus alba. Elle
est trés précoce mais sa fécondité est faible. Son caractere hétérody-
name, malgré sa mortalité larvaire nulle, limite [Pintérét dz son
élevage.

Carpocoris fuscispinus, Odontotarsus graminicus L. (sur Andro-
pogon hirtus), Solenostethium lynceum (sur cognassier), Graphosoma
lineata (sur Tapsia garganica et Heracleum sphondylium), Nezara viri-
dula (sur Trifolium alexandrinum) n’ont pu étre élevées au-dela de la
2° génération.

Eurygaster austriaca. 1l est démontré pour la premiere fois qu’un
Eurygaster peut avoir deux générations annuelles et que la diapause
est probablement induite par le jeu simultané de la nourriture, de la
température et du photopériodisme.

Graphosoma semipunctata est la seule espéce qui présente les
caractéristiques requises pour un élevage permanent mi-industriel. Elle
est en effet, homodyname, grégaire, d’élevage facile, peu encombrante
et féconde.

La méthode d’élevage des oophages basée sur le milieu alimentaire
de PARKER est rapidement résumé.



CHAPITRE IV

DEVELOPPEMENT

A. Développement embryonnaire des Asolcus

Le développzment embryonnaire des Scelionidae est peu connu
et il n’en existe aucune ¢étude histologique. ScHELL, (1943) chez
Hadronotus ajax GIRAULT (Scelioninae), est, & notre connaissance, le
seul qui en ait tracé les étapes principales. Celles-ci peuvent étre
résumées de la fagon suivante : division du contenu de I'ccuf en 2 par-
ties inégales, la plus importante donnant naissance a une Dblastule,
la plus petite a la membrane embryonnaire. Peu aprés la formation
de cette dernitre, le chorion se rompt. Entre la membrane embryon-
naire et 'embryon qui se transforme en quzlques heures en une larve,
nait une membrane de mue. En réalit¢ ce développement est plus
complexe et particulicrement intéressant a suivre.

1. Technique détude

Il nous a fallu surmonter deux difficultés : la rapidité des diffé-
rents phénomenes évolutifs et la petitesse du matériel. Pour y remédier,
nous avons été amené, d’une part, a faire des montages et des inclu-
sions d’heure en heure et, pour certains processus, de minute en
minute, d’autre part, aprés fixation au Bouin alcoolique, a utiliser la
méthode d’inclusion mixte gélose-paraffine. Les coupes, faites a 5 o
d’épaisseur, ont €t€ colorées a I'hématoxyline, les montages au bleu
de toluidine,
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2. Description de Pceuf

La forme générale de I'ceuf des Scelionidae a déja été représentée
par de nombreux auteurs : KIEFFER, (1926), SILVESTRI, (1932), SCHELL,
(1943), HipAKA, (1958), VOEGELE, (1962 b, 1964 a) et SAFAvI, (1968),
etc. Sa structure fine est cependant peu connue. Nous I'avons examinée
pour l'ceuf de A. rungsi.

Fraichement pondu (Fic. 24 A) I'ceuf de A4. rungsi posséde une
polarité¢ dorso-ventrale et antero-postérieure nettement marquée. I1
mesure 0,25 mm dz long sur 0,06 mm de large. Le corps de I'ccuf
de forme ovoide et le pédoncule mesurent respectivement 0,11 mm
et 0,14 mm de long. Les ceufs des Asolcus, Trissolcus et Telenomus
de nos élevages présentent des dimensions voisines. SILVETRI, (1932)
signale cependant que le pédoncule de l'ceuf de Telenomus lopicida
SiLv. atteint prés de trois fois la longueur du corps ovoide. Il existe
une zone (F1G. 24 A) ol le pédoncule coulisse, ce dispositif permettant
une augmentation gradue'le du volume de I'ceuf sans qu’il y ait rupture
du chorion. L’extrémité du pédoncule se termine par une petite
papille ol s’ouvre le micropyle qui est circulaire.

Deux membranes transparentes non cellulaires entourent I'ceuf :
un chorion et une membrane vitelline qui se confond avec la partie
externs de la couche cytoplasmique corticale.

Les ceufs des Scelionidae semblent dépourvus de vitellus (), Ils
sont donc 2 ranger dans le type « hydropique » (dépourvu de réserves
vitellines) de FLANDERS, (1950). Une colonne de cytoplasme de fécon-
dation (F1G. 24 A, 2) relie le micropyle au corps principal de I'ceuf.

L’oosome ou déterminant germinal ou keimbahnbegleitender korper
de HEGNER, (1908) est important, bien individualisé, fortement coloré
par I’hématoxyline et situé au péle postérieur de I'ccuf. La formation
de ce territoire différe considérablement de ce qu'a décrit TREMBLAY
(1966) chez les ceufs de Braconides. Dans cette famille, il n’est identi-
fiable quaprés la premidre division de segmentation, et serait nourri par
Phemolymphe de ’hdte. Chez les Scelionides, son apparition est visible
dds la différenciation des ovogonies en ovocytes de premier ordre. Il
occupe le tiers de Povocyte arrivé au milieu de sa phase d’accroissement
et présente & ce moment un aspect granuleux. Dans Peeuf a maturité,

méme inclus dans un hote, et par conséquent soumis & une nouvelle
augmentation de taille, son volume restera sensiblement constant.

(1) Du moins sous forme de plaquettes vitellines figurées,
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Le noyau est sphérique ((F1. 24 A, 5) et présente un aspect de
vesicule germinative qui indique que la premiére mitose de maturation
du noyau est encore dans la phase quiescente.

3. Divisions de mdturation et caryogamie

Selon DREYFUS & ERPS-BREUER, (1943) chez Telenomus fariai
Lima la division meiotique prend place aprés I'entrée du spermatozoide
dans Peeuf. Il n’est pas précisé si cette division a lieu dans les voies
maternellzs ou non. SPEICHER, (1936) et Amy, (1961) ont cependant
montré que chez Habrobracon juglandis ASHMEAD P'ceuf peut étre pondu
avant la fin des divisions de maturation, plus précisément a I'anaphase
de la meiose. Chez A. rungsi, les deux divisions de méturation, ont lieu
immédiatement aprés la ponte. Grace a la coloration élective du noir
chlorazol (), nous avons pu suivre le cheminement du spermatozoide.
Celui-ci digére au fur et 3 mesure le cytoplasme de fécondation et péne-
tre dans le corps principal de P'ceuf. Les deux globules polaires (* sont a
ce moment nettement visibles. Ces derniers, localisés prés du pédoncule,
finissent par disparaitre. L’amphimixie a lieu une demi heure environ
aprés la ponte de 'ceuf. La monospermie est de regle. Parfois, un
deuxiéme spermatozoide est localisé prés du micropyle mais sans jamais
gengager dans le pédoncule de I'eeuf ol le cytoplasme de fécondation a
d’aillears complétement été digéré.

Les divisions de maturation effectuées en dehors des voies mater-
nelles sont assez exceptionnelles chez les insectes. L'exemple de Neohee-
geria verbasci OSB. (Thysanoptere) cité par BOURNIER, (1956) est a rap-
procher de celui d’A4. rungsi mais, dans ce cas, 'ceuf est pondu a la pro-
phase de premiére maAturation et le développement ultérieur nest
déclenché que si un changement de milieu se produit.

4. Premiéres segmentations.

Au cours des premires divisions 'ceuf augmente légérement de
volume. Le noyau fécondé double de taille et devient ovale. Il est tres
réfringent. Deux divisions successives donnent naissance a quatre noyaux

~

ovales de taille sensiblement égale A celle du premier noyau. La plaque

(1) Voir p. 204.

(2) A Torigine ROBIN, (1862) désigne sous le terme de globules polaires les cellules
polaires (cellules germinales) provenant des blastoméres migrés dans T'oosome.
It corvient de réserver Pappellation « cellules polaires » aux fondatrices
de la lignée germinale et lexpression « globules polaires » aux noyaux
autres que le pronucleus femelle, issus des deux divisions de méturation,
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équatoriale de la premiére division de segmentation, est paralléle au
grand axe de P'ceuf. Celle de la seconde lui est perpendiculaire. Une
censtriction sépare un territoire antérieur, proprement embryonnaire,
d’un territoire postérieur extra embryonnaire, chacun comportant quatre
noyaux. BRONSKILL, (1964) chez Mesoleius tenthredinus (Iohneumoni-
dae) observe une orientation qui est juste Uinverse de celle des deux
territoires cités. Chez cette espece le territoire le plus antérieur, cépha-
lique, devient extra embryonnaire, plus antérieur, devient embryonnaire.
Un deuxieme étranglement délimite nettement la zone oosomiale (Fic.
25 B). Durant ces divisions, qui ont licu au cours de la premiére heure
de développement, la région centrale de I'ceuf s’est fortement vacuolisée.
L’oosome devient plus granuleux, se boursoufle et se disloque.

A partir du stade huit noyaux, chacun des territoires évolue pour
son propre compte avec une vitesse de segmentation qui lui est propre.
Dans les deux cas, cependant, la segmentation partielle et superficielle
est & opposer a la division totale habituelle des ceufs hydropiques décrite
par exemple chez les Aphidius (IvaNova Kazas, 1956) et chez Diaere-
tiella rapae (TREMBLAY, 1966). Las divisions aboutissent & une assise
syncitiale entourant un double blastoceele.

5. Le territoire embryonnaire
a. La blastosphere

Dans le territoire antérieur, la migration périphérique superficielle
des noyaux se poursuit. Elle entraine avec elle, le cytoplasme. Une
blastosphere apparait délimitée d’abord par un blasttma. Les noyaux
deviennent de plus en plus petits au fur et 4 mesure des divisions
mais maintiennent leur position périphérique. Leur nucléole est central
et bien marqué. Vers la sixitme heure la blastosphére s’allonge et
Pon reconnait une zone ventrale transformée en wun véritable blasto-
derme (future bandelette germinative) alors que la zone dorsale subsiste
sous la forme d’un blasttma. La vitesse de ssgmentation est élevée
et trés rapidement la périblastule se transforme en une vraie blastule
avec un blastoderme continu. Les cellules blastodermales, & cytoplasme
fortement coloré par 'hématoxyline se sont étirées. Un net décalage
mitotique s’observe entre le pdle antérieur (a division plus rapide et
blastoderme serré) et le pdle postérieur (a division plus lente et blasto-
derme liche).

b. Rupture du chorion

Huit & neuf heures aprés la fécondation le chorion se rompt
postérieurement et est abandonné par la blastule, Il se recroqueville au
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niveau du pédoncule tout en adhérant & V'enveloppe extra-embryonnaire
qui entoure I’embryon.

c. Gastrulation et formation du stomodeum et du proctodeum

La gastrulation a lieu peu aprés la huititme heure de développe-
ment (Fic. 24 F 8) et se caractérise par une dispersion et une proli-
fération des cellules de la bande germinale ventrale comme I'a déja
signalé IvaNova Kazas chez Prestwichia aquatica LuBB (1950) et chez
Eurytoma aciculata RaTZ, (1958).

Entre 9 h et 10 h, la blastule s’élargit apicalement séparant une
zone céphalique proximale dune zone abdominale thoracique distale.

Deux invaginations, l'une apicale et stomodéale, l'autre postéro-
dorsale et proctodéale (Fi. 24 G 7) ont lieu presque au méms moment
puis Pembryon s’infléchit ventralement ce qui ramene l'ouverture sto-
modéale dans la position antéro-ventrale (Fic. 24 G 6) .

Au cours de linvagination proctodéale, des cellules entomesoder-
miques volumineuses et arrondies s’abouchent au plancher stomodeal
et s'organisent en un mesenteron, clos distalement (F1G. 24 G, 10).
Deux lobes procéphaliques apparaissent avec chacun, en leur milieu,
I'ébauche des mandibules (Fic. 24, e). Postéro-ventralement, des cel-
lules ectodermiques s’étirent considérablement et forment dés la 11°
heure Iéperon caudal (Fic. 24 H). L’ectoderme est constitué ventra-
lement de cellules hautes, dorsalement de cellules aplaties.

d. Segmentation et organogencse

La segmentation est trés lente. On ne distingue vers la 11° heure
que les 3 grands tagmes principaux : céphalique, thoracique et abdo-
minal, avec, pour le premier, les segments mandibulaire et labial, et,
pour le second, le segment prothoracique (FiG. 24 f). Une double chains
de neuroblastes est identifiable ventralement mais elle est lache et non
organisée en ganglions. Deux glandes céphaliques situées en arriere et
de part et d’autre du stomodeum débouchent par un long canal au-
dessus de la cavité buccale 2 la base interne des mandibules et pourraient
donc correspondre a des glandes mandibulaires.

e. Mue embryonnaire

Vers la 12¢ heure une membrane (F1G. 24 f) se détache de Tecto-
(1) Nous avons constaté que le plan saggital de I'embryon se confond avec celui

de T'ceuf et que sa région ventrale correspond & la partie du corps ovoide de

T'ceuf en prolongement avec le cOté concave du pédoncule. L'orientation
antéro-postérieure suit la loi de HALLEZ, (1886).
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derme. Elle correspond & la mue embryonnaire déja signalée chez les
hyménoptéres par SCHELL, (1943) et connue également chez les Penta-
tomides, en particulier chez Chrysocoris stolii WOLF, (SAHNI & SINGH,
1965).

Cette mue serait consécutive a I'attachement des muscles a la nou-
velle cuticule formée au niveau de ’épiderme. Les cellules prémandibu-
laires et précaudales s'étirent considérablement et c’est la fusion de leur
extrémité filiforme qui donne naissance aux mandibules et a I'éperon
caudal. Tout autour du thorax le long d’'un cercle oblique de petits
corps cellulaires s’allongent et se transforment en de longues soies. La
larve devient mobile, et les mandibules, par des mouvements verticaux,
finissent par déchirer la membrane de mue. (F1c. 24 g). La larve est
libre dans le vitellus de Pccuf entre la 14¢ et la 16¢ heure.

6. Le territoire extra-embryonnaire

Les premiéres divisions dans le territoire extra-embryonnaire res-
semblent A celles du territoire embryonnaire. Les noyaux, en effet, mi-
grent 3 la périphérie, mais plus intensément postérieurement, ¢e qui
les conduit pour la plupart, dans la zone oosomiale. Vers la troisitme
heure de 'embryogénése, des noyaux exercent une poussée sur la plasme
oosomiale et I’étirent en forme de languette (F1c. 24 C,). Contrairement
au territoire précédent, la vitesse de segmentation est trés faible. Entre
la troisi¢me et la quatritme heure de développement trois lignées de
noyaux s’isolent: : celle des noyaux qui resteront définitivement dans
I’'oosome, celle des noyaux qui émigreront tout autour de la blastule en
un syncytium trés aplati en forme d’enveloppe extra-embryonnaire, celle
des noyaux qui, aprés s'étre maintenus un certain temps dans le territoire
extra embryonnaire, pénétreront dans la blastule pour former les cellules
germinales. L’avenir de chacune de ces lignées mérite un développe-
ment particulier.

a. L’enveloppe extra-embryonnaire ou séreuse
1. Terminologie

Typiquement, sclon GRABER, (1888), la séreuse est I'ectoptygma,
c’est-a-dire la partie externe de lexcroissance des plis du blastoderme
embryonnaire. Imms, (1937) distingue en outre le trophamnios (enve-
loppe dérivant de la division des cellules polaires) de la pseudoséreuse
(enveloppe issue par délamination du blastoderme). Séreuse, tropham-
nios et pscudoséreuse ainsi définis peuvent avoir tous trois une
fonction trophique. Il est donc préférable d’utiliser le terme de tropho-
séreuse proposé par Ivanova Kazas, (1960c) pour toute enveloppe
de typs séreuse ou pseudoséreuse qui posséde une fonction trophique.
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2. L’évolution phylogénétique de la séreuse au
niveau de 1’Ordre

On doit au travail remarquable d’IvaNova Kazas, (1950-1961)
une représentation possible de cette évolution. Celle-ci se traduirait suc-
cessivement :

— par une réduction de lamnios comme chez le Tenthrede ;
Pontania caprea L. (Ivanova KAzas, 1960 b) ;

— par unc disparition de Pamnios. Il existe une vraic séreuse
mais sans fonction trophique comme chez le Chalcidien eurytomide :
Eurytoma aciculata RaTz (IvANova KAzaAs, 1958) et IIchneumonide :
Angitia vestigialis RATz, TvaNova Kazas, 1960 b) ;

— par la différenciation d’une trophoséreuse a un stade de plus
en plus précoce :

dés le stade huit blastomeéres comme chez les Aphididae Aphidius
(IvaNova Kazas, 1956) et Diaeretiella rapae M’INT. (TREMBLAY, 1966);

des le stade deux blastomeres comme chez le platygasteridae : Inostemma
piricola (MARCHAL, 1906) ;

deés Papparition des globules polaires comme chez le Chalcidien Agenias-
pis fuscicollis DALM (MARCHAL, 1906, MARTIN, 1914) et le Scelionide
Telenomus fariai LIMA (DREYFUS & ERPS-BREUER, (1943);

— par la disparition totale des deux enveloppes comme chez les
Chalcidiens, Prestwichia aquatica 1UBB. et Caraphractus reductus
R. Kors (Ivanova Kazas, 1950), les Ichneumonides Banchus femoralis
TuoMs. (BLEDOWSKI & KRAINSKA, 1926) et Nemeritis canescens GRAV.
(RETRA, 1932) ainsi que le Scelionide Telenomus gracilis MAYR
(KoLoMIEZ & KOVALENOK, 1958).

3. L’évolution phylogénétique de la séreuse au
niveau de la super-famille

Une telle évolution a été relevée par Ivanova Kazas, (1960 c)
et BRONSKILL, (1959, 1964) chez les Icheneumonides. Dans cette
grande famille, la séreuse se présente: associée a un amnios chez
Angitia vestigialis RATZ (IvANOvA KAzas, 1960Db), seule mais sans
fonction trophique chez Pimpla turionellae (BRONSKILL, 1959), trans-
formée en trophoséreuse chez Amilastus ebeninus (MANIER, 1958), ré-
duite a2 une membrane hypodermale trophique non cellulaire chez
Mesoleius splendidulus (KULAGIN, 1892) et méme totalement absente
chez Banchus femoralis THOMS. Une méme richesse de nuances s’ob-
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serve chez les Chalcidiens. Dans cette super-famille la séreuse, suivant
les especes, paut €tre ou absente (Caraphractus reductus) ou présente,
mais sans fonction trophique (Eurytoma aciculata) ou transformée en
trophoséreuse, soit chez les deux sexes (Aspidiotiphagus citrinus CRSF ,
CHouMAKOVA, 1965), soit seulement chez les femelles (Prospaltella
perniciosi 'Tow, CHOUMAKOVA & GORUNOVA, 1963).

Les initiales de la trophoséreuse se sont séparées du territoire
embryonnaire dés la division des quatre premiers noyaux de segmen-
tation. Vers la quatritme heure de développement, des macro-cellules
quittent la région oosomiale et se distinguent a la fois des futures
czllules germinales pauvres en cytoplasme et des noyaux qui baignent
dans le déterminant germinal. Elles traversent le territoire extra-
embryonnaire, s’accumulent d’abord sur la paroi postérieure ventrale
et dorsale de la blatosphere puis, de proche en proche, colonisent toute
la surface de I’embryon et se fusionnent en un syncytium extrémement
étiré ou les noyaux bien que saillants sont eux meémes aplatis. Vers
la sixiéme hzure l'enve’oppe est constituée et entoure complétement
la blastule. Elle s’attachc a la zone de jonction du pédoncule avec
Ie corps ovoide du chorion et isole complétement la zone oosomiale
de I'embryon. Les noyaux de Ja trophoséreus: se transforment. Ils pren-
nent une faible affinité vis-a-vis de I’hématoxyline grossissent consi-
dérablement de diamétre et présentent le plus souvent deux amas de
chromatine distincts. Au moment ou la larve se libere de ses envelop-
pes les « cellules » du trophammios s’isolent et se dispersent dans
le vitellus en donnant naissance aux teratocytes secondaires que nous
verrons plus loin.

On retrouve donc au sein méme de la sous-famille des Telenominae
une évolution trés diverse de la trophoséreuse : Celle-ci peut é&tre

absente (Telenomus gracilis), ou différenciée a partir des globules
polaires (7. fariai) ou des huit premiers noyaux de segmentation

(A. rungsi).

b. Les cellules germinales

Des 1882, BALBIANI émit [’hypothése que les cellules polaires
n’étaient rien d’autre que les initiales des cellules sexuelles. HEGNER,
(1908-1914), en cautérisant par une aiguille chauffée les cellules polaires,
démontra effectivement que les cellules sexuelles ne pouvaient plus
se former. Chez A. rungsi la trophoséreuse s’est refermée sur les
cel'ules polaires. Celles-ci ne sont donc plus libres comme dans la
plupart des cas de développement des insectes et sont enserrées entre
la trophoséreuse et le blastoderme. Elles sont presque réduites a leur
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noyau qui est énorme et sans nucléole central ce qui permet de les
distinguer facilement. Ces cellules polaires ou gonocytes primordiaux
s’insinuent entre lzs cellules du blastoderme largement séparées les
unes des autres a ce niveau et pénétrent dans la cavité de I'embryon.
Une telle migration des cellules germinales a déja été décrite chez
d’autres insectes par de nombreux auteurs, en particulier MiAL et al,,
(1900), GaMBRELL, (1934), ButT, (1934), etc. Cette infiltration inter-
blastodermique persiste jusqu’au moment de linvagination proctodéale
qui entraine en profondeur les gonocytes primordiaux comme l'ont égale-
ment observé RaBINOWITZ, (1941) chez la Drosophile et BRONSKILL,
(1959-1964) chez les Ichneumonides. Les gonocytes primordiaux ou
cellules germinales se localisent ventralement sous le proctodeum et
forment deux crétes génitales qui s’entourent d'un groupe de cellules
mésodermiques (F16. 24 G, 9).

c. Les tératocytes primaires

De huit & neuf heures aprés la fécondation le chorion se rompt
postéricurement, peut étre a la suite d’une sécrétion des cellules non
émigrées de la zone cosomiale. Celles-ci en réalité, n’ont pas de contour
défini et se présentent sous la forme d'un syncytium morcelé, en cinq
a huit globules polynuclées, a I’état de tétrades, le plus souvent. De cha-
que globule libéré bourgeonnent des cellules que l'on peut appeler des
tératocytes primaires par opposition aux cellules de la trophoséreuse.

d. Différenciation des cellules polaires

Le passage de l'oosome aprés sa division en granules dans l'un
ou dans plusieurs des blastoméres de premicres segmentations qui, de
ce fait, se transforment en cellules polaires est connu (SILVESTRI, 1908 ;
HEGNER, 1914 ; GATENBY, 1917, 1920 ; IvanovAa Kazas, 1950, 1954,
1958 ; TAwrik, 1957 ; TREMBLAY, 1966, etc.). Selon BRONSKILL,
(1959) ces cellules polaires ne seraient que des cellules germinales
potentielles. Szules quelques-unes formeraient les gonocytes primor-
diaux. D’autres, en s’hypertrophiant (PAILLOT, 1934) ou en s’associant
avec le matériel nucléaire des globules polaires (TREMBLAY, 1966) don-
neraient naissance 2 la trophoséreuse. D’autres encore (RABINOWITZ,
1941 ; PourzoN, 1947, 1950 ; BRONSKILL, 1959) évolucraient en
vitellophages tertiaires qui selon BRONSKILL « move cephalad with
the posterior mid gut ribbon and form part of the middle section of
the definitive mid gut epithelium ». Les tératocytes primaires décrits
chez A. rungsi constituent donc une quatriéme destinée possible des
cellules polaires.
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Yao, (1950 a, b) précise que laugmentation de I’activité d’une
phosphatase avec histodifférenciation est concommitante avec les pério-
des d’histolyse suivies de mue. TAWFIK, (1957), a4 son tour, démontre
Iexistence de granules de phosphatase alcaline dans loosome et lui
attribue le pouvoir de différencier les blastomeéres qui traversent le
déterminant germinal. Cette phosphatase ne saurait cependant expli-
quer a elle seule la transformation de czllules apparemment semblables
en quatre lignées différentes.

7. Les tératocytes

Le terme de Tératocyte a été créé par HOLLANDE, (1920) pour
désigner des formations particulieres relevées dans la cavité générale des
insectes parasités par les larves d’hyménoptéres. A notre connaissance,
de tels tératocytes ne sont signalés que chez les Ichneumonoidae encore
s'agit-1l dans ce cas de cellules qui se dispersent non plus dans le
vitellus d’'un ceuf, mais dans I'hémolymphe d’'un héte a I’état adulte.
Les cellules dissociées de la pseudoséreuse citées par HENNEGUY,
(1892, 1904) chez un Chalcidien Chaicis flavipes AsHM. « mangées
plus tard par les larves parasites » pourraiznt également correspondre
a ces formations. La découverte de tératocytes, non seulement chez
un hdte « vitellin » mais chez les Proctotrupoidea est donc une acqui-
sition nouvelle. L’émission de ces tératocytes en deux vagues successives
est ¢également originale.

a. Origine

L’origine de ces cellules a d’ailleurs été longtemps discutée. Selon
TIMBERLAKE, (1910), OGLOBLIN, (1913), SPEYER, (1925), DELUCCHI,
(1954), MACKAUER, (1959), elles dériveraient du tissu adipeux de la
victime ; selon BOESE, (1936) et LAMPEL, (1959) elles ne seraient rien
d’autre que des oenocytes, selon PAILLOT, (1934) elles correspon-
draient & des cellules de la lignée germinale hypertrophiées. HENNEGUY,
(1904) est le premier & leur attribuer une dérivation des cellu'es
de la séreuse, idée reprise par SPENCER, (1926), JAcKson, (1928),
ParLror, (1938), IvaNova Kazas, (1954, 1961), Grirrits, (1961)
et LaMPEL, (1962). Mais c’est surtout & TREMBLAY, (1966), que Pon
doit d’avoir nettement défini I'origine de ces « cellules géantes ». Cet
auteur est également le premier A avoir fait une étude critique com-

N

pléte de la bibliographie publiéz a ce sujet.
b. Description et croissance

On doit la description la plus récente et la plus fine des tératocytes
au travail remarquable de SLuss & LEUTENEGGER, (1968) fait a I’aide
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du microscope électronique sur Perilifus coccinellae SCHR. (braconide).
Ces auteurs ont suivi ’accroissement considérable de taille de ces
tératocytes (de 46 p 4 441 u) et montré une activité d’enzymes lytiques
chez lss cellules les plus jeunes. Celle-ci diminue au fur et & mesure
que les tératocytes vieillissent et est remplacée par une activité d’absorp-
tion.

Les Fi1c. 24 g, I a Q, montrent I'évolution extraordinaire de ces
tératocytes chez A. rungsi. Si Pon prend par exemple les cellules en
provenance de la trophoséreuse, on voit qua 10 h de développement,
elles constituent déja les cellules les plus volumineuses du parasite.
Elles sont sphériques avec un noyau a deux nucléoles qui occupe la
plus grande part de la cellule. De nombreuses granulations dans 1z
cytoplasme semblent indiquer une activité sécrétice intense, ce que
vérifie I'auréole de dissolution vitellinz entourant 'embryon a ce stade
(PL. IV). Au moment de Uéclosion de la larve, entre 14 h et 17 h,
les tératocytes sont au nombre d’une soixantaine. Ils se libérent de
la trophoséreuse et trés rapidement présentent une activité mitotique
synchrone (F16. 24 K) puis ils finissent par se disperser. Vers la 48¢
heure, ils sont plus de 500 (Pr. 1IV). Lorsque le parasite atteint
la fin du 2° stade larvaire, la plupart des tératocytes ont €té consom-
més ou digérés par le parasite et vers la 72° heure, ou n’en dénombre
plus qu’une trentaine.

Un fait remarquable est la taille croissante que prennent les
tératocytes au fur et & mesure de I’évolution du parasite, quintuplant
de surfacz par exemple vers la 48° heure, moment ou elles semblent
acquérir leur étalement le plus grand. Le noyau et le cytoplasme
peuvent se lober, s’étaler ou se contracter. Les nucléoles sont impor-
tants et les vacuoles nombrzuses. Dans certains tératocytes des noyaux
entiers de I'hdte sont phagocytés (F1G. 24 L). Par certains cOtés ces
cellules ressemblent aux oenocytes. En effet, elles s’accroissent, émet-
tent des pseudopodes, sécrétent une substance qui cytolise ou dissout
le vitellus hote, se chromatolysent tout comme le signale MELLANBY,
(1936) ou WIGGLESWORTH, (1933) pour les oenocytes.

c. Activité des tératocytes et développement de I’héte

L’activité des tératocytes n’est pas arrétée par le développement
embryonnaire dz I’hote. Méme lorsque celui-ci est au stade du début
de formation du rupfor ovi, les tératocytes vont a la conquéte des
réserves vitellines non encore assimilées, incluses dans I’embryon.

d. Activité des tératocytes et développement du parasite






PL. IV — Développement embryonnaire des Telenominae

A, B, C D F G, HI: A. rungsi.

E, H: T. heydeni.

A. Coupe longitudinale & 10 h 1. Teratocyte primaire.

B. Auréole de dissolution a 8 h.

C. larve T a 16 h: 1, larve; 2, Teratocytes secondaires.

D. teratocytes & 48 h. E. Teratocytes de T. heydeni & 72 h. F. séreuse
de I’hdte parasité aprés 48 h. G. amoebocytes a2 72 h. H. Teratocytes

de T. heydeni 2 96 h. 1. embryon de 120 h. parasit¢ par un embryon
&’A. rungsi de 10 h,
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Les cellules de la trophoséreuse se détachent des embryons morts
dans le Ringer avant la fin de leur développement. On les voit pendant
un certain temps s'accroitre, étre mobiles puis mourir. Ce phénoméne
rappelle D’accroissement des cellules de [Pinvolucre de Microctonus
qui se poursuit aprés la mort du parasite (JOURDHEUIL, 1960). L’indivi-
dualité propre de ces tératocytes fait penser a la dégénérescence de
la polyembryonie, notamment aux germes asexués de Listomastix
florida signalés par PATTERSON, (1921).

e. Différents aspects des tératocytes en fonction de Pespeéce hote
et de Pespeéce parasite

Selon MaNier, (1958) les tératocytes d’Apanteles glomeratus
(Braconide) et ceux d’Anilastus ebeninus (Ichneumonide) sont sembla-
bles. Ils difféerent cependant chez l'une ou lautre de ces espéces sui-
vant lespéce hdte. L’inverse s’observe chez les Scelionides. En effet,
aucune différence d'aspect n’est constatée entre les tératocytes d’A.
rungsi isolés d’ceufs d’Aelia et de Graphosoma. Par contre les tératocytes
dgés de deux jours d’A. rungsi présentent des digitations rayonnantes
élargies 4 la base (PL. IV) qui permettent de les distinguer de celles
des tératocytes de Telenomus heydeni qui ont méme diametre sur
toute leur longueur (PrL. IV). Les tératocytes des especes d’Asolcus
et de Trissolcus se ressemblent entre eux.

f. Spécialisation trophocytaire

Selon VikToROV, (1966) la mort avant nymphose des larves
d’Buphorides parasite d’Eurygaster integriceps serait due a Tincapacité
des ce'lules de la trophoséreuse de se résorber en tératocytes chez
cet hote. Il arrive cependant chez certaines espéces d’hyménopteres
que la non différenciation de la trophoséreusz en tératocytes ne soit
pas létale au parasite. Clest le cas d’Archenomus longicornis. NIK
cité par CHUMAKOVA, (1968). Les Asolcus, Trissolcus, Telenomus,
Gryon de nos élevages ont présenté des tératocytes sur les ceufs de
tous Iss Pentatomides hdtes qui leur ont été soumis.

8. Durée de lincubation

Les durées d’incubation fluctuent Iégérement d'une espéce a l'autre
et au sein d’'une méme espéce. Nous avons disséqué toutes les heures, a
partir de la 13¢ heure d’incubation & 25°, un lot de 10 ceufs d’4. Cognata
parasités par espéce. Les durées d’incubation moyennes (entre paren-
thése) et extrémes sont les suivantes par ordre croissant et en heures,



180 J. VOEGELE

T. vassilievi 14 (15) 16 T. reticulatus 14 (16) 18
T. histani 15 (15) 16 A. grandis 14 (17) 19
T. ghorfii 14 (15) 16 A. djateschko 14 (17) 18
T. rugsi 15 (16) 17 A. rufiventris 17 (20) 21
T. simoni 15 (16) 18 A. basalis 17 (20) 21

Des durées d’incubation trés supdrieures a ces données ont été ob-
servées (jusqu’a 34 h chez T. Vassilievi). Ces cas sont exceptionnels et
semblent dus a Pinfluence d’un facteur anormal : superparasitisme, hote
deshydraté, trop évolué ou spécifiquement (V) moins favorable.

9. Conclusion

Le développement des Telenominae occupe une place extréme-
ment intéressante dans I’évolution embryonnaire des Hyménoptéres
térébrants. 1l entre dans la lignée des parasites qui ont une pseudosé-
reuse trophique (IvaNnova Kazas, 1960 a) et qui présentent une forme
monoembryonnaire (IvaNova Kazas, 1954) ainsi qu’une régression
morpho-physio‘ogique des larves c’est-a-dire le phénoméne de désem-
bryonisation cité par Ivanova Kazas (1960 c). Histologiquement, il est
trés voisin de celui d’Eurytoma aciculata 1vaNova Kazas, (1958) et
pas éloigné non plus des Prestwichia (IvANovA Kazas, 1950) ou la
larve néonate en forme de bulle est aszgmentée, apode, dépourvue
de systtme nerveux, respiratoire, sanguin et excréteur. Au sein des
Hyménoptéres il occupe cepzndant une place tout a fait originale
gréce & lapparition dés le stade huit blastomeres d’un sillon qui sépare
le territoire embryonnaire du territoire extra-embryonnaire d’oli s’isole-
ront une triple lignée de cellules, les gonocytes primordiaux, les cellules
de la trophoséreuse, futures tératocytes secondaires, et le syncytium
oosomial qui bourgeonnera plus tard en tératocytes primaires.

B. Développement larvaire des Asolcus avec références particuliéres
pour l'espéce A. rungsi

1. Introduction

Dans une premiére contribution (VOEGELE, 1964 a) nous avons
dénombré 3 stades larvaires chez différentes espéces du genre Asolcus

(1) Ainsi les durées d’incubation obtenues a partir de 46 T. vassilievi élevées a
25° sur ceufs ce Graphosoma semipunctata se décomposent comme suit, le
nombre de larves étant indiqué entre parenthéses: 17 h (5), 18 (7), 19 h (5),
20 h (7), 21 h (5), 22 h (8), 2 3h (8), 47 h (1. Cel'es de 46 A. grandis élevés
dans les mémes conditions furent de 19 h (1), 20 h (1), 21 h (1), 22 h (1),
23 h (3), 24 h (5), 25 h (4), 26 h (1), 27 h (1), 28 h (3), 29 h (5), 31 h
(6), 32 h (4), 33 h ().






PrL. V — Systéme nerveux, respiratoire et tégumentaire de

A. rungsi
A — Chaine nerveuse de larve III jeune
B — Ganglions sous-oesophagiens et thoraciques
C — Ganglions thoraciques de larve III jeune
D — Ganglions thoraciques de larve de prénymphe
E — Ganglions thoraciques de nymphe jeune

F — Organe chordotonal (1) de larve III 4gée
G — Mandibule de larve I 4gée non fonctionnelle

H— Scolopiliies du plafond buccal de larve III jeune
1) corps cellulaire
2) axe de la scolopidie
3) double plafond buccal

I — Exsuvie larvaire de larve III collée a Pextrémité postérieure de
la nymphe
1) mandibules de la larve III
2) ornementation de la cuticule nymphale

J — Formation des trachées dans une larve III
K — Chevelu trachéen

L — 1° stigmate de larve III

M — 2¢ stigmate de Ia méme larve

N — Corpora cardiaca allata 2 129 h.

N

— Corpora cardiaca allata a 144 h.

o

P — Corpora cardiaca allata & 180 h.
Q 4 S Ornementations du tégument

Q — Plaquettes céphaliques
R — Nodosités
S — Groupe de petites épines

Grossissement: B 2 S comme M.
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nakagawa et les avons décrits sommairement. Récemment, SAFAVI,
(1968) assure qu’il n’y a que deux stades larvaires. Comme la situation
concernant ce sujet est des plus confuses, le nombre des stades larvaires
chez les Telenominae variant suivant les auteurs de deux, HIDAKA,
(1958), PicrorD, (1964), Saravi, (1968), a trois, SiLVESTRI, (1932),
KAmAL, (1938), & quatre, KOTCHETOVA, (1966) et méme & cinq
ZAKHVATKIN, (1954), il nous a semblé utile d’entreprendre 1'étude
évolutive morpho-anatomique de ces stades. Nous avons développé
plus spécialement le cas d’'Asolcus rungsi VOEGELE afin de découvrir
la raison pour laquelle le cocon de nymphose chez cette espéce, se
colore de trois bandes sombres (VOEGELE, 1962 b). Il est bon égale-
ment de définir ce que nous entendons par stade larvaire. Pour
SNODGRASS, (1935) et HiNTON, (1938), c’est la période comprise entre
2 rétractions de Dépiderme. Or, chacune des rétractations de la
cuticule, a elle scule, est un phénoméne lent qui ne se fait pas en
tous les points de la cuticu’e en méme temps. Nous préférons con-
server 3 la signification du mot stade larvaire la période comprise
entre le dépouillement de deux exuvies.

2. Méthode de travail

X

Un lot de pontes d’Aelia cognata parasitées a une date et une
heure déterminées est placé a I'étuvz a 25° et 60 % d’humidité. Une
dizaine d’ceufs parasités sont prélevés toutes les 4 heures et disséqués
dans du Ringer. Avec beaucoup d’attention et sur fond noir, on peut
retrouver les exuvies successives et donc déterminer le stade larvaire
mais cela tant que le cocon nymphal n’est pas sécrété. Celui-ci formé,
les exuvies y sont incluses et difficilement reconnaissables. Un autre
procédé consiste a laisser les larves dans le Ringer: celles qui sont
suffisamment 4gées muent sans difficulté ; I’exuvie et la larve au nou-
veau stade constituent des points de repére trés précieux pour la
compréhension du développemsznt. Les enveloppes de mues furent
colorées au rouge RCN ou au noir chlorazol, les ceufs et larves, au
bleu de toluidine, de facon & pouvoir, soit en faire des montages in
toto, soit les orienter convenablemant pour l'inclusion dans la paraffine.
Pour chaque intervalle de 4 heures, nous avons effectué deux séries
de coupes & 6 x d’épaisseur (sagittale et transversale) qui furent colorées
a ’hématoxyline ferrique.

3, Premier stade larvaire

Si la description générale de la larve teleaforme () du premier

(1) Le terme « teleaforme » proviendrait selon CLAUSEN, (1940) de Tiphodytes
(Teleas sp.) décrit et figuré par GANIN, (1869).
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dge a déja été faite par de nombreux auteurs (VASSILIEV, 1913,
CLAUSEN, 1940, RuBTZOV, 1944, RoMANOVA, 1953, VOEGELE, 1962 a,
REMAUDIERE & SAFAVI, 1963) et est donc bien connue, I’anatomie et la
morphogenése, par contre, ont été négligées.

a. Caractéres embryonnaires

Comme chez de nombreux hyménopteres parasites, la larve du
premier Age est encore un « free living embryo » (BEY BIENKO, 1967).
En effet, elle est encore réduite & une bandelette germinative ventrale
ol stomodeum et proctodeum sont invaginés mais ol les neuroblastes
isolés de la chalne nerveuse ne sont pas encore organisés ni en cerveau
ni en ganglions. Les tubes de Malpighi au nombre de trois, deux
latéraux et un médian dorsal, sont & peine ébauchés sous forme de
1égéres évaginations du proctodeum. Aucune ébauche de stigmates, de
trachées et d’appareil génital n’est discernable.

b. Caractéres évolués

Il faut surtout noter le déve'oppement considérable des mandi-
bules (PL. V G) qui atteignent presque le tiers de la longueur de
I’animal et sont reliées, tout comme I’éperon caudal, a un réseau de
cellules sensorielles. Le role de ces organes dans la sensibilit¢ du milieu
extérieur est donc certain, et ne semble pas limité comme le pense
CLAUSEN, (1940) uniquement 2 la défense de la larve. 11 intervient
également dans la prise du vitellus et, dans le cas des mandibules,
dans la destruction des tissus de Phéte. L’extrémité de I'éperon caudal
par flexion synchronisée avec celle des mandibules facilite Pentrée
du vitellus de P’hote dans la cavité orale. Mandibules et éperon caudal,
extrémement robustes et acérés, permettent a la larve de sattaquer
4 une larve intruse. Dans ces combats, c’est la larve qui arrive la
premiére 2 transpercer la concurrente qui survit mais il n’est pas
rare que les deux larves succombent en méme temps. Plus la larve
est jeuns, p'us elle est active et plus elle a de chance de vaincre.
Les glandes mandibulaires, déja apparues en fin d’embryogenése, sont
volumineuses et s’étendent sur toute la moitié de la longueur de la

larve.

Aux 7 paires de muscles décrites par SCHELL, (1943), il con-
vient d’ajouter une paire de muscles latéraux, ventro-inférieurs dorso-

supérieurs. L’action de ces derniers permet de diriger I'éperon caudal
vers la cavité buccale.

e. Accroissement de taille

Le volume de la larve entre le début de I'éclosion et la fin du 1¢






PL. VI — Formations glandulaires de A. rungsi

A 2 E glandes labiales :
A — Larve I: 1) neonate ; 2) agée
B — Larve II jeune

C — Larve II 4gée: 1) coupe longitudinale ; 2) coupe trans-
versale

D — Larve III: 1) coupe longitudinale ; 2) sécrétion ; 3) coupe
transversale

E — Dégénérescence de la glande (96 h)

F — Glande épidermique de larve III (1), cocon coloré (2)
et non coloré (3)

G — Tube de Ma'pighi de larve IIT 4gée: 1) cellules sécré-
trices ; 2) sécrétions

H — Coupe longitudinale du proctodeum de larve IIT dgée

I — Formation des glandes rectales chez la larve III Aagée

J — Plafond du proctodeum et ses cellules sécrétrices de
larve III

K — Glandes trachéales de larve III: 1) noyau; 2) sécrétions

L — Coupe sagittale de la région buccale de larve III: 1) pha-
rynx ; 2) spinneret

M — Coupe frontale au niveau de la glande de Nassanov

N & Q: gonades:
N — Larve II jeune (C.L.)
O — Larve 1I 108 h (C.L)
P — Idem (C.T.); 1) spermocytes
Q — Nymphe 120 h (CL.)

Grossisement de A 3 Q comme D
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stade se trouve multiplié par 75. En réalité, c’est par un facteur voisin de
75. Ce changement extraordinaire de taille (PL. VII A) est rendu possible
grice au plissement du tégument, mais également et surtout, grice a la
rapide multiplication cellulaire de lectoderme ventral qui, d’abord lar-
gement invaginé comme nous l’avons vu, s’accroit considérablement et
se déplic sous la poussée du tube digestif.

d. Déplacement

Si la larve du 1° 4ge est trés active dans le Ringer, elle l'est
beaucoup moins dans I'ceuf hote ou elle se déplace difficile-
ment au travers des grosses sphérules de vitellus, ce que confirme le
moule en creux qu’elle abandonne pour occuper un nouvel emplacement.
Nous pensons que la larve ne se déplace donc pas dans un milien
liquide mais dans un milieu & demi colloidal ol les mouvements saccadés
de flexion de la téte par rapport au corps doivent certainement aider la
larve 4 son déplacement. Par ailleurs, les soies thoraciques disposées
suivant une couronne oblique inféro-ventrale, supéro-dorsale, s’abaissent
et se dressent les unes aprés les autres en commengant par les plus
inférieures. Celles d'un c6té peuvent fonctionner indépendamment de
celles du c6té opposé. Elles servent done a la fois comme rame, gou-
vernail et frein dans leur déplacement.

e. Morphogenése

Une intense morphogenése s’observe au cours du premier stade
larvaire. Les glandes salivaires a peine distinctes & la naissance s’al-
longent progressivement (PL. VI A;) et atteignent l'extrémité posté-
rieure du corps (PL. 6 Ap). Leur lumiére devient perceptible peu
avant la mue. Le mésenteron occupe presque tout le volume de la
larve. Ses cellules avec leur noyau, ont grossi et sont devenues granu-
leuses (PL. VII A, B). Le plafond buccale s'est sclérifié (PrL. VIII B,)
et rappelle un peu ce qu'a décrit CALs & KURSTAK, (1965) pour la larve
I de Nemeretis canescens. 11 est relié 4 la partie supérieure de la té€te
par un organe chordotonal constitué d’une dizaine de scolopidies. La
cavité pharyngienne présente un atrium supérieur allongé en cul de sac.
Les cellules qui la tapissent, ainsi que celles de I'cesophage, sont a gros
noyaux et sont probablement sécrétrices. Le r6le dévolu aux mandibules
et 4 ’éperon caudal s'amenuise progressivement au fur et 4 mesure que
Ia larve grossit. A la fin du premier stade, ces organes ne sont plus fonc-
tionnels et sont remplacés par l'activité propre du bulbe buccal. Peu
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avant la mue, 9 paires de stigmates se mettent en place sous forme
d’épaississements ectodermiques. A ce méme moment, une chaine de
cardioblastes est visible et la chaine nerveuse, décollée de I’ectoderme,
s'est différenciée en un cerveau et 15 paires de ganglions dont 2 sous-
cesophagiens ), 3 thoraciques et 10 abdominaux. Les invagination
correspondant aux glandes mandibulaires se sont refermées et la cavit
primitivement formée s’est comblée. Des cellules & caractére sensoriel
sont également bien différenciées au niveau de ectoderme abdominal.
Les corpora allata sont reconnaissables sous forme de deux masses
glandulaires en arriére et au-dessus du pharynx. Les disques imaginaux
des pattes apparaissent peu avant la mue. Enfin, les tubes de Malpighi
se sont allongés, les deux latéraux transversalement, le médian nette-
ment plus court que les précédents, dorsalement.

f. Apparition de la mue

L’examen de lots de 10 larves isolées d’heure en heure a 25,
montre que la durée du 1°° stade peut étre trés courte (46 h), a trés
longue (64 h), la majorité des larves (95 %) effectuant cependant
leur mue entre 46 et 48 h. La mue elle-méme est précédée par une
période d’immobilité variant de unz a plusicurs heures pendant les
quelles I'exsuvie se fend dorsalement et glisse le long du corps ou elle

N

restera collée a I'extrémité postérieure dz ce dernier.

4. Deuxieme stade larvaire

a. Morphologie

La larve du deuxiéme 4ge (PL. VIII D) est sacciforme comme Ia
larve du premier Age arrivée a maturité (PL. VIII C.) Le caractére
fondamental qui permet de distinguer cette nouvelle larve est 1’ab-
sence de mandibules apparentes. A leur emp.acement, se trouve une
alvéole ou se forment progressivement les mandibules du troisi¢éme
stade larvaire et qui ne sont visibles que dans des coupes faites
a ce niveau. Le deuxiéme stade larvaire décrit par KOCHETOVA, (1966)
comme possédant de fortes mandibules pourrait, de ce fait, étre une
larve du premier stade 4gée en train de muer. SILVESTRI, (1932)
chez Telenomus lopicida, ne signale, d’ailleurs, des mandibules, que
pour les 1° et 3° stades larvaires. Un autre caractére typique du
deuxidéme stade est uns excroissance médiane frontale papilliforme
qui, en sappliquant étroitement sur [l'ouverture buccale par mouve-

(1) La premitre paire correspond en réalité a la fusion des paires de ganglions
mandibulaires et maxillaires.






PL. VII — Systeme digestif et excréteur de A. rungsi

A a D cellules du mesenteron :

A
B —
C —
D —

Larve I jeune
Larve I Agée
Larve II néonate

Larve IT 4gée

E — Coupe transversale de larve III (96 h) ; 1) cavité mesen-

térique ; 2) gonades; 3) tubes de Malpighi; 4) cavité
proctodeale

Coupe sagittale de larve I1II (92 h); 1) mesenteron;
2) tube de Malpighi ; 3) intestin postérieur ; 4) sac rectal ;
5) rectum ; 6) glandes rectales

Décollement du mesznteron (124 h) : 1) ectoderme proc-
todeal larvaire ; 2) ectoderme proctodeal nymphal; 3)
décol’ement du mesenteron ; 4) tube de Malpighi lar-
vaire ; 5) mesenteron larvaire; 6) mesenteron nymphal

I — J — jeune nymphe (129 h)
1) jabot; 2) cardia; 3) valvule cardiaque.

Coupe sagittale du mesenteron : 1) restes du mesenteron
larvaire ; 2) zonz alvéolaire

Glandes rectales (1) et volsella de P'aedeagus (2)

Coupe sagittale du proctodeum a 120 h: 1) glandes
rectales ; 2) sac rectal ; 3) rectum

1L et M — Leévre supérieurz de larve II

N —

o —

I — vue de profil (montage in toto)
M — Exsuvie

Coupe frontale de larve II au niveau de la région buccale :
1) ouverture buccale; 2) digitations

Mandibule de larve III: 1) dent; 2) mola

P et Q — Coupes sagittales du jabot de nymphe
P (129 h); Q (144 h)

Grossissement B 4 Q (F excepté) comme A.
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ment alternés, y enfourne le vitellus (PL. VII L, M, N). Les parois
de la cavité buccale sont fortement sclérifiées et ornées de processus
digitiformes (PL. VII Ce) qui assurent un véritable broyage des par-
celles de vitellus absorbées. La larve se nourrit jusqu’a la fin du stade,
ce qu’atteste la diminution progressive du vitellus restant dans P’ceuf héte,

La larve du 2° 4ge est nettement orientée, la téte vers Popercule
de l'ceuf hote et indépendamment de la position de ce dernier. Des
ceufs renversés, avec par conséquent l'opercule en position inférieure,
montrent queffectivement la larve du parasite a la téte dirigée vers le
bas. La larve recherche donc un gradient particulier qui pourrait étre
déterminé par lapport d’air qu’ESSELBAUGH, (1946) considére comme
possible au niveau des processus chorioniques de l'opercule de l'ceuf
héte.

b. Anatomie

Les glandes labiales n’ont pas cessé de croitre en diamétre
(PL. VI C) mais leur lumiére ne se remplit de sécrétion qu’a la fin
du 2° stade. Le produit de cette sécrétion se déverse au niveau du
salivarium, large ouverture infrabuccale, indépendante de I'ouverture
orale. Les scolopidies reliant la partic frontale de la larve au plafond
de ia cavité buccale sont toujours présentes mais 2 nouvelles scolopidies
antéro-dorsales (PL. V F,) sont apparues.

Chez la jeune larve du deuxi¢me stade, se réalise un phénomene
surprenant : le vitellus de I’hdte s’accumule non seulement dans le
mésenteron, mais également dans la cavité¢ générale de la larve parasite
(PL. VIII D-8). Cetie anomalie, & premitre vue mystérieuse, s’explique
car le mésenteron au lieu d’étrz clos est largement ouvert postérieure-
ment. Les cellules qui le tapissent sont caractéristiques, paveiformes
et 4 gros noyaux (PL. VII C.) A la suite de la mue du premier stade
larvaire, I nouveau mésenteron ne s’ache¢vera que progressivement et
ne sera clos que vers la 20° heure du deuxieme stade larvaire. Le
vitellus extramésentérique disparaissant par la suite, | l¢ mésenteron
doit avoir la propriété de le digérer. Il existe une ¢Etrange ressem-
blance entre les cel'ules mésentériques et celles de la trophoséreuse,
non seulement histologique, mais également physiologique. A la fin
du deuxidme stade, le mésenteron, complétement dilaté, occupe presque
tout le volume de la larve. Ses cellules et leur noyau sont devenus
gigantesques. Le proctodeum s’enfonce en un cylindre cellulaire plein
jusqwau mésenteron mais sans s’y aboucher. Les tubes ds Malpighi
se sont allongés et atteignent la région antérieure de la larve.
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Bien que les ganglions de la chaine nerveuse soicnt distincts et
toujours au nombre de 15 paires, glie et neuropile ne sont pas encore
différenciés, (PL. V B). Par contre, le cerveau commence & s’organiser
et s'étale en deux lames latérales terminée chacune par un lobe optique
bien individualisé.

Deux muscles latéraux longitudinaux s’étendent sur toute la lon-
gueur dz la larve, et lui permettent de se contracter sur 'un ou I'autre
de ses coOtés. Le systéme trachéal s’édifie a partir de cellules parti-
culiéres dont les extrémités effilées s’associent bout a bout (PL. V J).
A la fin de ce stade larvaire, on distingue 2 troncs trachéens et 9 paires
de stigmates qui ne semblent pas encore fonctionnels. Une chaine de
cardioblastes est visible.

Les disques imaginaux correspondant aux appendices buccaux
et céphaliques apparaissent. Ils comprennent quatre paires de disques:
antennaires, mandibulaires, maxillaires et labiaux.

c. Mue

La mue apparait entre la 60° heure et la 76° heure. Il y a donc
possibilité de chevauchement des divers stades (FiG. 25). Cest ainsi
que lon peut trouver le premier et le deuxiéme stade entre la 46°
et la 64¢ heure, le deuxiéme et le troisiéme stade entre la 60° et la
76° heure. Clest cette grande hétérogénéité dans le développement
et aussi les différences morphologiques du début & la fin d’un stade
qui expliquent les prises de position contradictoires des divers auteurs
sur le nombre de stades larvaires des Proctotrupoidea.

5. Troisiéme stade larvaire
a. La morphologie générale et les grandes étapes de développement

Toute jeune, la larve du 3¢ stade (PrL. VIII E) est du type hymé-
noptériforme de CLAUSEN, (1940). Elle est métamérisée, mais on recon-
nait difficilement les limites intersegmentaires. Seule la région cépha-
lique est séparée du reste du corps par une large encoche dorsale et
un léger bourrelet ventral. On y trouve une proéminence frontale
qui se termine en languette au niveau de la bouche et quatre paires
de disques imaginaux (antennaires, mandibulaires, maxillaires et labiaux).
Les mandibules (PL. VII O) sont petites et comportent deux parties :
l'une, supéricure, en forme de pointe acérée, l'autre, inférieure, en
forme de mola. Elles sont trés éloignées de l'ouverture buccale et se
meuvent transversalement d’avant en arriére. Les ébauches des paties
et des ailes ainsi que celles de l'appareil génital sont visibles mais






PL. VIII — Développement post-embryonnaire de A. rungsi

A a H sections sagittales: A) larve I neonate; B) larve I de 17 h;

2

C) larve I de 40 h; D) larve II jeune ; E) larve III; F) pré-
nymphe ; G) nymphe de 120 h; H) nymphe de 188 h.

I 3 K montagss in toto: 1) larve III en vue ventrale ; J) idem vue
dorsale ; K) idem vue ventrale

1 —
2
3
4 —
5
6 —
7

8

9
10 —
11 —
12 —
13 —
14 —
15 —
16 —
17 —

18 —
19 —

plafond buccal chitinisé
double plafond buccal
mesenteron larvaire
Proctodeum

invagination thoracico-abdominale
tubes d: Malpighi

chaine nerveuse

vitellus extra mesentérique
gonades

mesenteron larvaire
bourrelzts annulaires
mesenteron imaginal

jabot

oviscapte

disques imaginaux des ailes
disques imaginaux des pattes
ébauche des yeux

ébauche dz=s antennes
constriction épinoto-abdominale

N

Grossissement A a H comme D

I 3 K comme I
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réduites & de simples bourgeons. Les antennes sont déja bien diffé-
renciées, on reconnait un funicule déja divisé en articles et le scape.
Le changement progressif de forme des antennes permet de jalonner
d’excellents reperes les différentes étapes du développment, non seule-
ment de la larve, mais également de la prénymphe et de la mymphe.

Le troisi¢me Age larvaire passe par trois états morphophysiologiques
distincts :

— un état ou Dactivité sécrétrice est intense. Les glandes labiales
de la larve atteignent lzur taille maximale et sécrétent une substance
qui, nous le verrons plus loin, forme le cocon de nymphose. Celui-ci
d’abord trés mince et intimement appliqué tout contre la membrane
vitelline, se colore puis se détache des parois de 1’hdte. L’appareil
respiratoire durant toute cette activité sécrétrice se développe consi-
dérablement et apparait sous la forme d’un important réseau de trachéo-
les visibles par transparence, au travers du tégument. La larve est active
et se contorsionne sans arrét ;

— un état ol Dactivité excrétrice est élevée. On assiste & la
dégénérescence puis a la disparition des glandes salivaires =t & I'augmen-
tation de taille des tubes de Malpighi. La jonction entre le mésenteron
et le proctodeum s’établit ce qui entraine lexpu’sion du méconium.
La larve est devenue ovale et la téte n’est plus distincte ;

— un état prénymphal ol un remaniement important se fait au
niveau de tous les tissus qui perdent peu & peu leurs caractéres larvaires.
Vers la 136° heure, une constriction s’observe entre le 1°° et le 2¢ seg-
ment abdominal, puis la mue nymphale apparait. Les durées respec-
tives de chaque étape de ce développement larvaire sont données par
la Pr. V.

b. Anatomie du troisiéme stade proprement dit
1. Le tégument

Il est orné de deux bandes longitudinales latérodorsales de petits
nodules (PL. V R.) A leur niveau, sent également discernables plus
ventralement, vers les stigmates, des ilots de petites épines (PL. V S).
Le masque céphalique lui-méme est orné de nombreuses plaquettes
hérissées (PL. V Q). Ces ornementations constituent avec la forme
des deux mandibules, le meilleur critére pour reconnaitre la larve
ou lexsuvie du 3° stade larvaire.

2. Le systéme nerveux

Neuropile et glie se sont différenciés (PL. V C) et les 15 paires
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de ganglions sont maintenant séparés par des connectifs interganglion-
naires. La premiére pairz correspond aux ganglions fusionnés des
appendices mandibulaires et maxillaires. La deuxiéme paire située en
dessous de lorifice des glandes labiales appartient sans conteste aux
ganglions primitifs labiaux des arthropodes. Avec ses 3 paires de gan-
glions thoraciques et ses 10 paires de ganglions abdominaux, la chaine
nerveuse larvaire des Asolcus est, de tous les Hyménoptéres connus,
la plus complétz. Le cerveau comporte cette fois un protocerebron
avec ses deux lobes optiques allongés transversalement et un deutocere-
bron dont I'importance s’accuse en fin de stade du fait du développe-
ment extraordinairz que prennent & ce moment la les antennes. Les
corpora allata et cardiaca sont devenus distincts 'un de l'autre. Les
cardiaca sont plus sidérophiles que les corps allates chez la jeune
larve, alors que, chez la larve Agée, on observe le phénomene inverse
(PL. V N, O, P.) Les corps allates coiffent de maniére typique les
corps cardiaques et sont constitués de plus d’une vingtaine de cellules.
I's nz font donc pas partie du groupe des Hyménoptires a corps allates
paucicellulaires dont le type est représenté par Neuroterus lenticularis
(CADEILHAN, 1961). Leur taille augmentera jusqu’au moment de la
mue nymphale puis diminuera au cours de la nymphose (PL. V P) ce
que CADEILHAN a également observé chez le cynipide précité.

Comme aux premier et deuxi¢me stades larvaires, l'organe chor-
dotonal céphalique est bien apparent. La PL. V H montre un ensemble
de 5 scolopidies. Chaque scolopidium présente une grande cellule
4 gros noyau central avec un nucléole important et de nombreux
granules sidérophiles. Ces cellules sont liées & un filament axial qu:
les attache dorsalement & la face interne de la cuticule frontale et,
ventralement 4 la voflite buccale. A ce dernier niveau, les fibres
sont encastrées dans un double plafond de cellules, le premier corres-
pondant 3 un tissu de soutien, le deuxiéme aux cellules du palais
buccal proprement dit. En arriere de la téte, on trouve un autre
type d’organe chordotonal constitué par une scolopidie oblique située
de chaque c6té du plan sagittal. Chacune présente un corps central
avec un noyau i gros nucléole et de nombreux granules, prolongé par
un axe relié postérieurement a la cuticule dorsale ¢t antérieurement
A Pextrémité postérieure du lobe céphalique (PL. V F).

Au fatur emplacement das ocelles, de part et d’autre du plan
sagittal, dans une petite fossette en arriere de la téte et en liaison
avec les lobes optiques, se trouvent des cellules sensorielles reliées
a de petits corpuscules hémisphériques dont nous n’avons pu expliquer
le role. Ces derniers disparaissent peu avant la nymphose,
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3., La musculature

Elle s’est diversifiée. En plus des muscles segmentaires longitudi-
naux, il y a des fibres musculaires transversales ainsi que deux paires
de piliers musculaires, I'une dorsale apicale, l'autre, ventrale, infra
buccale. Enfin, sous les bandes des patites nodosités vues précédem-
ment, court un réseau longitudinal oblique de fibres musculaires qui
doivent provoquer des flexions du tégument & ce niveau. Les nodules
permettraient a la larve de prendre prise sur la membrane et de se
déplacer.

4. L’appareil respiratoire

Le systeme trachéal est ouvert. Il n’est pas péripneustique comme
I'a vu ScHELL pour Hadronotus ajax, mais holopneustique. Tous les
stigmates, au nombre de 9 paires, sont ouverts et réunis par 2 troncs
trachéens. Un fait unique et remarquable est représenté par V’associa-
tion 4 chaque stigmate, la premicre paire exceptée, d’un groupe d’oeno-
cytes qui apparaissent quand le cocon de nymphose commence 2 se
former et qui disparaissent quand il s’achéve (PL. V L et M). Leur
r6le dans la confection de ce cocon est donc probable. Comme nous
l’avons déja vu, un important réseau de trachéoles, trés fines et nom-
breuses, part du tronc trachéen principal et s’applique sur tous les
organes (PL. V K).

5. L’appareil digestif

L’cesophage, trés court aboutit dans un mesenteron qui
occupe presque tout le volume de la larve. Il est rempli du vitellus
de P’ceuf hote plus ou moins digéré et est clos & sa partie postérieure.
Le proctodeum est divisé en trois régions: un intestin antérieur en
forme de poche, un sac rectal et un rectum étroit (PL. VII F). Deux
épaississements des parois du sac rectal correspondent aux premieres
ébauches des glandes rectales. Les tubes de Malpighi ont pris un
grand développement. Ils sont toujours au nombre de trois et longent
tout le corps. Leur partie terminale est renflée et repliée en crosse.
Deux sont orientés sur le c6té gauche parallélement a T'axe du corps
et dorsalement par rapport a la ligne des stigmates. Le troisiéme
présente une position semblable mais est situé sur le coté droit de la
larve. La lumitre de ces tubes s’accroit au fur et & mesure que la
larve vieillit. Elle atteint son diamétre maximal peu avant la défécation

(PL. VII E).
6. L’organe de Nassanov

Entre le tergite VI et le tergite VII, se produit une profonde
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invagination dorsale superficielle, dont le plancher qui serait une con-
tinuation du tergite VII d’aprés SNobGrass, (1956), se transforme
en glande odoripare. L’organe de Nassanov chez les Assolcus se
compose en réalité d’'une cavité dont la partic ventrale est transformée
en un large réseau de petites cloisons glandulaires. Dans cette cavité
débouchent deux grandes glandes & cellules sidérophiles de contours
ovales bien marqué. C’est surtout au cours de la nymphose que cette

glande sera trés apparente (PL. VI M).

6. L’état prénymphal

Entre le moment de la défécation et celui ol apparait la mue
nymphale, la larve du troisitmz Age passe par un état particulier
« Pétat prénymphal » ou « phase nymphe, prénymphe » déja décrit par
AUBERT, (1955) chez les Ichneumonides. Durant cette période la larve
change d’aspect et sa structure anatomique est profondément modifiée.
Le cocon s’est décollé et la taille de la prénymphe est nettement réduite.
Cette réduction ira d’ailleurs en s’accusant jsuqu’a la fin du stade nym-
phal (PL. VIIT E a M).

a. Le tube digestif

L’cesophage s’est allongé et sa partie distale s’est épaissie. Le
mésenteron qui lui fait suite s’étend du thorax & I'abdomen, mais son
diametre n’est plus que le quart de la largeur du corps (Fic. 8 G).
Un nouveau mésenteron se construit autour de I’ancien qui peu a peu
se détache du stomodeum et du proctodeum.

Il est élaboré par de minuscules cellules imaginales qui prennent ja
place des cellules larvaires. Le décollement mésentérique proctodéal
$’établit postérieurement aux tubes de Malpighi. La base de ces derniers
sera absorbée avec la tunique du ventricule larvaire dans la lumicre du
mésenteron imaginal (PL. VII G). Un peu en arritre des tubes de Mal-
pighi larvaires s’ébauchent les tubes de Malpighi imaginaux qui sont au

nombre de 4. La paire de glandes rectales continue & se développer
(PL. VII K).

b. Le systéme nerveux

Il n’existe plus qu’un seul ganglion sous-cesophagien qui innerve les
trois segments: mandibulaire, maxillaire et labial. De méme les 3 der-
niéres paires de ganglions abdominaux ont fusionné. Un fait notable &
signaler est le grand développement en épaisseur que prend la chaine
nerveuse (PL. V D).
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c. Le tégument

Le tégument larvaire se détache petit a petit et le tégument nym-
phal orné de fines spicules le remplace (PL. V I).

7. Stade nymphal

L’exsuvie du troisiéme stade glisse antero-postérieurement et restera
collée a Iextrémité abdominale de la nymphe (PL. V I). Efle est recon-
naissable jusqu’a la fin de la nymphose et peut étre retrouvée entre le
meconium et la partie anale de la nymphe. Elle est donc interne par
rapport au cocon de nymphose. La forme de I'adulte se dessine petit 2
petit, et, dés le début de ce stade, téte, thorax et abdomen sont distincts.
La morphongénese est dominée essentiellement par deux remaniements
importants, celui de la chaine nerveuse et celui du tube digestif.

a. Chaine nerveuse

A 144 h, la premiére paire de ganglions abdominaux, réduite, a
émigré dans le thorax ou e¢lle inerve le segment épinotal.

A 152 h, cette paire de ganglions ainsi que la deuxitme paire
de ganglions abdominaux qui a également émigré entre temps dans
le segment épinotal, se sont complétement fusionnées avec la troisicme
paire de ganglions thoraciques (PL. V E). I ne reste plus dans 1’abdo-
men que 6 paires de ganglions, la dernitére volumineuse résultant de la
fusion des trois dernieres paires.

A 160 h, la contraction se poursuit et il ne subsiste plus que
4 paires de ganglions nettement visibles (1 sous-cesophagien, 3 tho-
raciques trés développés et une masse ganglionnaire, effilée dans la
région du pétiole et élargie dans la région postpétiolaire, out elle se
recourbe en crosse.

b. Appareil digestif

La mise en place du tube digestif de I'adulte s’accomplit de fagon
progressive. On assiste d’abord a l'allongement de I'esophage, puis
4 la migration progressive du mésenteron de la partie thoracique vers
la partie abdominale (PL. VII F a H). De nouveaux organes se créent.
Ainsi, une paire de glandes mandibulaires trés développées s’édifie.
A ce sujet, il faut noter I'absence compléte des glandes labiales et
hypopharyngiennes. Dés le début de la nymphose, la partie postérieure
de Peesophage se transforme en s'élargissant en un véritable jabot de
forme d’abord ovale (PL. VII P) puis devenant sphérique (PL. VII Q).
Le contenu lui-méme, de gélatineux, s’organise en un réseau sclérifié
constituant une véritable membrane péritrophique. Plus d’une vingtaine
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de cloisons partent ainsi des parois du jabot. Cest le premier cas de
membrane péritrophique connu a ce niveau chez les Hyménoptéres ;
SNODGRASS, (1956) la situe en effet, dans le ventricule et n’arrive pas
pour cette raison, & expliquer sa formation sclérifiée. Au niveau du
jabot, d’origine ectodermique, ce probléme ne sc¢ pose pas. Entre
ie mésenteron et le jabot se trouve un court proventricule muni de
deux valves cardiaques épaisses (PL. VII H). Le mésenteron d’allongé
est devenu sphérique (PL. VIII H) et est tapissé a nouveau de cellules
gigantesques plates et arrondies a gros noyaux. Les restes du tube
digestif larvaire se sont organisés en un corps particulier dont nous
n’avons pu déterminer le rdle. Il comporte des éléments figurés
centraux de forme cellulaire & gros noyaux fortement sidérophiles. La
Zone comprise entre ces éléments et la paroi de ce corps de résorption
trophique est tapissée de zones plus claires alvéolaires de forme géomé-
trique réguliere (PL. VII I). Dans la partie intérieure du proctodeum
viennent se jeter 4 courts tubes de Malpighi. Cette région est ornée
de courtes cloisons sclérifiées dont le nombre atteint la douzaine dans
les sections transversales du proctodeum. Le sac rectal lui fait suite
avec les deux glandes rectales (PL. VII J et K) qui continueront a se
développer jusqu’a la fin de la nymphose. On doit a SNODGRASS, (1956)
unz revue critique de ce qui a été dit sur ces glandes. Selon certains
(DoBrOVSKY, 1951), elles seraient entierement ectodermiques, selon
d’autres (EVENIUS, 1933 et LOTMAR, 1495), les cellules de la paroi
externe de cette glande seraient d’origine mésodermique. Nous avons
pu montrer que ces glandes sont d’origine double. Le corps externe
de cette glande est formé par une évagination du proctodeum, les cel-
lules internes sécrétrices, au contraire, sont des cellules mésodermiques
qui viennent s’infiltrer dans la boucle créée par lectoderme rectal

évaginé, cela juste avant la défécation de la larve du troisieme A4ge
(PrL. VI I).

L’appareil digestif chez I'imago sera peu différent de celui de la
nymphe. Faisant suite & un pharynx musculeux, I'eesophage trés étroit
s’étend jusqu'au pétiole. Dans I'abdomen, il se renfle en un jabot a
nombreuses cloisons membraneuses qui communique par un court
proventricule dans le mésenteron. Celui-ci est renflé, sphérique ou ovale
suivant son état de réplétion. Il se termine par la valvule pylorique
au niveau de laquelle se jettent 4 courts tubes de Malpighi. Ce nombre
est le méme que celui trouvé par MORICEAU Hay, (1968). Contraire-
ment A cet auteur, nous pensons que cette réduction de Pappareil excré-
teur peut étre en rapport, comme le dit SEURAT, (1899), avec le non
fonctionnement du tube digestif. En effet, la plupart des Scelionidae
peuvent se reproduire et se multiplier sans aucune prise de nourriture.



194 J. VOEGELE

L’intestin se termine par un rectum allongé, étroit ou dilaté suivant
I’état physiologique des individus. Les glandes rectales, & sa partie
postérieure, sont devenues énormes et forment deux saillies papilleuses

glandulaires remplies de sécrétion.

8. Formation de la membrane

La sécrétion d'un cocon ou d’unz membrane par la larve du
3° 4ge chez les Proctotrupoides est déja connue (VOEGELE, 1962 a,
b; 1964 a, b ; SAFAvI, 1968) et semble un fait général chez la plupart
des Hyménoptéres. C’est & FLANDERS, (1938) que I'on doit la meilleure
mise au point sur l'origine et la fonction de cz cocon chez les Chalci-
diens. 11 souligne la part prépondérante prise dans la confection de
ce dernier par les glandes labiales et dans certains cas par les glandes
illiaques et labiales a la fois. En particulier SAAKYAN BARANOVA, (1965)
précise pour 4 especes d’Aphelenidae et 4 especes d'Encyrtidae le mode
de formation du cocon. Il montre que ce dernier n’est ni une membrane
de l'embryon héte (TIMBERLAKE, 1913) ni une réaction phagocytaire
de I’h6te (Imms, 1918 et THORPE, 1936) mais une sécrétion a la fois
des glandes labiales et illiaques entre lesquelles existerait d’ailleurs
une anastomose.

En élevant de jeunes larves au 3° 4ge dans du Ringer, on voit
s’écouler prés de la cavité orale une substance visqueuse qui forme
un voile. Celui-ci pourrait trés bien étre le précurseur de la membrane.
En effet, Ia larve occupant tout le volume de I'ccuf et se contorsion-
nant sans arrét, sa sécrétion ne peut que s’appliquer tout contre la
membrane vitelline de 1’ceuf hote dont el'e épousera les moindres détails
en particulier les pores micropylaires. Elle englobera également tout
corps compris entre la larve et la membrane vitelline, en particulier les
exsuvies du premier et du deuxieéme stade larvaire. Les membranes
examinées sous lame et lamelle pzrmettent, effectivement, de recon-
naitre les mandibules et ’éperon caudal du 1° 4ge si facilement repéra-
bles. La substance ainsi déposée durcit et donne naissance & unz mem-
brane qui se détache de la membrane vitelline au moment olt la pré-
nymphe diminue de volume.

Nous avons pu suivre le cheminement de cette sécrétion larvaire
sur les coupes sériées. Elle provient indiscutablement des glandes labia-
les. Nous avons déja vu leur développement au 1° et 2° stade larvaire.
Au troisiéme stade, elles deviennent gigantesques (PL. VI D). On dis-
tingue 4 ce moment, dans chaque glande, deux parties. La premiére,
proximale, est réduite & un long conduit de faible section qui débouche
dans le salivarium, cavité médiane (Pr. VI L), située au-dessus des
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ébauches labiales. Le canal salivaire s’engage ventralement de chaque
c6té de la chaine nerveuse et s’en écarte presque a angle droit, juste en
avant de la premiére paire de pattes thoraciques pour aboutir au
deuxiéme trongon de la glande. Cette deuxi¢éme partie, hypertrophiée,
s’étend latéralement et se termine en cul de sac, prés du proctodeum
avec lequel cependant elle n’a aucun contact. Elle présente de grandes
cellules sécrétrices & gros noyaux et une Iumiére trés élargie remplie
d’'une substance visqueuse en tout point comparable & celle qui constitue
la membrane. Cette importante sécrétion se produit au moment précis
cl la membrane commence a se former et s’arréte lorsque le cocon est
achevé. A ce moment, les cellules sécrétrices se vacuolisent et leurs
noyaux se désagrégeent (PL. VI E). Les glandes labiales disparaissent
complétement vers la fin de la prénymphe. Elles ne sont plus décelables
chez la nymphe.

1l faut signaler que des glandes analogues ont été représentées par
WHEELER, (1923) pour la larve de Pedalgus termitolestes or il s’agit ici
d’'un Hyménoptére présentant des nymphes nues. WHEELER leur attri-
buerait un rble dans la trophallaxie. Il est possible que chez les Asolcus,
au moins durant le premier et le deuxieme &ge larvaire, ces glandes
puissent avoir également un réle trophique en prédigérant le vitellus de
I'ceuf hote et les teratocytes.

Nous n’avons pu déceler de communication entre ces glandes et le
proctodeum ou les tubes de Malpighi bien que des sécrétions semblables
a celles produites par les glandes labiales se retrouvent dans la lumiere
du proctodeum et des tubes de Malpighi (PL. 6 G et 6 H).

Quant aux organes responsables de la coloration spécifique de
la membrane sous forme de deux bandes noires chez Asolcus rungsi
(VOEGELE, 1965), il est difficile de se prononcer. Il est possible que
les oenocytes des stigmates puissent intervenir mais il est plus probable
que le tégument lui-méme sécréte une substance mélanisante. En effet,
on observe sur une coupe tangentielle du tégument effectuée sur deux
bourrelets de la larve situés au niveau des bandes colorées (PL. VIIT
F, D) la présence de fins canaux ainsi qu'une fine couche de sécrétion
ayant une affinité pour le bleu de toluidine. Ces formations sont absentes
aux emplacements ou la membrane n’est pas colorée (PL. VI F). Ainsi
il y aurait une formation localisée de substance mélanisante qui diffu-
serait dans la substance du cocon. Cette pigmentation est sans aucun
rapport avec Ja mélanisation observée par ToTHILL et al., (1930)
chez les Trichogrammes et qui prendrait naissance & l'emplacement
du point de piqlire pour s’étendre par tiches confluentes sur toute la
face interne du chorion de I’'hote. Elle ne correspond pas non plus
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a un changement de coloration de la membrane vitelline de Phote
comme chez Ascia (FAURE, 1926). En effet, comme I'a déja démontré
SAFAvI, (1968) ia position des bandes sur le cocon est indépendante
de I'eeuf héte. Nous signalons cependant qua l'emplacement de Ia
piqfire de I'oviscapte le cocon ne se forme pas. Celui-ci est donc per-
foré et montre tout autour de I'ouverture une auréole fortement méla-
nisée qui pourrait provenir de l'oxydation de la substance sécrétée par
la larve au contact de l'air. Dans ce cas, 'origine des bandes colorées
s’expliquerait en partie par une oxydation due a l'activité respiratoire
plus élevée au niveau de certains stigmates chez A. rungsi.

9. Formation de lappareil reproducteur (1)

La formation des voies génitales chez les Telenominae est voisine
de celle donnée pour les Hyménopteres en général par ZANDER, (1916)
et D’RosARrIO, (1942), avec, cependant, certaines particularités. Nous
avons vu qua la fin du stade embryonnaire, les gonades, visibles
sous la forme de deux ilots de cellules germinales entourées d’une
enveloppe mésodermique, étaient situées ventro-latéralement par rapport
au proctodeum. La situation reste inchangée durant toute la durée du
premier stade (FiG. 26 A). Par contre, dés le deuxi¢me stades des rema-
niements ont lieu et une différenciation sexuel'e est déja décelable.
Dans les deux sexes les gonades ont émigré dorso-latéralement et doublé
de taille.

a. Appareil reproducteur femelle

Au deuxiéme stade, trois épaississements dz I'ectoderme ventral
au niveau des VII°, VIII® et IX* sternite sont visibles. Deux trés fins
cordons pleins reliés aux ovaires et se perdant dans le mésenchyme
sous le proctodeum sont également discernables (F16. 26 C). L’origine
mésodermique des oviductes pairs est ainsi confirmée. Au début du 3°
stade larvaire des épaissisements des VIII¢ et IX°® sternite se diffé-
rencient chacun en une paire d’évagination et le filament terminal de
lovaire est visible (F1G. 26 D).

Peu avant la défécation de la larve, deux invaginations médianes
apparaissent, 'une, en arriere du VII® sternite, correspond au premier
rudiment de Toviducte commun, lautre, entre la paire d’évagination
du sternite VIII, prend rapidement la forme de la spermathéque. Lors
de la défécation une véritable chambre génitale se crée par inflexion

(1) Nous avons emprunté & Dupuls, (1950, 1951, 1952, 1955) la nomenclature
que cet auteur a bien définie pour les insectes en général et pour les Hété-
roptéres en particulier.
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de toute la partie sternale des segments VII a IX. A la 136° heure,
slle atteint presque Uextrémité antérieure de Vabdomen (Fic. 26 D).
A ce moment, les évaginations paires se sont considérablement allon-
gées et l'on observe l'union de loviducte commun qui s’est replié
avec une orientation antéro-postérieure, avec la spermatheéque et les
oviductes pairs. Tout le systtme déférent, considérablement grossi
de taille, se trouve orienté latéralement contre le tube digestif et a donc
perdu sa position dorsale. Il comporte 8 ovarioles distinctes. A la 180°
heure, les évaginations paires se sont différenciées, I'antérieure en stylets
ou premiére valvulag, la postérieure en deuxiéme et troisi€éme valvulae,
Les premiers follicules sont reconnaissables des la 220° heure. Par con-

tre, les glandes & venin ne seront discernables qu’aprés la mue imagi-
nale.

b. Appareil reproducteur male

La premiére ébauche apparait, chez la larve du deuxieme stade
dgée, sous la forme d'un épaississemant de I’ectoderme ventral en
arriere de la X° paire de ganglions abdominaux. Dés cette étape lar-
vaire, les cystes au nombre de 7 a 8 sont décelables et montrent que
les testicules sont constitués d’un seul tube seminifére. Chez la jeune
larve III (F1G. 26 E), une invagination de l'ectoderme au niveau de
cet épaississement situé sous la derniére paire de ganglions nerveux
abdominaux est accompagnée d’'une paire d’évaginations ). Les gonades
se sont a'longées et ont triplé de volume. De chacune d’elle, part un
canal déférent qui se termine par une ampullac. Vers la 108° heure
du dév:eloppement, chaque ampullae se divise en deux régions ; ['une,
distale, correspond a la glande accessoire, l’autre, proximale, a son
canal. L’origine mesodermique du systeme efférent est donc indiscuta-
ble et ’es glandes accessoires sont ici des mésadénies. Les évaginations
paires se sont considérablement allongées et accolées. On reconnait
déja la structure de l'aedeagus. Entre ces deux valves un cordon
ectodermique plein prolifére postéro-antéricurement puis se bifurque.
Chaque branche s’abouche a la jonction du canal déférent et de la
glande accessoire. Ce cordon est ’ébauche du ductus ejaculatorius qui
est donc, comme I'a vu D’ROSARIC pour d’autres groupes d’Hyménop-
teres, purement d’origine ectodermique. Les gonades sont devenues

(1) Contrairement & D’RosARIO, qui fait partir cette évagination paire de Turite
IX, il semble qu'elle correspondrait plutdt, puisque située sous la portion
postérieure des ganglions nerveux abdominaux X a l'urite X. Nous retrouvons
ainsi l'organisation générale des génmitalia chez les inmsectes (Cf. Dupurs, 1950,
1952), ol les phallus procéderaient fondamentalement de la coalescence des 2
uropodes X.
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volumineuses. Emigrées latéralement, elles sont accolées au tube digestif
et occupent la moitié de la longueur de I'abdomen avec des cystes
trés apparents. Juste aprés la mue nymphale, deux papilles ectoder-
miques apparaissent a Pextrémité de Yaedeagus (PL. VII J 2). Ce sont
les futurs volsella. Toutes les étapes de la spermiogenese sont visibles
des la 200° heure.

10. Conclusion

L’étude détaillée du développement préimaginal des Asolcus, mal-
gré les difficultés indiscutables liées a la petite taille de ces espéces
et a leur caractére cryptique d’organismes inclus dans un ceuf hote,
ouvre des perspectives de recherches extrémement intéressantes.

Elle précise dans tous ses détails la formation du cocon de nym-
phose chez les Proctotrupoides et montre que ce dernier est sécrété
vers la fin du 2° stade larvaire puis surtout au cours du troisicme stade,
et que lagent responsable de cette membrane de protection est une
sécrétion due aux glandes labiales. Il est intéressant de suivre I'évolu-
tion de ces derniéres qui, de trés réduites a la naissance de la larve
du premier 4ge, continuent a grandir pour devenir au troisi¢me
age larvaire énormes, hypertrophiées et ensuite dégénérer et disparaitre
avant la défécation. Elle suggére diverses modalités possibles pouvant
contribuer 2 la synthése des bandes spécifiques qui ornent le cocon
de nymphose.

Elle indique comment la chaine nerveuse, de formation tardive,
sorganise et atteint au troisitme stade une segmentation presque
égale 4 celle des Arthropodes primitifs et ol ne fait défaut qu’une
seule paire de ganglions gnathaux. On assiste d’abord a une différen-
ciation tardive larvaire qui, normalement, a lieu a I’état embryonnaire,
puis, & une contraction progressive de la chaine nerveuse formée.

Elle explique et compléte les dispositifs d’adaptation particulicre
des Asolcus au parasitisme des ceufs:

— Dans une premiére étape, la taille considérable des mandi-
bules et le processus caudal jouent un double role: d’abord de des-
truction de I’hote 3 tous les stades, méme lorsque le développement
de lembryon est pratiquement achevé et quapparait le ruptor ovi;
ensuite, d’attaque de tout intrus.

— Une deuxié¢me étape correspond & ’accumulation la plus rapide
possible du vitellus de Peuf héte ce qui provoque une distension
considérable du ventricule. Cette vitesse d’absorption buccale est



FIGURE 26

Appareil reproducteur larvaire de A. rungsi.

A, B, C, D, femelle. A, 1 st.; B, 2¢ st.; C, 3¢ st.; D, début de
nymphose. 1, proctodeum ; 2, mésenteron ; 3, gonade 4, 5 et 6 épais-
sissement ; 5’ et 6’ ¢évaginations, 5”7 et 6” 1™ et 2° paires de valves,
correspondant respectivement au VII, VIII et IX® sternite; 7, tube
de Malpighi; 8, oviducte pair; 9, filament terminal; 10, oviducte
commun. E, F, G, mdile. E, 3° st. jeune; F a 108 h; G, nymphe.
11, S.N.; 12, invagination ; 13, évagination paire; 13’ valves de
Paedeagus ; 14, ampullae ; 14, glande accessoire ; 15, canal déférent ;
16, gonade; 17, canal de la glande accessoire ; 18, ductus ejaculatorius.
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telle qu'elle oblige la larve du deuxieme 4ge a une digestion extra-
mésentérique.

~— La troisiéme étape, au contraire, s’effectue au ralenti et con-
siste & reprendre le vite'lus digéré pour lélaboration progressive des
réserves graisseuses et de lovogenése. L’adulte quitte, en effet, ’ceuf
parasité, avec, dans ses ovarioles, des ceufs miirs susceptibles d’étre
pondus dans un nouvel hote. Tout se passe donc comme si le parasite
luttait de vitesse avec le développement de I’hote. Les adaptations
morphophysiologiques qui sont a sa disposition représentent des armes
particuliérement efficaces pour le rendre victorieux dans cette compé-
tition. Au moment de I’émergence de I’adulte, il restera une importante
quantité de réserve alimentaire sous forme de corps gras ce qui assure
a ladulte une longue survie sans absorption de nourriture et lui permet,
au moins chez certaines espéces, de se multiplier indéfiniment sans
quaucun repas n’ait été pris.

Elle souligne le développement considérable de l'appareil chordoto-
nal larvaire qui doit vraisemblablement permettre aux Asolcus de
s’orienter dans P’ceuf héte et choisir le gradient trophique qui leur est
nécessaire aux différentes étapes de leur développement.

Elle éclaire également une particularité du développement des
Proctotrupides qui présente le caractére des Hétérométaboles par I'évo-
lution progressive des appendices et qui est marqué par une morpho-
genése proprement larvaire présidant essentiellement & la formation du
cocon nymphal.

Le développement de l'appareil reproducteur est classique et rejoint
ce qua décrit D’RosARIO pour d’autres hyménopteres.

Résumé

Les données de ce chapitre concernent le développement embryon-
naire et postembryonnaire des Asolcus, sujet traité assez sommairement
par les auteurs jusqu'a présent, le nombre méme des stades larvaires
étant controversé. Cette étude a été suivie a la fois sur le plan de
I’anatomie et de IThistologie.

Des particularités originales de l'ceuf sont décrites. Ce dernier,
pédonculé, 2 colonne de fécondation et a oosome trés apparent, pré-
sente une polarité dorso-ventrale et antéro-postérieure. Il appartient
au type trés rare chez les insectes ol les deux divisions de maturation
et la fécondation du nucléus se font en dehors des voies maternelles.



LES HYMENOPTERES PARASITES OOPHAGES DES AELIA 201

Le caractére le plus marqué du développement embryonnaire
est, au stade huit blastomérss, I'apparition d'un sillon qui divise I'ceuf
en deux territoires nettement individualisés: embryonnaire et extra-
embryonnaire, ce dernier donnant naissance tour a tour aux cellules
de la lignée germinale, aux tératocytes primaires dont Pexistence était
inconnue jusqu’a ce jour et aux cellules de la trophoséreuse ou futurs
tératocytes secondaires. également signalés pour la premiere fois chez
les Proctotrupoidea. Les formations de la blastule et de la gastrulation
sont classiques. Ce'le de la bandelette germinative, incomplete, ne
présente pas la métamérisation habituelle. Il est suggéré qus la rupture
du chorion s’effectue postérieurement, a la suite d’une sécrétion des
cellules de I'ilot oosomial, L’effacement du chorion libére la blastosphére
entourée par le trophamnios et les cellules oosomiales qui se dispersent
dans le vitellus de ’hdtz en se transformant en tératocytes. La migration
des cellules germinales a pu étre suivie. Elle seffectue par infiltration
interblastodermique puis enfoncement au momant de Pinvagination
proctodeale et regroupement en deux crétes génitales ventrales.

Les tératocytes présentent I'évolution classique signalée chez les
Braconides. Ils s’accroissent, émettent des pseudopodes, deviennent
sécréteurs et se chromatolysent. Leur activité n’est pas arrétée par le
développement embryonnaire des Aelia et sc poursuit un certain
temps dans le vitellus de I’hdte dilué dans du Ringer. Une différence
morphologique a été observée entre les tératocytes de Telenomus
et caux des deux autres genres.

N

Les durées d’incubation & 25° de 11 especes de Telenominae
ont été citées et il est remarqué que des trois genres, le développe-
ment embryonnaire des Asolcus est le plus long.

Trois stades larvaires sont reconnus et décrits. Une échelle de
développement & 25° montre leur chevauchement et situe Papparition
des mues.

Le premier stade de type teleaforme se présente comme un < free
living embryo » (systtme nerveux rudimentaire, absence de systeme
repiratoire, aspect de bandelette germinative non segmentée) comportant
cependant des caractéres évolués (mandibules et systtme musculaire
développés). Il est observé un déplacement par flexion et relachement
du corps ainsi que par soies jouant le role de rame, frein et gouvernail.
La présence de scolopidies a été décelée. L’accroissement dz taille
est considérable, la larve augmentant 75 fois de volume.

Le deuxiéme stade, de type sacciforme et agnathe, orienté dans
Phote, se caractérise par un mésenteron non clos au début du stade,
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ce qui provoque une accumulation extra-mésentérique du vitellus hote
qui sera reprise un peu plus tard par accroissement et fermeture du
mésenteron. Une ressemblance histologique entre les cellules du mésen-
teron et de la trophoséreuse est signalée. A ce stade, un systéme ner-
veux organisé (cerveau et 15 paires de ganglions) une chaine de cardio-
blastes, un systéme trachéal s’édifient, les disques imaginaux se dessinent
et deux mnouvelles scolopidies apparaissent.

Le troisitme stade, de type hyménoptériforme, passe par trois
états d’activité, sécréteur, excréteur et prénymphal. L’ornementation
du tégument, trés caractéristique a ce stade, faite d’épines, de plaquettes
et de nodules a été figurée. Diverses formations sont représentées :
les mandibules, I'appareil chordotonal, les corps allates (pluricellulai-
res) les corps cardiaques, l'organe de Nassanov, ’appareil respiratoire
de type holopneustique groupant a chaque stigmate des amas d’ceno-
cytes, ainsi que les glandes rectales. Il est observé, dés ce stade, la
fusion des trois dernidres paires de ganglions abdominaux.

La nymphe offre quelques particularités: la contraction de Ia
chaine nerveuse (fusion des 2 premicres paires de ganglions abdomi-
naux avec le 3° ganglion thoracique et des paires suivantes en une
seule masse ganglionnaire), la formation d’un jabot ol est signalée
pour la premiere fois la présence d’une membrane péritrophique et
Pévolution du tube digestif larvaire en un corps de résorption trophi-
que. L’origine double des glandes rectales est également précisée et
Papparition de 4 tubes de Malpighi signalée.

Il est attribué a chacune de ces larves des fonctions propres : des-
truction de 1’hdte et défense du territoire au premier stade, accumula-
tion rapide du vitellus de ’hdte au deuxiéme stade, élaboration a partir
de cette alimentation des réserves graisscuses et de Il'ovogenese au

troisiéme stade.

Un grand intérét est apporté a la formation du cocon dz nymphose
de type membraneux et d sa coloration spécifique. L’évolution des
glandes salivaires et leur role dans la sécrétion de ce cocon est démon-
trée et un rdle trophique au cours des dsux premiers stades larvaires
suggéré. Aucune relation entre les glandes labiales, le proctodeum
et les tubes de Malpighi n'est constatée, mais la participation de ces
deux formations dans Ja confection du cocon de nymphose est consi-
dérée comme probable. Deux hypotheses sont émises pour expliquer
la coloration spécfique de la membrane : la sécrétion des oenocytes
groupés autour des stigmates et la formation de substance mélanisante
au niveau du tégument. La pigmentation serait de type oxydatif.
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Le développement de Dl'appareil reproducteur a été suivi et com-
paré a celui cité par D’ROSARIO pour les hyménopteres en général.
La différence essentielle qui ait été notée est, pour l'origine du phallus,
une évagination paire au niveau de l'urite X (au lieu de I'urite IX).



CHAPITRE V

I’APPAREIL REPRODUCTEUR

L’appareil reproducteur des Telenominae a ’état imaginal est peu
connu. Son étude méritait donc d’étre entreprise. Parmi les travaux
les plus importants qui traitent de ce sujet il faut surtout citer ceux
de Durour, (1841), SEURAT, (1899) et AUBERT, (1959) pour les
Ichneumonidae, ceux de SNODGRASS, (1925) pour I'abeille.

Nous avons déja montré (VOEGELE, 1968 b), tout l'intérét qu’il
y avait d’étudier l'appareil copulateur des insectes in copula. En
érection, les tissus membraneux prennent une forme et individualisent
des poches génitales qui, en dehors de lacte sexuel, n’apparaitraient
pas. L’accouplement est suivi dans un tube & essai. Du fait de sa
briéveté (il ne dure que de trois a dix secondes) on I'immerge rapidement
dans de lacide sulfurique pur. On retire aussit6t les partenaires en
« copulation figée » et on les place dans du Ringer. L’extrémité anté-
rieure du pénis méile est coupée, et la femelle disséquée. Avec un peu
d’expérience, malgré la petite taille des espéces, les organes génitaux in
copula peuvent étre prélevés. Pour la coloration des pieces accouplées,
nous avons adopté la méthode de CARAYON, (1969) au noir chlorazol
de la facon suivante: les piéces sont disposées directement dans du
lactophénol puis co'orées dans cz liquide par le noir chlorazol a la
teinte voulue. Elles peuvent étre ensuite montées directement dans du
lactophénol sous lame et lamelle. Les muscles, les spsrmatozoides et
le détail des structures d’origine ectodermiques sont trés nets,



LES HYMENOPTERES PARASITES OOPHAGES DES AELIA 205

A. L'appareil reproducteur femelle

1. Les ovaires

Les ovaires des Telenominae ont été représentés schématiquement
chez A. mitsukurii AsuM. et A. nakagawa WATANABE par Hokyo et al,,
(1966) qui distinguent deux ovaires sans ovariole. JONES, (1937)
chez Telenomus ulyetti et HIDAKA, (1958) chez T. gifuensis ASHM.
découvrent cependant respectivement quatre et sept ovarioles par ovaire.
L’existence d’ovarioles ne fait aucun doute chez les Telenominae.
Elles sont nettement du type méroistique, polytrophique. Trois zones
peuvent y étre séparées (Fic. 27 B):

— Un germarium, partie terminale effilée en doigt de gant comportant
des trophocytes et oocytes peu différenciés groupés en 3 a 4 vésicules
sépar€s par une zone atissulaire. Dans chaque vésicule un oocyte en
voie de différenciation se distingue des autres cellules par sa taille
plus élevée.

— Un vitellarium oli deux a trois oocytes sont en cours de maturation
et entourés par un follicule. Chaque follicule est séparé du suivant,
apicalement, par de grosses cellules réunics en une chambre plus
volumineuse que le follicule lui-méme, riches en A.R.N. et surmontées
par un flot de petitss cellules fortement colorées en vert par le vert
de méthy'e pyronine donc riche en A.D.N.

— Un calice, région globuleuse proximale de I'ovaire a sa jonction
avec l'oviducte pair, ou s’abouchent les différentes ovarioles et qui
a déja été reconnu par SOLIMAN, (1941) chez Microbracon hebetor. Deux
a quatre ceufs a I'état d’oocytes 1 entourés chacun par leur enveloppe
folliculaire trés étirée peuvent ainsi s'accumuler au bas de chaque
ovario'e. Le tégument du calice, recroquevillé sur lui-méme lorsque
I'ovaire est démuni d’ceufs miirs, se distend considérablement sous la
pression des oocytes et donne a lovaire cette apparence de réservoir
sans ovariole vue par Hokyo. Les ceufs sont pondus a 1’état d’oocytes
primaires qui n’ont pas encore commencé leur division: de maturation
ce qu’atteste la présence d’'un noyau a nucléole bien apparent.

Les Telenominae que nous avons en élevage peuvent étre scindés
en deux groupes d’aprés le nombre d’ovarioles par ovaire. L’un, d huit
ovarioles comprend : A. rungsi, A. basalis, A. semistriatus, T. simoni,
T. ghorfii, A. rufiventris; Pautre, a onze ovarioles est représenté par :
A. djadetschko, T. vassilievi, A. grandis et A. rufiventris protogyne.
1l est intéressant de souligner que ce caractere sépare deux cas d’especes
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jumelles: A. grandis de A. semistriatus et A. rufiventris protogyne de
A. rufiventris. Telenomus giffuensis & quatre ovarioles et T. ulyetti 3
sept ovarioles appartiendraient donc & deux autres groupes possibles.

2. L'oviducte pair

Durant la vie nymphale on assiste au raccourcissement progressif
des oviductes pairs. Chez I'imago, ces derniers sont trés réduits et se
limitent pratiquement a un sphincter (Frc. 28 A3) qui éjecte les
ceufs directement de l'ovaire dans I'oviducte commun.

3. L’oviducte commun ou pars communis

Il comporte trois régions : glandulaire, spermathécale et membra-
neuse.

Région glandulaire (F1c. 28 Al1l). L’oviducte postérieur est recourbé,
comme nous 'avons déja vu, dorsalement sur Poviscapte. La courbure
propre des ceufs soumise & celle de l'oviducte provoque leur orienta-
tion. L'extrémité du pédoncule de I'ccuf est obligé, en effet, de
s’appliquer contre la partie interne de la courbure de P'oviducte. Les
cellu'les de ce dernier sont hautes et glandulaires. L’abondance de
leurs sécrétions est considérable au moment de la ponte et semble
liée & la nécessité de lubrifier le passage trés étroit par ot doit passer
Pceuf.

Région spermathécale ou moyenne (Fig. 28 A10). Elle est nettement
rétréciec en diamétre. Cet étranglement oblige Pextrémité pédonculaire
de T'eeuf, c’est-d-dire le micropyle, & s’appliquer tout contre la partie
médiane dorsale de Toviducte et a s’engager dans I'ouverture élargie
du canal séminal (F1G. 28 B25). Ce mécanisme confeére & la pénétration
du spermatozoide dans le micropyle une grande efficacité. Les cel-

lules de loviducte, & ce niveau, restent encore hautes et glandulaires.

Région membraneuse (Fic. 28 AS8). Si I'on prend, comme SNODGRASS,
(1935), pour séparation du véritable oviducte commun et du vagin,
la limite antérieure au débouché du canal de la spermathéque, cette
région correspondrait au vagin. Elle est d’observation tres difficile
dans toute sa portion attenante a l'oviscapte et peut &tre mieux suivie
au cours du développement larvaire. Chez la larve agée de 136 heures
un cordon plein prolonge 'oviducte commun et s’insinue entre les sty-
lets. 11 se cloisonne en deux parties, 1'une, dorsale, I'autre ventrale.
Le cordon dorsal se creuse et le gonopore de ponte vrai serait la
partic terminale de cette gaine. Quatre évaginations de ce cordon:
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2 latérales et 2 dorsales, donnent respectivement, les 2 glandes coletéri-
ques emprisonnéss entre les premiéres valves et les glandes a venin.
Ces derniéres sont trés petites. La glande alcaline (F1G. 28 AlS)
est sphérique et antérieure, la glande acide (Fic. 28 A14) allongée et
postérieure.

Y

E'les se terminent par un long canal qui aboutit & la zons ou
la partie vaginale, avant de s’engager dans l'oviscapte, se rétrécit consi-
dérablement et s’attache 4 un arceau sclérifié (Fic. 28 H37). Le cordon
ventral se creuse égalzment et donne naissance a une gaine (FiG. 28 H7),
véritable bourse copulatrice qui longe 'oviscapte et se termine par une
vulve avec ouverture copulatrice (F1c. 28 G30). La région vaginale
antérieure a loviscapte est renflée et membraneuse.

4. La spermathéque

Cest au travail remarquable de CHUMAKOVA, (1968 a) que l'on
doit la meilleure représentation et compréhension de la spermathéque
chez les Hyménopteres. Dans cette étude, a c6té de la spermatheéque
de A. grandis, les spermatéques de 40 espéces appartenant a plusieurs
super-famil'es (Ichneumonoidea - Chalcidoidea - Scolioidea) sont figu-
rées.

Malgré sa trés petite dimension, le receptaculum seminis des
Telenominae revét, comme chez tous les Hyménoptéres, un intérét
particulier. De lui dépend, en dernier ressort, le déterminisme du sexe
de la descendance. Comme 1’a montré AUBERT, (1959) sur les Ichneu-
monidae, non seulement le role de cet organe est souvent mal inter-
prété, mais sa morphologie propre est contestée. Il semble en réalité
que cet appareil revéte, tant dans sa structure que dans ses fonctions,
des modalités variables d’une famille d’'Hyménoptéres a l'autre. Ainsi,
A lintérieur méme des Proctotrupoidea, ¢z que nous avons pu décou-
vrir chez les Scelionidae est trés différent de ce que MORICEAU-HAY,
(1968), par exemple, a pu signaler pour le Diapriidae Platymischus
dilatatus WEsTwooOD. Plusieurs partizs peuvent étre distinguées :

— La capsula seminalis : Elle est extrémement petite (moins de 30 n
de diamétre !) sphérique et & paroi mince. Les spermatozoides y sont
visibles par transparence ce qui nous a permis de montrer quun séjour
de 3 heures de la spermathéque dans une solution de potasse a 10 %
n’était pas létal pour les spermatozoides. Aprés ce laps de temps,
les mouvements dz ces derniers étaient encore parfaitement décelables.

— La pars intermedialis et le ductus receptaculi : Ils forment, & eux
deux, le canal séminal qui a une forme constante chez toutes les espéces
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FIGURE 27

Appareil reproducteur male de A. rungsi et ovaire de A. grandis

i

A : Appareil reproducteur male: 1, testicule; 2, canal défférent;
3, glande accessoire ; 4, canal de la glande accessoire ; 5, ductus
¢jaculatorius ; 6, aedeagus. ‘

B : Ovarioles : 1, germarium ; 2, vitellarium ; 3, follicule.

de Telenominae que nous avons examinées : celle d'un U & anse large
suivi d’'une double courbure en S. La pars intermedialis et le ductus
receptaculi sont séparés par une valvule (F1G6. 28 B24). Tout le canal
séminal est entouré par une gaine conjonctive épaisse (FiG. 28 BI9).



FIGUuRrRE 28

Appareil reproducteur femelle de A. rungsi

A. vue d’ensemble ; B. spermathéeque; C, D, E. différentes positions
de la valve spermathécale ; F. mise en place des spermatozoides dans
la spermatheque ; G. appareils femelle-male copulés (la partie moyenne
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Légende de la Fic. 28 (suite)

des 2° valves et la partie proximale du pénis ont été supprimées pour
plus de clareté) ; H. appareil articulaire.

1, ovaire

2, oviducte paire

3, sphincter

4, 2 valves

5, 1 valves

6, 3% valves

7, Bourse copulatrice

8, 10, 11 oviducte commun: 8 membraneux, 10 spermathécal, 11
glandulaire

9, spermatophore

12, glandes choletériques

13, oenocyte

14, glande acide

15, glande alcaline

16, glande spermathécale

17, capsule d: la spermatheque

18, chevelu des spermatozoides

19, gaine du canal séminal

20, canal séminal

21, lumiére du canal séminal

22, glande spermathécale

23, canaux sécréteurs

24, valvule

25, orifice du canal séminal

26, spermatozoide

27, extrémité antérieure de l’aedzagus

28, 3° valves fusionnées

29, formation épineuse des 3% valves

30, ouverture copulatrice

31, volsella

32, dents des volsella

33, endosoma

34, articulation des 2° valves

35, gaine membraneuse vaginale

36, canal ovigere

37, arc sclérifié

38, 1°° valvifere

39, 2° valvifere

40, tergite IX
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La pars intermedialis pourrait correspondre au pédoncule des
Ichneumonidae. Ses parois sont dépaisses et entourées par des fibres
musculaires circulaires bien apparentes. Elles ne correspondent en aucun
cas a l'ornementation interne vu par AUBERT chez Pimpla instigator.
La lumiere du canal est trés étroite et ne peut laisser passage qu’a un
seul spermatozoide a la fois. L'extrémité de la pars intermedialis est
rétrécie. Cette constriction empéche tout passage de spermatozoide.

Le ductus receptaculi fait immédiatement suite 2 cette constriction
que l'on peut interpréter comme une valvule. En effet, la partie distale
du ductus receptaculi est élargie et semble dépourvue de fibres mus-
culaires. A la jonction de la pars intermedialis, un conduit trés court
et fortement sclérifié (Fic. 28 B24) relie Ia partie dorsale élargie a4 un
canal médian qui recoit & son tour deux paires de canalicules situées
chacune de part et d’autre du plan sagittal. Deux rdles sont vraisem-
blablement dévolus a ce systtme de canaux: celui d’écoulement des
sécrétions de la glande accessoire, celui permettant de soulever le pla-
fond de la chambre distale du ductus receptaculi provoquant ainsi,
d’une part, Pouverture de la valve et, d’autre part, un vide qui permet
d’aspirer les spermatozoides. Nous avons pu en effet, en disséquant
des femelles au moment des diverses séquences de la ponte, montrer,
que 2 minutes apres Pintroduction de la tariere dans I'ceuf hote, c’est-
a-dire juste avant l’expulsion de l'ccuf parasite, il y avait soulévement
de cette paroi (Fic. 28 E). Le ductus receptaculi a des parois minces
et n'est entouré par des fibres musculaires circulaires que sur sa moitié
distale. La lumiére de ce canal est trés large. Grice & un systeme
alterné de relachement et de contraction des fibres musculaires circu-
laires de la pars intermedialis et du ductus receptaculi le systeme décrit

pour Iexpulsion des spermatozoides pourrait jouer pour leur entrée
dans la spermathéque.

— Llorificium receptaculi : 11 termine le ductus receptaculi et s’ouvre
dans une petite cavité oll s'engage lextrémité pédonculaire de Iceuf.
La té€te du spermatozoide et le micropyle de I'ccuf sont ainsi mis direc-
tement en contact.

— Les glandes accessoires : A c6té de la glande accessoire (F1G. 28 B22),
on trouve en permanence trois macrocellules bilobées et binuclées,
accompagnatrices de la spermathéque, de type oenocytique. Elles sont
trés comparables aux corps unicellulaires et uninuclées que l'on ren-
contre tout autour des diverticules de la pars communis (F1G. 28 B13).

5. La tariére

La taricre des Telenominae n’a pas encore été étudiée. Elle ne
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difftre pas sensiblement de cclle des autres Hyménoptéres et est
essentiellement composée par :

— Les stylets (ou premicres valvulae ou gonapophyses ou endites des
gonocoxites de I'urite VIII Frc. 28 HS et 28 GS). IIs sont acérés,
en dents de scie et striés a leur apex. Ils sont étroitement appliqués
lun contre l'autre et enserrent la partie antérieure de la gaine mem-
brancuse vaginale. Deux lignes de denticules sont visibles a leur extré-
mité antéricure et des chimiorécepteurs circulaires sont observés sur
toute leur longueur.

— Les deuxiéme valvulae (ou gonapophyses ou endites des gonocoxites
de Turite IX : Fic. 28 H4 et 28 G4). Elles correspondent au gorgeret
de DUFOUR, (1841), terme repris par AUBERT pour les deuxi¢mes valvu-
lae des Pimplinae. Unies médianement sur leur moitié proximale en
une terebra (RICHARD, 1956), elles se séparent en 2 lames indépzn-
dantes articulées dans leur région moyenne (FIG. 29 G34). Leur extré-
mité distale est garnie de fortes sensillae.

— Les troisiémes valvulae probablement exites des gonocoxites précé-
dents. Elles sont réduites a deux lames étroites terminées par une
expansion épineuse (F1G. 28 (G28) et réunies distalement par une lame
triangulaire. Celle-ci sert de guide au pénis pour le diriger dans la
vulve et de soutien & la partiec membraneuse de la bourse copulatrice
a laquelle cette derniére est attachée.

— L’appareil articulaire: 1l représente les gonocoxites ou valviféres VIII
et IX et leurs articulations avec les valvulae. Les 3 valvulae s’articulent
de telle facon que le gonocoxite VIII (Fic. 28 H40) fait basculer les
2° valvulae par lintermédiaire du gonocoxite IX qui, & son tour, par
le connectif membrancux qui lui est associé souleve les 3¢ valvulae.
Ces derniéres ont donc un mouvement antagoniste des 1°7 et 2° valvulae.
L’articulation de cet ensemble est assurée par le jeu de muscles tres
développés qui s’insérent principalement en un gros bulbe le long de
la partie interne d’une piéce sclérifiée que nous supposons Etre le reste
du tergite IX.

B. L'appareil reproducteur male

Chez I'adulte, les deux testicules conservent la forme allongée qu’ils
avaient a 1’état larvaire (F1G. 27 A) mais ils se sont beaucoup réduits en
volume. Les canaux déférents (F16. 27 A2) sont fins et longs. Ils débou-
chent, ainsi que les canaux des deux glandes accessoires (F16. 27 A3) dans
un trés court canal éjaculateur. Les valvulae et les ornementations
de 'aedeagus ont déja été décrits dans le chapitre II.
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C. Conclusion

L’étude de la morphologie de 1'appareil reproducteur femelle des
Telenominae que nous avons examinés, montre que l'ovaire n’est pas
réduit & un sac ol s’accumulent les ceufs, mais que les ovarioles
bien individualisées permettent, suivant leur nombre, de séparer ces
Telenominae en deux groupes.

La spermathéque des Telenominae présente une adaptation assez
nette vers la monospermie et I’économie du matériel spermique: pas-
sage d’un seul spermatozoide dans la pars intermedialis, disposition
du micropyle de I'ceuf juste en face de la sortiz du spermatozoide du
ductus receptaculi. Elle présente un dispositif particulicrement efficace
pour Pentrée et la sortie des spermatozoidss. On est trés loin du type
trés simplifié des Diapriidae mais on peut, par contre, retrouver quel-
ques caractéres communs a d’autres familles, pourtant trés éloignées,
comme les Apidae et les Ichneumonidae: par exemple la chambre
terminale du ductus receptaculi, représentée par BREsSLAU, (1906)
chez l'abeille, la courbe en S typique du conduit séminal illustré par
AUBERT pour les Ichneumonidae, et signalé par BRoOUsSAL, (1966)

pour plusieurs Braconides.

La tariere est peu différente de celle des autres Hyménoptéres
térébrants. Cependant, en décrivant I'articulation des différentes piéces
qui la composent, nous avons montré que les 3¢ va'ves avaient un
mouvement antagoniste de celui des stylets et de la terebra ce qui
facilite Pactivité de ponte et rend plus efficace la contention des
différentes pi¢ces copulatrices (cf. CHap. VIII).

Résumé

Dans ce chapitre il a été procédé & I'examen de l'appareil repro-
ducteur méile et feme'le pris pour eux seuls et in copula.

Le fait que l'ovaire comporte, suivant les espéces examinées,
8 ou 11 ovarioles de type meroistique polytrophique a trouvé son
application dans la séparation de deux cas d’esptces jumelles : A. gran-
dis, et A. semistriatus, A. rufiventris et A. rufiventris protogyne.

L’étude de la structure de la région spermathécale a permis
de mettre en évidence, pour la premieére fois, un dispositif adapté a la
fécondation des ceufs pédonculés et d’expliquer par le jeu de la valvule
spermathécale et des fibres musculaires circulaires de la pars interme-
dialis et du ductus receptaculi I'entrée et la sortie des spermatozoides.
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La structure de Pappareil reproducteur femelle in copula a révélé
par ailleurs une double ouverture génitale, 'une de ponte, Pautre
d’accouplement ainsi qu’un systtme d’articulation des valves de Tovis-
capte. Ce mécanisme assure un mouvement antagoniste des 1°, 2e
valvulae avec celles des 3° par le jeu des valviferes ce qui facilite la
contention.

L’appareil reproducteur méle est sommairement rappelé.



CHAPITRE VI

DESTRUCTION DE I’HOTE ET SES REACTIONS

La premicre atteinte de I'’hdte est la piqlre consécutive a len-
foncement de Poviscapte du parasite lors de la ponte.

La deuxiéme: lésion est une émission par les glandes de Pappareil
vulnérant des parasites, au moment de la ponte, d’une sécrétion qui
provoque une dislocation et une lyse cellulaire des tissus de 1’hote, une
floculation de ses noyaux (qui est d’autant plus forte que les tissus
sont plus jeunes) et une gélification du liquide intervitellin. Aucune
réaction de I'hdte n’est alors constatée. Une troisitme étape dans
la destruction de I'hote est constituée par Vactivité de la tropho-séreuse
et plus tard par celle des tératocytes primaires et secondaires. La
colonisation du vitellus des Aelia par ces tératocytes est d’abord péri-
phérique. Dés la 48° heure, la sércuse de I'hdte semble suractivée
par ce contact. Méme lorsque la destruction de la bandelette embryon-
naire est complete, les noyaux de cette séreuse consarvent leur vitalité,
Cette réaction, cependant, pourrait se faire dans un sens favorable au
parasite (protection, échange respiratoirz). Une autre réaction s’observe
lorsque 'embryon est parasité a un stade tres évolué (a partir de la
formation du ruptor ovi). Elle se manifeste par un dépdét de melanine
sur les tératocytes qui deviennent brun-foncé mais semblent continuer
a jouer leur role. Chez certaines especes, A. grandis, par exemple,
un début d’encapsulation est méme possible sans atteindre cependant
le degré d’enkystement signalé par certains auteurs pour d’autres
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groupes d’insectes : BRONSKILL, (1960), SaLt, (1955 et 1957). A
25°, quatre a six cystes se localisent autour dz I'embryon du parasite
4gé de 10 h. IlIs ne I'empécheront pas cependant d'éclore.

La quatrieme phase de destruction de I’hOte est représentée par
la larvz néonate du parasite qui, a l'aide de ses fortes mandibules,
dilacire les tissus de lembryon. Ceux-ci sont ensuite lysés par Ia
salive émise, probablement, par les glandes mandibulaires. La larve
s’attaque le plus souvent & la chaine nerveusz et au cerveau. Elle
épargne les pattes. Aucune réaction de I'hdte contre la larve parasite
n’a pu étre décelée.

L’embryon des Aelia est donc susceptible d’étre parasité a tous
les stades y compris ceui terminal ol la larve est préte a éclore et ou
sont distincts le ruptor ovi fortement sclérifié¢, les yeux et les omma-
tidies couleur lie de vin (Pr. IV-I). L’hdte n’a pratiquement aucune
possibilité de défense contre le parasite si ce nest de provoquer,
lorsquw’il est colonisé a un stade trés avancé, un ralentissement de
I’évolution parasitaire : a 25°, éclosion de la larve parasite au bout
de 28 h au lisu de 17 h et apparition de la larve II a 72 h. Le parasite
est susceptible de lyser complétement, en moins de 24 h tous les tissus
de I'hdte, a Pexception du ruptor ovi fortement sclérifié. II arrive
parfois, cependant, que les appendices soient épargnés. Ces derniers
seront d’abord mélanisés puis incorporés, ainsi que la membrane vitel-
line, dans le cocon de nymphose. Les tératocytes mélanisés sont absor-
bés par le tube digestif de la larve III du parasite.

Leur présence s’observe dans le mésenteron bien apres Iexpulsion
du meconium et ils ne semblent ni s’autolyser ni &tre dégradés par
les sucs intestinaux du parasite. A ce stade de développement nous
ignorons leur réle précis.

Résumeé

Quelques observations sur la destruction de I'hOte et sur ses réac-
tions au parasitisme sont groupées dans ce chapitre.

Les lésions provoquées par le parasite peuvent étre chronologi-
quement résumées ainsi: perforation, lyse par sécrétions vulnérante,
dissolution par la trophoséreuse, dissolution phagocytaire par les téra-
tocytes 1 et II, dislocation des tissus dans des zones privilégiées par
les mandibules, puis leur dissolution par la salive de la larve 1.

Comme réaction de I’hote il n’a été relevé qu'une suractivation
des cellules de la séreuse et une mélanisation des tératocytes avec,
parfois, possibilit€ denkystement.
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CHAPITRE VII

VITESSE DE DEVELOPPEMENT ET LONGEVITE
LEURS FLUCTUATIONS EN FONCTION DE LA
TEMPERATURE ET DE L'HUMIDITE

Il existe trés peu de données sur linfluence des facteurs abiotiques
sur le développement des Telenomides parasites des ceufs de Penta-
tomides. Les travaux les plus importants sont ceux de TALHOUK, (1961)
sur Asolcus semistriatus, de SAFAVI, (1968) sur la duréz de dévelop-
pement des Asolcus et Trissolcus en général et celui de VIKTOROV,
(1969) sur A. grandis et Telenomus chloropus.

A. Vitesse de développement

Selon Saravi, (1968) ce sont les especes dépourvues de sillons
parapsidaux qui ont la vitesse de développement la plus rapide. La
F1G6. 29 révele, queffectivement, T. histani, T. reticulatus, T. simoni
et T. vassilievi, espéces a sillons parapsidaux, ont, par rapport a celles
qui en sont dépourvuzs un cycle long a 31°. Nous signalons cependant
que T. ghorfii a 31° et T. vassilievi a 20°, tous deux a sillons parap-
sidaux font exception a cette régle.

Toujours selon SAFAVI les Asolcus a fémurs noirs ont un déve-

loppement plus rapide que ceux & pattes entieremant ocracées. Cela
n’est vrai que pour les températures inférieures a 31°, La situation

s’inverse au-dessus de cette température. Déja a 31°, A. rufiventris
(a fémurs ocracés) présente le méme cycle que A. grandis et A. semi-
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striatus (& fémurs noirs). A 36° ces deux derniéres espéces dépassent
de trois jours la durée de développement de A. rufiventris, A. pseu-
doturesis et A. rungsi (espéces a fémurs ocracés).

Il faut également souligner que la durée de développement, surtout
aux températures basses peut varier d’un individu a Pautre chez une
méme espece. Ainsi & 20° la durée du cycle de A. rufiventris varie
de 25 a 45 jours.

Par ailleurs, le développement relativement court des Asolcus et
Trissolcus est a opposer a celul nettement plus long des autres para-
sites oophages des punaises des blés. A. rufiventris, par exemple, a 36°,
effectue en 13 jours deux générations alors qu’Ooencyrtus fecundus,
durant cettz période, arrive tout juste & en réaliser une seule. Des
durées de développement encore plus grandes sont citées pour cer-
taines espeéces de Telenomus. La durée du cycle de T. fariae Lima
parasite d’ceufs de Triatoma qui est de 19 & 20 jours & 30° (ZELEDON,
1957) est prés du triple de celle de la plupart des Asolcus.

B. Seuil de développement

1. Seuil minima

En dessous de 18°, aucune émergence des adultes n’est possible
et l'on constate un arrét du développement qui est cependant réver-
sible. Ainsi, chez toutes les espéces, une exposition a 17° pendant
les 3 premiers jours du cycle suivi d’'un séjour a 30°, assure la sortie
normale des parasites. La survic aux températures basses varie avec
les especes. Le stade nymphal de A. basalis peut étre exposé a des
températures de 6° pendant 63 jours sans qu’il soit relevé de mortalité
notable avant Iz 30° jour (VOEGELE, 1961 b). Cette mortalité atteint
100 % chez A. semistriatus, T. ghorfii, A. grandis, A. rufiventris dés
la 3° semaine. Les nymphes d’Oocencyrtus sont plus résistantes et ont
été comservées a 6° plus de 3 mois. A 10° des O. fecundus ont pu
étre maintenu vivant a I’état de nymphe pandant six mois. Il est pro-
bable que ces Ooencyrtus passent la mauvaise saison sous la forme
de nymphe a I’état de vie ralentie dans I'ceuf hote.

2. Seuil maxima

Le dév:iloppement complet jusqu’a I’émergence n’est possible a
39° que pour A. rufiventris, T. ghorfii, A. grandis, A. djadetschko
et a 40° que pour A. rufiventris. A 41° toutes les espices meurent
dans I'ceuf a I’état imaginal, nymphal ou de 3¢ stade larvaire. Une
partic du développement préimaginal peut cependant subir des tempé-
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ratures plus élevées. Ainsi si I'on divise le cycle évolutif, qui est en
moyenne de 8 jours & 30°, en quatre parties égales de 2 jours, suivant
que l'une ou l'autre de ces parties est soumise & la température de
43° les résultats sont trés différents. Nous avons effectué cet essai
sur 10 pontes par espece et a 6 hygrométries différentes. La Fic. 30
montre que c’est durant les 2 premiers jours, c’est-a-dire la période qui
correspond au développement embryonnairz et larvaire jusqu’au deuxie-
me age, que les oophages sont les plus résistants. C'est essentiellement
dans des conditions d’humidité de 80 & 90 % que le pourcentage
d’émergence est le plus élevé. Quelques sorties s’observent encore lors-
que le développem:nt larvaire (3° dge) et prénymphal, correspondant
au 3° et 4°¢ jours d’évolution, est soumis a 43°. Des espéces par contre
comme A. basalis, A. semistriatus, A. grandis, T. vassilievi, T. histani
et A. pseudoturesis n'arrivent pas 4 survivre dans de telles conditions.
Mémes constatations, lorsque la 3° partic du cycle (premiére moitié
du dévelopement nymphal) est soumise a 43°; mais dans ces con-
ditions, A. rungsi et A. djadetschko ne peuvent terminer leur complet
développement. Enfin, la derniére partic du cycle (deuxitme moitié du
développement nymphal) est létal pour toutes les especes sauf A. rufi-
ventris, A. djadetschko et A. grandis, encore que, pour les deux dernie-
res espéces, les pourcentages d’éclosion ne dépassent pas 10 %.

On peut donc conclure qu’une espéce au moins est résistante aux
fortes températures : 4. rufiventris ; et une trés sensible : A. grandis.
O. Nigerrimus, O. fecundus et Gryon, remarquablement résistants durant
les trois premiers quarts de leur cycle, ne peuvent, par contre, terminer
leur développement si le dernier quart est sxposé a 43°.

C. Mortalité a des températures combinées avec différentes humi-

dités

On doit surtout &8 TALHOUK, (1961), chez A. semistriatus, et plus
récemment a VIKTOROV, (1969), chez A. grandis, T. reticulatus vol-
gensis et T. chloropus, la mesure des effets de la température et de
I’humidité combinés sur le pourcentagsz de mortalité. Dans ces essais
il n'a pas été tenu compte de la mortalit¢ due souvent au superpara-
sitisme et aux lésions provoquées par le parasitisme incomplet (enfon-
cement de l'oviscapte sans qu’il y ait ponte). Afin d’éviter cet incon-
vénient, nous n’avons utilisé que des ccufs suivis un par un et ne
contenant, chacun, qu'un seul ceuf parasite c’est-d-dire des ceufs ol
la séquence de la danse du marquage, si typique aprés le dépot d’un
cuf, a été observé. Les pontes parasitées furent introduites dans des
boites & humidité constantes, du modéle de ZWOLFER, (1932). Par
espéce oophage, il a été effectué 5 répétitions, portant chacune sur
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FiGure 30

Y

Nombre moyen de sorties par ponte calculé a partir de lots de
10 ponfes parasitées soumis & différentes humidités.
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restant,
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12 ceufs aux différentes combinaisons de 20°, 30° de température et

100, 40 et 80 % d’humidité relative. Les résultats sont groupés dans
la Fic. 31.

Plusieurs faits sont apparents :

— 1. La mortalité est plus importante & 20° qu’a 30° pour toutes
les especes et a toutes les humidités sauf chez T. histani et T. vassilievi.
Cette derni¢re espéce est effectivement adaptée dans la nature aux
basses températures du printemps. Elle est la premiére & étre capturée
dans les pontes picges.

— 2. La sensibilité de 4. rufiventris et A. pseudoturesis aux basses
températures est particuliérement spectaculaire. Ces deux espéces sont
nettement thermophiles ce qu’atteste d’ailleurs leur présence en été
dans les chaumes au Maroc et, pour A. rufiventris, sa résistance élevée
aux trés fortes températures.

— 3. A. grandis est bien, comme I'a vu VIKTOROV, relativement
xérophile mais seulement a4 20° (0 % d= mortalité). A 30° la situation
est inversée. Ce résultat corrobore bien ce que nous avons observé
a maintes reprises : une densité plus importante de A. grandis tdt au
printemps dans les lieux bien ressuyés et, inversement, au début de
I'été, dans les lieux plus humides et proches des oueds.

— 4. Une forte sensibilité de T. scutellaris aux trés faibles hygromé-
tries que ce soit & 20 ou 30°. Ceci explique 'extréme rareté de cette
espéce au Maroc.

— 5. Une sensibilité générale pour T. histani, A. grandis, G. mons-
peliensis, A. basalis, A. rungsi aux humidités moyennes ce qu’a déja
signalé TALHOUK pour A. semistriatus. Selon cet auteur, ces humidités
correspondent a Uoptimum de développement de I'h6te. L’augmentation
de la mortalité serait ainsi liée 2 une certaine interaction héte-parasite.
A. basalis & 20° y serait particuliérement sensible.

D. La longévité

Il est difficile de définir une durée de vie représentative d’une
espéce. Tout au plus peut-on essayer de rechercher dans quelles con-
ditions cette longévité est la p'us élevée ou, au contraire, la plus
réduite. Dans le premier cas, on essaie de trouver quel est le milieu
le plus favorable & linsecte ; dans le second, on tente de préciser
quelles sont les principales causes de 1étalité et plus particulierement
les seuils a partir desquels une espéce ne peut plus survivre. I est
incontestable que la température joue sur la longévité des oophages un
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role prépondérant. L’alimentation chez ces insectes intervient seulement
lorsque ont été épuisées les matieres grasses de réserve accumulées
pendant la vie larvaire et nymphale, et d’ailleurs, trés importantes chez
les Scelionidae.

1. Longévité aux températures basses

Le passage brutal aux températures basses de 'ordre de 6° limite
la longévité de tous les oophages que nous élevons au laboratoire & un
maximum de 30 jours. Nous avons déja montré (VOEGELE, 1961 b),
comment il était possible de parvenir a4 prolonger ’existence de ces para-
sites en les faisant passer par palliers & la température de 6° aprés une
période d’alimentation préalable. Ainsi nous avons conservé neuf
femelles de T. ghorfii 421 jours vivantes apres 2 jours de nourriture 2
30° puis un passage & 15° pendant 8 jours avant de les laisser a la tem-
pérature de 6°. Le plus remarquable est la capacité de ces femelles
d’avoir pu maintenir vivants les spermatozoides emmagasinés dans le
réceptacle séminal pendant une période aussi longue. Cette résistance
aux basses températures (6°) apres refroidissement progressif trouve son
application dans la conservation des Hyménopteres parasites en vue de
lachers en masse. Dans les conditions précitées ils peuvent en effet &étre
stockés sans mortalité notable pendant plus de deux mois.

La longévité des femelles capturées au cours de leur hivernation
dans la nature a été suivie chez six espéces oophages a raison de 10
femelles par espéce. Les individus, recueillis sous écorce d’eucalyptus
e 8-1-67, furent placés & 25° et en présence d’hétes et de nourriture.
Les longévités moyennes (écart type est entre parenthese) exprimées
en jours furent pour A. semistriatus 60 (46). G. monspeliensis 18 (16),
T. ghorfii 17 (13), T. histani 14 (14), A. grandis 14 (15). On voit que
la longévité des femelles en fin d’hivernation et en activité de ponte
peut difficilement étre exprimée par une movyenne. El'e est trés variable
d’une femelle & Tautre comme Vindiquent les écarts types trés élevés.
Elle dépasse rarement une trentaine de jours, sauf chez A. semistriatus
chez qui elle peut atteindre plus de trois mois.

2. Longévité aux températures moyennes

T est difficile comme le souligne BURSELL, (1964) de séparer,
aux températures moyennes linfluence propre de la température de
P’alimentation ou dz Pactivité de ponte sur la longévité.

Selon HOKYO et al., (1966 c), I'action de I’alimentation serait déter-
minante sur la longévité. Ainsi le miel augmenterait considérablement
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la longévité de Telenomus nakagawai et d'A. mitsukurii. L’activité
de ponte n’influencerait pas la longévité de A. mitsukurii mais réduirait
celle de T. nakagawai.

De notre c6té, nous avons étudié la longévité de 6 espéces de
Trissolcus a 3 températures constantes (18, 24 et 32°) et dans quatre
conditions particuliéres (a, b, ¢, d) ¥ 4 HR = 70 %.

Les résultats groupés dans la figure 32 mettent en évidence trois
caractéristiques qui sont générales pour toutes les espéces : la longévité
croit en sens inverse de la température, diminue avec la présence d’hdte
et passe par un minima lorsqu'une nourriture sucrée sans apport d’eau
est fournie aux oophages. Contrairement & HOkyo et al., nous voyons
donc que Papport de miel sans eau diminue la longévité. Nous avons
pu montrer, par contre, que le miel avec présence d’eau la favorisait.

La résistance relative des oophages au manque de nourriture peut
étre expliquée une fois de plus par la grande quantité de réserves
accumulées durant la vie préimaginale. Il est probable, également, que
'appareil digestif trés réduit des oophages ne permette pas une absorp-
tion d’aliment qui puisse compenser les réserves utilisées pour la vitel-
logencse qui, elle au contraire, est exceptionnellement intense. Aux
fortes températures, le catabolisme des réserves est beaucoup plus rapide
que leur anabolisme. Une différence considérable de la longévité moyen-
ne est a noter dans les situations a et d entre A. grandis et A. basalis.
Elle est a mettre en rapport avec I'espacement dans le temps des pontes
hotes, tres faible chez la premiére espéce (ponte d’Aelia ou d’Eurygas-
ter) trés élevé chez la deuxitme (ponte de Nezara). La diminution de
la longévité chez la femelle reproductrice a été signalée également par
ZOMORRODI, (1959) pour A. semistriatus.

Nous avons réussi a élever sur ceufs de Graphosoma semipunctata
et a 25°C et 75 % d’H.R., sans aucune nourriture ni eau, dix généra-
tions successives de A. simoni, A. grandis, A. basalis, A. djadetschko,
T. ghorfii et G. monspeliensis. Chez ces espéces, ’absorption de nourritu-
re n’est donc pas indispensable pour la survie de I'espéce. A la dixiéme
génération, le potentiel de ponte n’est pas troublé, ni le taux sexuel
modifié.

Par contre, deux especes T'. vassilievi et A. pseudoturesis, non
nourries, sont stériles dés la premiere génération. Chez celle-ci, 1'activité
trophique avant la ponte est donc indispensable. A. semistriatus, T.
histani, A. rungsi, A. rufiventris et T. truncatus donnent naissance i

(1) Voir légende figure 32.
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FIGURE 32

Longévité moyenne de lots de 10° femelles néonates placées a t =
320 (A), 24° (B), 18° (C) dans des conditions déterminées *

longevite moyenne
en jours

Tghorf‘i{

\ 2 rufiventris

15 s L/C

10 /// —~
-~ N‘\\/// =B

5~\//\~" e, |

0

204 A grandis T.vassilievi

)

~ ”~

a b ¢ da b < d
conditions trophiques
et de ponte
*3 — Sans eau ni nourriture ni ponte hote
b — Sans eau ni nourriture avec ponte héte
¢ — Avec eau, nourriture et ponte hote

d — Avec eau, nourriture et sans ponte hote



LES HYMENOPTERES PARASITES OOPHAGES DES AELIA 227

une premicre génération exclusivement composée de males, ce qui
implique donc l’absence de fécondation des oocytes émis mais non
Iarrét de lovulation.

Comme nous I'avons déja signalé (VOEGELE, 1961) le développe-
ment préimaginal est influencé par la nature de I’hote. Le cycle évolutif
est sensiblement plus long sur ceufs d’Eurygaster ou de Graphosoma
semipunctata. Costa LiMa, (1928) chez T. fariai signale également
des différences notables de durée de développement suivant que cette
espece est élevée sur ceufs de Triatoma maculata, T. rubrovaria ou
T.brasiliensis.

3. Longévité aux températures élevées

Selon BURSELL, (1964) les insectes préalablement soumis 2 des
températures élevées sublétales acquiCrent une résistance aux fortes
températures qui, sans cette accoutumance, leur serait mortelles. Sans
vouloir minimiser U'influence de cette acclimatation, dans les conditions
marocaines, l’accroissement de température au cours d’une méme jour-
née est souvent si brutal qu’il interdit généralement aux insectes toute
préadaptation. Dans ces conditions, la connaissance des seuils létaux
supéricurs permet de mieux comprendre la localisation de certaines
especes déja signalées par SAFAVI en Iran et que nous avons également
pu mettre en évidence au Maroc.

La F1G. 33 montre les différents seuils 1étaux pour 4 durées dex-
position et 18 especes oophages. Ils ont été calculés pour chaque espéce
a partir de 10 femelles élevées a 25° et nourries pendant 24 heures.
Durant tout I'essai I’apport d’eau et de nourriture fut largement assuré ;
les résultats obtenus reflétent assez bien ce qui s’observe dans la nature :
thermo-résistance nette de A. rufiventris protogyne, A. djadetschko,
T. ghorfii et O. fecundus, thermosensibilité¢ évidente de T. histani,
T. reticulatus, T. vassilievi et T. heydeni, adaptation pendant une
courte période de 2 h aux températures assez élevées puis sensibilité
pour des durées plus grandes chez A. grandis, A. rungsi, A. semistriatus,
O. nigerrimus, A. pseudoturesis. O. telenomicida, T. simoni, G. mons-
peliensis, A. basalis. Ici encore les deux genres Asolcus et Trissolcus
sont séparés biologiquement. Le premier semble adapté aux températu-
res élevées, le second aux températures plus basses.

Résumé

Le chapitre qui précéde traite des influences de la température
et de I'humidité sur la vitesse et les seuils (minima et maxima) de
développement des oophages ainsi que sur la longévité.
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FIGURE 33

Température maximale a laquelle chaque espéce peut survivre
durant deux, quatre, six et huit heures.
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Il est précisé que le développement plus lent des Trissolcus par
rapport aux Asolcus n’est pas absolu. T. ghorfii fait exception a cette
régle dans tous les cas et T. vassilievi a 20°. De méme, les Asolcus
a fémurs noirs nont un développement plus rapide que les Asolcus
4 fémurs ocracés, qu'aux températures inférieures a 31°. Ce dévelop-
pement « court » est opposé a celui « long » d’autres oophages comme
les Ooencyrtus et certains Telenomus.

1l existe un seuil minima de développement (18°) non I1étal et
donc réversibie. La durée pendant laquelle les stades préimaginaux
résistent a des températures inféricures a ce seuil varie avec les especes.
Elle est maxima pour les Ooencyrtus.

Le seuil maxima de développement préimaginal létal, ne dépasse
39° que pour 4 espéces. Il est montré cependant qu’une partie du
cycle (le premier quart généralement) peut étre soumise a un seuil plus
élevé.

Aux températures moyennes combinées avec diverses humidités
la xérophilic de A. grandis n’a été vérifiée quaux températures infé-
rieures & 20°. T. scutellaris s’est évélé hygrophile. La sensibilité aux
hygrométries moyennes signaléz par TALHOUK a €té retrouvée pour
5 especes.

Il est précisé que la longévité moyenne, relativement faible, est
favorisée par les températures basses et que la nourriture, pour beau-
coup d'espéces, mest pas indispensable a la survie, dix générations,
pouvant se succéder sans alimentation préalable. Par contre, la qualité
de la nourriture et la présence d’hote interfere sur la longévité moyenne.

Le calcul des seuils de 1étalité pour des expositions de 2 h, 4 h,
6 h et 8 h & des températures sublétales a permis d’établir pour la
premiére fois une véritable stratification des espéces ; A. rufiventris qui
supporte une exposition de 8 heures a 54°, se comporte comme I'espéce
la plus thermorésistante. Les Trisoolcus se sont révélés, par contre Jes
plus sensibles aux températures €levées.



CHAPITRE VIII

L'ACCOUPLEMENT

Le comportement des Scelionides lors de I'accouplement a déja
fait objet de trés bonnes études. VoukassovicH, (1925-1927) signale
en particulier la similitude de comportement entre T. simoni et un
autre Proctotrupoide Diapra conica F. Il met en évidence un signal
d'acceptation de la femelle (la sortie de I'oviscapte qui servirait dz
guide au pénis) et souligne le rdle des antennes dans la recherche
dzs partenaires. WILSON, (1961) dans son excelient travail sur Asolcus
basalis redécouvre chez le premier maéle éclos la prise de possession
de I’hote et l'agressivité vis-a-vis des autres males déja signalées par
Hipaxa, (1958) chez Telenomus gifuensis AsuM. 1l montre également
la capacité du méle a reconnaitre la présence d’un méle non encore
éclos. SAFAvi, (1963-1968) étend aux especes A. grandis et T. reticu-
latus le caractére uninuptae observé par VOUKASSOVITCH chez les
femelles de T. simoni. Nous avons retrouvé pour tous les Scelionides
que nous élevons en souche pure des résultats semblables et pouvons
préciser que seuls les jeunes males présentent une activité copulatrice
normale. Cette activité diminue fortement chez les méles 4gés de plus
de quatre jours. Nos recherches se sont en outre orientées vers deux
voies nouvelles : l’analyse des dispositifs de coaptation lors du coit
et la sexe ratio de la descendance des femelles successivement fécondées
par un méme male.
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A. Dispositifs de coaptation lors du coit

Le dégainement partiel de 'oviscapte est d’abord nécessaire. Sans
cette opération le coit est impossible puisque I'endosoma ne peut péné-
trer dans la vulva située, comme nous I'avons déja vu, dans loviscapte.
Le dispositif de contention est assez particulier et découle en partie
du jeu des articulations des valves dans deux sens antagonistes. Dans
un premier temps, les stylets et 2° valvulae sont en extension ; les 3°
valvulae, au contraire sont retractées. Le pénis glisse sous les deux
premilres paires de valvulae étroitement accolées, a I’aide de ses volsella
comme le long d’un rail. Puis, il y a inversion du mouvement des
valvulae : les 2 premitres paires se rétractent et la 3° au contraire
devient saillante. Par ce jeu dz glissement & tiroir, ’endosoma du pénis
glisse sur la lame triangulaire médiane terminale commune & ces valvu-
lae et pénétre dans la gaine de la bourse copulatrice jusquau nievau
de larticulation des 2¢ valvulae. Les volsella ont leurs dents saillantes
agrippées sur la paroi membraneuse de catte gaine. Il y a donc un
triple mouvement de translation dans la contention de T'organe mile,
celui propre des 1 et 2¢ valvulae, celui des 3° valvulae et celui du
pénis. Le méme mécanisme joue en sens inverse pour le relachement
apres le coit. Les spermatozoides sont éjaculés sous forme d’un sper-
matophore (F1c. 28 F) dont lextrémité effilée voisine avec I'ouverture
du canal de la spermathéque.

B. Capacité de fécondation des males

La capacité de fécondation des males serait de 12 femeiles chez
Telenomus fariai (DREYFUS et al., 1944), de 56 chez A. basalis (WILSON,
1961), de 28 chez A. grandis (SAFAvL, 1968). Nous avons pu démontrer
gu'elle pouvait atteindre chez cette derniere espece 42 femelles. La sex
ratio ), moyenne de la descendance de chacune de ces femelles, est trés
variable. Nous 'avons calculée pour les descendances de 35 femelles de
A. pseudoturesis accouplées avec un méme male (F16. 34). On voit que
les fréquences les plus élevées, entrent dans deux classes : celles ol la
sex ratio est de 0 a 20, et de 40 a 60, la premicre étant largement
prédominante. Le relévement de la sex ratio est essentiellement dii aux
derniéres femelles accouplés qui, probablement, doivent recevoir une
quantité moindre de spermatozoides. La dernicre femelle fécondée ne
donna cependant gu'une sex ratio de 22 mais, dans ce cas ,la descen-
dance ne fut, il est vrai, que de 41 femelles et 11 méles.

(1) Nous définissons par sex ratio ou taux sexuel le nombre de males pour 100
femelles.
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C. Protandrie

L’émergence des males avant les femelles a déja été observée
chez Telenomus nawai (PEMBERTON, 1933 b), T. fariai (DREYFUS et
al., 1944), T. gifuensis (HipakaA, 1958), Asolcus semistriatus (ZOMOR-
RODI, 1959), A. basalis (WILsoN, 1961) et A. rufiventris, A. grandis,
Trissolcus ghorfii (VOEGELE, 1961). Selon SAFavi, (1963) la protan-
drie secrait constante chez les Asolcus et Trissolcus. Nous rappelons
cependant que Asolcus rufiventris protogyne est une sous-espéce chez
qui les femelles peuvent éclore avant les maéles.

Dans le cas de T. fariai, DREYFUS et al. ont par ailleurs montré,
que la vitesse de développement larvaire des males était plus lente que
celle des femelles et que linverse se produisait au cours de la nym-
phose. Ces mémes auteurs précisent que l'accouplement de T. fariai
se produit & lintérieur de Uceuf de Triatoma. Chez cette espece la
femelle parasite pond en effet dans un méme hote, plusieurs ceufs qui
évolueront jusqu’au stade adulte.

Résumé

Ce chapitre concerne, en dehors des généralités sur I'éthologie de
'accouplement, I'analyse du mécanisme de la coaptation lors du coit
et la capacité de fécondation des males.

Un dispositif de contention est signalé pour la premicre fois, celui
de larticulation des valvulae et des stylets avec un triple mouvement
de translation : des 1°" et des 2° valvulae, des 3° valvulae et du pénis.
Il est complété par la part active prise par les volsella.

La présence d’un spermatophore a ¢été décelée. Il est précisé que
la capacité de fécondation des méles de A. grandis pouvait atteindre 42
femelles. Par ailleurs le taux sexuel des descendances de 35 femelles de
A. pseudoturesis fécondées par un méme méle est analysé et il est montré
que ce dernier augmente chez les femelles les dernicres accouplées.



CHAPITRE IX

DECOUVERTE DE L'HOTE ET
COMPORTEMENT DE PONTE

La ponte des Scelionides se déroule suivant dzux étapes, 'une
peu connue, de recherche, ou se réalise la coincidence spatiale entre
le parasite et I'hdte, 'autre de ponte proprement dite déja décrite par
de nombreux auteurs: MOorriL, (1907), PARMAN, (1928), DA CosTA
Livma, (1928), PEmBERTON, (1933 a et b), JoNEs, (1937), WILSON,
(1961), Hokyo, (1966 a, b, c), SAFAvI, (1968). Nous avons analysé
l'une et lautre pour les diverses espéces parasites d'ceufs d’Aelia
et avons reconnu les séquences suivantes : recherche de I’hdte, sa décou-
verte et sa prise de possession, le choix du lieu de ponte, le forage,
Iémission de Pecuf et le marquage dz I’hdte parasité.

A. Recherche et découverte de |'héte

Cette phase du comportement a été négligée. D’elle dépend cepen-
dant, pour une grande part, Uefficacité d’'une espece a I'égard d’un héte
donné. Dans la nature, nous avons pu suivre 2 deux reprises A. rungsi
dans la séquence de recherche de I'héte. Les feme:lles parcourent systé-
matiquement de bas en haut et de haut en bas les tiges et feuilles de
blé passant d'une tige & une autre par lintermédiaire d’une feuille
ou du sol. Jusqu’a 38 épis peuvent ainsi étre prospectés en moins
d'une heure avant la découverte de 1’héte. Ce comportement ressemble
en tout point & celui du Sphex Ammophila urnaria DAHL observé
par PeckHaMm et al, (1898). 1l était intéressant de savoir si ce chemi-
nement se faisait au hasard ou si les oophages étaient attirés par un
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hote. Dans d’autres groupes d’hyménoptéres parasites, cette séquence
a été trés bien étudiée. Ainsi PicARD & RABAUD, (1914) observent,
chez trois braconides, que la découverte de I'hote est d’abord précédée
par celle des capitules de la plante ou il vit habituellement. Chez les
Eurytomidae, HOWARD, (1924) précise que c’est la galle produite par
Thdte qui attire le parasite et non I’hote lui-méme. CusHMAN (1926 a
et b) chez les Ichneumonides, SALT, (1935) chez un chalcide Tricho-
gramma evanescens WESTWOOD, LAING, (1937) chez cette méme espece,
un autre Chalcide Mormoniella vitripennis WALKER et le braconide
Alysia manducator PANZER, démontrent de facon magistrale 'attraction
que produit un certain type d’environnement sur le parasite. Ainsi
A. manducator est d'abord attiré par I'odeur de charogne qui imprégne
la viande décomposée ou vit Calliphora. On peut également citer
lattraction du Colza vis-a-vis des Ichneumonoides parasites des coléop-
téres nuisibles a cette plante (JOURDHEUIL, 1957) ainsi que Ihypothese
de LABEYRIE, (1960), d’'une éventuelle concentration des Diadromus sur
le poireau comme préalable de la découverte de 'hdte.

1. Découverte par cheminement et par vol

Pour vérifier si la découverte de I'hdte par vol était possible,
nous avons pris deux cylindres en plastique de 35 cm de diamétre
sur 50 cm de haut avec le fond rempli de terre. Dans Pun, nous
avons repiqué des tiges de brome et avons disposé une ponte d’Aelia
a Vextrémité de 'une d’e'les. Dans I'autre, une pontz d’Aelia fut collée
a lextrémité libre d’un fil de soie trés ténu suspendu au centre du
plafond de la boite. Une femelle d’A. rungsi fut l4chéz dans chaque
cylindre. Cinq répétions nous donnérent les temps de recherche suivants,
suivis de découverte : pour ponte sur brome 300°, 402’, 360°, 400,
272’ ; pour ponte sur fil 600°, 372, 227°, 180°, 132’. Nous avons ainsi
démontré que A. rungsi peut découvrir Phéte par deux processus
apparemment différents : le cheminement, cas de la ponte placée sur
brome, et le vol, cas de la ponte a Pextrémité du fil.

2. Découverte de I'hbte en fonction de Pespace a prospecter

Lorsque les hotes sont disposés & proximité de Poophage, toutes
les especes que nous avons élevées au laboratoire, trouvent ces pontes
en un temps relativement court. Lorsqu’elles sont placées dans de
grands volumes, c'est-d-dire dans des conditions qui se rapprochent
de celles de la nature, il en va tout autrement. L’expérience qui suit
démontre avec quelle prudence doivent étre interprétées toutes les
informations recueillies sur la spécificité parasitaire a partir d’études
faites dans de trop petits volumes,
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— Technique: Nous avons calculé la variation du temps de
découverte de I'héte en fonction de volumes croissants donnés par cing
modeles de cylindre en plastique transparent ayant les dimensions sui-
vantes :

volume 4,7 cm® ¢ = lemh = 6 cm
> 327 cm3 » = 7 cm»>» = 8,5 cm
> 654 cm® » = 7 cm» = 17 cm
» 2143 cm® » = 12 ecm» = 19 cm
» 7054 cm® » = 15 cm» = 40 cm

Les cylindres, orientés verticalement et axialement par rapport a
une lampe annulaire au néon située & 2 m au-dessus d’eux, ont dans
leur fond une ponte héte. Une ouverture aménagée au centme du cou-
vercle supérieur permet de faire coulisser un petit tube qui contient
la femelle parasite dont on veut tester le temps de recherche de I'héte.
L’essai a été effectué a 25° et a porté sur 18 espéces oophages et sur
des pontes fraiches d’Aelia cognata. Dix répétitions ont été effectuées
par espéce oophage et pour chaque volume. Tous les oophages, agés
de 48 h, nourris, primipares et fécondés, provenaient d'un élevage
issu d'eeufs d’A. cognata. On trouvera groupées dans le tableau IX
et multipliées par 1 000 les moyennes de I'inverse du temps mis pour
découvrir la ponte ainsi que les écarts types correspondants. Les
volumes de 327 cm?® a 2147 cm® ayant donné des résultats trés
proches les uns des autres, pour plus de clarté, nous n’avons représenté
que ceux correspondant au volume de 327 cmé®.

Résultats

N

a. Une premiére constatation tout & fait remarquable est la vitesse
de découverte de I'hdte sensiblement constante pour une espéce donnée
entre les limites de volumes 327 cm?® et 2 147 cm®. L’existence dun
pallier & l'intérieur duquel la perceptivité n’est plus accrue par un rappro-
chement de la ponte hdte est ainsi établie.

b. L’ordre dans lequel les espéces sont rangées d’aprés leur vitesse
de découverte décroissante dans les petits volumes est trés différent
au fur et & mesure que I’hdte se situe dans des volumes plus grands.
Ainsi, T. tumidus qui vient au troisiéme rang juste aprés A. grandis,
et T. heydani pour la vitesse de découverte dans de faible volume
(4,2 cm?®) perd complétement la faculté de découvrir I'hdte quand
ce volume est de 7 054 cm?. Inversement, un groupe d’espeéces A. dja-
deteschko, A. basalis, A. semistriatus, T. ghorfii, A. rungsi comparé a
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TABLEAU IX

Moyennes (m) multipliées par 1000 et leur écart type (o) de
I'inverse du temps mis pour découvrir 5 pontes d'A. cognata par
diverses espéces oophages a t = 25°.

4,7 cm3 327 oms3 7 054 cm3
EsPECES

m -4 m 24 m [
A. grandis 357 15,2 99 9,1 32 0,8
A. rungsi 121 8 9.4 2,6 2,8 0,10
A. pseudoturesis 67 4,2 10,5 3.3 1,2 0,8
A. djadetschko 176 11,4 5 2,2 2,1 0,9
A. rufiventris 132 9.2 6 2,2 1 0,3
A. semistriatus 131 7,4 63,2 83 3 0,3
A. basalis 183 12,8 22 5.4 2,5 0,1
O. fecundus 70 8.5 5.4 2,2
0. nigerrimus 95 10 11,5 3,8 0,5 0,7
0. telenomicida 106 7.8 2 0.1 0,3 0,2
G. monspeliensis 80 60 3,4 1,3
T. ghorfii 152 11 8.1 2,2 1,6 0,9
T. histani 191 12,4 15,4 3,1 0,4 0,1
T. vassilievi 232 10,7 11 3 0,5 0,2
T. simoni 134 12 2,3 2,1 1 0,3
T. reticulatus 67 4,4 3,7 0,3
T. tumidus 234 10,8 3 2,8
T. heydeni 243 11,8 4 0,1 0,5 0,2

'ensemble des autres espéces, a cette faculté particulierement accusée
dans les grands volumes, alors que la vitesse de découverte relative de
I’h6te est tout a fait moyenns dans les petits volumes.

d. Une espece, A. grandis, montre une suprématic indiscutable sur
toutes les autres espéces dans tous les cas. Des observations complé-
mentaires nous ont cependant démontré que cette espece est devancée
par A. rufiventris et A. pseudoturesis en présence d’ceufs de Graphosoma
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dans les volumes compris entre 327 et 2 147 cm?® et par Gryon mons-
peliensis a 20° dans les petits volumes.

1l faut surtout retenir que les principales espéces a forte capacité
de découverte des pontes d’Aelia dans les grands volumes sont, par
ordre décroissant A. grandis, A. semistriatus, A. rungsi, A. basalis,
A. djadetschko, T. ghorfii, A. pseudoturesis, A. rufiventris et T. simoni.
Nous n’avons pas eu Popportunité de poursuivre ces essais a des tempé-
ratures plus élevées. Il est probable que A. rufiventris, thermophile,
aurait eu une attractivité plus marquée vis-a-vis des Aelia.

3. La perception olfactive

Nous avons adopté pour apprécier le rble et les variations de
la composante olfactive un olfactométre en Y du type THORPE JONES,
(1937) déja utilisé avec succés par NARAYANAN & SUBBA, (1955)
pour l'étude de l'effet de différents hotes sur le comportement de
Microbracon gelechiae AsHM. Deux séries d'essais ont été effectués
I'une en vue de tester 'attractivité des pontes hotes, P'autre celle des
adultes qui les ont pondues. Chaque essai comporte huit répétitions
avec pour chacune le dénombrement du passage de 26 femelles dans
lun ou lautre des bras dz l'olfactométre. La méthode d’appariement
de STUDENT (MASSIBOT, 1946-1957) a été utilisée pour lanalyse des
résultats.

a. Sensibilité olfactive par rapport aux parents

Une punaise femelle est placée dans I'une des branches de I'olfac-
tométre. Le tableau X groupe les résultats. On constate que les Pen-
tatomides peuvent exercer soit une attraction, soit une répulsion ou
étre sans effet vis-2-vis des oophages. T. histani est la seule espéce
qui soit attirée par Aelia congnata a Pétat imaginal. Une répulsion vis-
a-vis de ce pentatomide est manifestée par A. Semistriatus et T. vassilievi
qui sont, par contre, attirés par Eurygaster austriaca et Dolycoris numi-
dicus. La répulsion de A. rufiventris vis-a-vis de E. austriaca corrobore
ce qui s’observe dans la nature.

Les Eurygaster se révélent attractifs vis-a-vis de A. rungsi, T.
histani, T. vassilievi et T. ghorfii.

b. Sensibilité olfactive par rapport aux pontes hotes

Dans cet essai chaque branche de l'olfactométre regoit une ponte
d'un pentatomide différent. Le tableau XI nous montre que dans huit
cas sur dix les pontes d’Aelia se révélent plus attractives que celles
dEurygaster austriaca. A peu prés Pinverse s'observe dans la com-



St 6°c 60 11 9i (Al L7
14! sT Lo Ir ! € 61
01 Ie | ¢ 91 L ‘9 (4!
91 LYy ST 6 6 L'y LT
It I'9 91°1 91 L1 r°9 (4!
€1 0 01 ¢l 4! |4 L1
91 L'y ¥'1 6 4! 4 90
L1 9 (4! 6 Sl Ly L0
(4! [ Lo 4! 148 §0 0‘c
S1 60 S 4 14! Sy 9'0
w ! 9 w 54} } 0
OPIA suopiuny q IPIA vIpusos

N4

01 ¢I St (Al TSI
I o1 a4 $1 I3 S 4
6 11 4 L0 [ Y
81 91 L' 60 119

6 11 14 L0 ) S
v 01 S i 91 L1
|4 SIS 01 80 () SR |
11 91 €S I 01 1
4! 14! S'€ S0 4! 01
T €l 0 1 S A 41
w wr 1 0 w w

OPIA pODLISND 5 PIA

6°'1 61 11 mowuts
60 1‘c Z1 nfioys g
§91 70 11 149118504 I
811 60 61 sty L
§91 (Al\ LIT SmpLgsiuas

14 8T 8 sSuni p

9 L0 4 Suuaane y
£0 €1 1 sipuvid
L9 L0 S sypspg P
L1 ¥l 71 oyyospapolp “y
1 0 w

sE07dsq

vippoundiuas ‘£

aplwojejudd op 9jjdwdy dun Jded 99ANID0 JYNE,| |9 SPIA SO SAYDURIK] SOP SUN JUOP JHDUWIOPERJO un
adA} 11edg ‘(W) auudAow

suep sobeydoo ssojjowia) 9z op sjo} ap uoljpiedas e 3p (})) ap 4najea o (o)

X OvaTav],



£ I 91 4! 6 9 £1 L1 8 9 L1 L1 01 67 (Al ST tuows "I,
6 9’ ¥'0 LY s1 6 L0 11 8 8y L1 91 6 &' 61 L1 1nfioy3 g
I LT ¥l s1 91 9's A} 01 £ [ (91 81 L1t 1T L 1427]15504 "
8 6 L1 A S 4 94 10 (4! L §I 80 61 St S 60 01 oISy T,
6 9 T 91 4 6's 60 vi 8 (¥4 10 LY ¥1 LT 60 1Y smprysnuas y
4 S 4 881 14} 8 £ 81 L1 01 44 £0 SI 01 oI £0 91 w8und "y
8 99 41 31 41 £y I'1 4 L or Tl 61 1 | 61 ST stpusaynt y
91 ‘9 ¥l 01 o1 243 61 91 6 ¥'s $1 Ll 81 L L1 8 sipuvs8 “p
2 S A 8¢ £1 o1 a4 £ 91 6 0§ 9T L 91 (%4 91 o1 sypsoq 'y
[ S 4 ¥ St o1 L1 €7 91 41 A 97 St St €T 4 11 oyyaswpolp Y
w b o w w 3 o w w 3 o w w 3 0 w

sA234sd
pIA ooy toq oyoy soatmg ooy ondnie) ooy

sopiwojejuad ap ojuod oun sed $59dND0 juos SBYOUBIG XNIP NO BUN JUOP IARQWOPEHO

un

suep soBeydoo sajjowa) 9z op sjo] ap uoyiedas ef ap (1) dp Ind[EA (0) odA} ped9 ‘(w) suusiop

IX avatavy



LES HYMENOPTERES PARASITES OOPHAGES DES AELIA 241

pétition Aelia-Graphosoma. Quatre espéces oophages fréquemment pa-
rasites des ceufs d’Aelia dans la nature ont présenté vis-a-vis des pontes
de Graphosoma une attirance marquée.

Il est certain que ces recherches sur la sensibilité olfactive, ne
peuvent étre considérées que comme préliminaires. Il y aurait lieu en
particulier, d’étudier la distance & partir de laquelle les odeurs émises
par I'hdte, peuvent étre percues par les oophages et d’isoler les
substances chimiques attractives ou répulsives émises.

4. Action de la lumiére

Nous n’avons qu’une seule observation & ce sujet: les Trissolcus
fuient les fortes lumieres et ne pondent que dans les zones & I'ombre
ou peu éclairées. Il en est ainsi pour T. reticulatus, T. simoni, T. ghorfii
et T. vassilievi. Les Asolcus semblent, contrairement a ces espéces, sup-
porter, lors de la ponte, un seuil de luminosité plus important.

B. Choix du site de ponte

La rencontre de I'héte est suivie immédiatement d’un examen
attentif. Ce comportement d’inspection de la ponte et du choix de
Peeuf héte a parasiter a été abondamment décrit par WiLsoN, (1961)
pour A. basalis, par HoKyo et al., (1966 a et b) chez A. mitsukurii
et T. nakagawai ainsi que par SAFAVI, (1968) chez les Telenominae
en général. Cet examen de I’hdte se fait A I'aidz du funicule de lan-
tenne qui, appliqué étroitement tout contre I'ceuf héte, en palpe sa
surface. Le premier ceuf inspecté peut étre, soit accepté immédiatement
en quelques secondes, soit examiné plusieurs minutes, soit abandonné
pour étre repris ou non. Il arrive fréquemment que le parasite pros-
pecte plusieurs ceufs, soit en parcourant rapidement toute Ia ponte,
soit en pivotant sur un méme ceuf tout en inspectant les ceufs voisins.
Nous n’avons pu établir de différence fondamentale entre les espéces
de Telenominae au niveau de cette séquence comportementale. Tout
au plus avons-nous pu vérifier ce que Hokyo & KIRITANI, (1966 2)
avaient déja remarqué : les Telenomus ne marchent pas sur la ponte
et examinent de préférence la partie de I'ceuf proche du support alors
que les Trissolcus et les Asolcus traversent le plus souvent en uns
ou deux fois toute la ponte et examinent fréquemment d’abord la partie
apicale de V'ceuf. T. vassilievi et T. ghorfii inspectent trés souvent 3
plusieurs reprises les ceufs qu’ils vont parasiter.
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C. Enfoncement de l'oviscapte et émission de I'ceuf

Le choix de I'emplacement de la piqiire d'aprés JAVAHERY, (1967)
et SaFavi, (1968) s'effectuerait toujours a Vextérieur de la zone oper-
culaire, quand il s'agit d’ceufs de pentatomides. Cela n'est vrai que
pour A. grandis, A. semistriaius et T. simoni. D’autres especes, au
contraire comme A. djadetschko choisissent de préférence la zone
operculaire lorsque P'eeuf & parasiter est entouré par d’autres ceufs.
Telenomus heydeni essaie fréquemment de découper les ornementations
du chorion 2 Vemplacement de la pigfire. Dans la posture de ponte,
certaines espéces ont leurs ailes plaquées a plat sur la ligne operculaire :
T. tumidus, A. djadetschko, T. reticulatus, d’autres au contraire, croi-
sent les plans de leurs ailes, perpendiculairement : A. grandis, T. his-
tani, T. ghorfii, T. vassilievi, A. rungsi, A. semistriatus. Les ceufs
latéraux sont le plus souvent parasités vers le bas ou sur les cOtés.
Si la perforation de I’hdte est assez bréve et ne dure que quelques secon-
des, I'émission de 'ccuf semble beaucoup plus laborieuse, ce qui démon-
tre les mouvements d’avant en arriere et de haut en bas de la téte, de
bascule et de tremblements du corps tout entier. Lc temps écoulé
entre le moment de lentrée et de la sortie de la tariere varie avac les
especes et I'état de la ponte-hdte. Nous avons pu montrer pour la
premiere fois que la taricre nest pas immobile au cours de Poviposition
mais qu'elle est soumise a un mouvement de va et vient, trés rapide
et de trés faible amplitude.

D. Danse du marquage

De nombreux auteurs ont déjad remarqué que la femelle aprés
avoir pondu marquait I'ceuf parasité de maniére caractéristique avec

son oviscapte :

MorriLL, (1907) chez Telenomus ashmeadi MORRILL, VOUKAS-
sovicH, (1925) chez Trissolcus simoni, BALDUF, (1926) chez Telenomus
cosmoplae GaHAN, DA COSTA LiMa, (1928) chez Telenomus fariai
LiMa, LEVER, (1933) chez T rissolcus painei FERRIERE, ALEXANDROV,
(1947-1949) chez Asolcus semistriatus NEeEs, CUMBER, (1951) et
WiLsoN, (1961) chez Asolcus basalis WOLLASTON SuBBA RaO &
CHACKO, (1961) chez Allophanurus indicus SUBBA RA0 & CHACKO,
Hokyo et al, (1966a, 1966b) chez Asolcus mitsukurii ASHM. et
Telenomus nakagawai WATANABE €t SAFAVI, (1968) chez les especes
de Gryon Asolcus, Trissolcus et Telenomus que nous avons Elevées.
Nous avons nous-méme suivi cette danse de marquage sur ces der-
niéres espéces et nous pouvons préciser pour la premiére fois que
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deux types fondamentaux de dessins reconnaissables sont liés & deux
postures différentes des femelles parasites (F1G. 35).

Le premier caractérise les espéces de la sous-famille des Teleno-
minae. Dans ce cas lextrémité de l'oviscapte, décrit & reculon en
arriere de I'emplacement de !a piqlre et alternativement une fois a
droite une fois a4 gauche, une série de cercles formant, comme Ia
observé SAFAVI une succession d’eo qui se chevauchent. Le mouvement
de l'oviscapte est ininterrompu, mais le contact de ce dermier avec le
chorion de I'ceuf n’est continu que si la surface, est lisse (ceufs d’Eury-
gaster). Lorsque les surfaces marquées sont rugueuses (ceufs de Gra-
phosoma), seules, les parties les plus en relief des ornementations sont
touchées. Le nombre d’eco dessinés, peut varier de 2 a 15, la fréquence
la plus courante étant pour diverses espeéces:

A. grandis 3214
A. rungsi 11 a 15
A. djadetschko 10 a 12
T. vassilievi 3a4
T. histani 4as

Le plus souvent un a deux arcs de cercle paralitles, terminent la
danse du marquage. Les Telenomus montrent souvent une ' tendance
a neffectuer que T'une des boucles des oo successifs, le premier
entourant d'ailleurs généralement I'emplacement de la piqtire.

Le second type de marquage est rencontré chez Gryon monspe-
liensis (sous-famille des Scelioninae). Chez cette espeéce ce n’est pas
Pextrémité mais la plus grande partie de la tariere qui balaye en
s’appliquant sur 'ceuf, la surface du chorion. Les mouvements décrits
sont de larges arcs de cercle au nombre de 4 a 8. Chez Gryon la
surface marquée est nettement plus importante que chez les Teleno-
minae. Nous n’avons pu matérialiser les marquages ainsi effectués.

La séquence du marquage donne [l'indication, avec une grande
précision, qu'un ceuf parasité a été déposé dans un ceuf de punaise.
Sur 90 ceufs, ou pourtant la ponte par A. rungsi semblait normale, mais
oll manquait le marquage, il n’y eut que trois cas de parasitisme réel.
Sur 83 ceufs marqués par A. rungsi, nous avons retrouvé dans tous
les cas I'ceuf du parasite (1,

(1) L'effet du marquage sur la méme femelle ou sur une femelle de la méme espéce
ou de la méme famille sera traité plus loin.
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E. Corrélation du comportement de ponte avec l'état de I'hdte

Comme l'a déja signalé SAFAvVI, c’est toujours la femelle qui a
pris la premiére la possession de la ponte qui élimine une éventuelle
concurrente perturbatrice. Les séquences de recherche, piquage, mar-
quage du premier ceuf, c’est-a-dire, le temps qui s’écoule entre le moment
ol une femelle trouve le premier ceuf d’une ponte et celui ol elle exécute
sur lui la danse du marquage montrant qu'elle I’a effectivement para-
sité, sont importantes a connaitre, car c’est essentiellement & partir
de ce moment que lagressivité de la fem:lle est significative. Or le
temps T nécessaire & l'accomplissement complet du premier acte de
ponte réel dépend de I’état dz I'hdte et de la maturité physiologique
du parasite. Nous Iavons calculé chez différentes espéces vis-a-vis
d’eufs d’Aelia cognata et de Graphosoma semipunctata, frais et évo-
lués, en pontes simples ou groupées et par rapport a des femelles
Agées de O, 24, 48 et 72 heures. Pour chacune de ces conditions la
moyenne de linverse de la durée T calculée porte sur six répétitions.
Les oophages étaient primipares, nourris fécondés et 4gés de 24 heures,
sauf pour les essais ol le facteur dge était spécialement précisé. Les
résultats sont groupés dans la Fic. 36. Le comportement a ét€ suivi
en utilisant la méthode de Hokvo, (1966b) qui consiste & repré-
senter les diverses séquences du comportement de ponte par des
symboles. Ces derniers sont consignés sur une feuille au fur et a
mesure du déroulement de la ponte. Unz échelle du temps permet de
mesurer la durée de chacune de ces séquences.

1. Action du stade d’évolution de U'héte

Pour de nombreux auteurs, la ponte des Scelionides est susceptible
de se réaliser sur des ceufs hotes trés évolués mais avec des chances
d’émergence du parasite tres faible (PARMAN, 1928 ; PEMBERTON, 1933 a,
b; Okapa et al, 1934: VaN VUUREN, 1935; ALEXANDROV, 1949 ;
Hipaka, 1958 ; Hokyo, et al.,, 1966 b ; SAFAvI, 1968). Le comportement
des oophages vis-a-vis des pontes-hotes dont le développement embryon-
naire est avancé, semble par contre mal connu.

Dans ’essai décrit ci-dessus, toutes les especes se¢ sont révélées
étre extrémement sznsibles au stade d’évolution embryonnaire de I'hote,
le temps mis pour parasiter le 1°° ceuf étant d'autant plus long que
la ponte est plus évoluée (FIG. 36 A et B). Lorsque I'hbte a atteint
le stade ruptor ovi sclérifié (72 h & 25°), certaines espéces : A. rungsi,
T. simoni, T. ghorfii, T. vassilievi, G. monspeliensis, perdent méme
la capacité de le parasiter. Dans ce cas le comportement de ponte est
perturbé ; les durées de recherche du site, de percement du chorion,
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FIGURE 36

Nombre d’'ceufs parasités marqués en 60’ et inverse du temps T
écoulé entre la découverfe de la ponte et le premier ceuf marqué
multiplié par 100. + = 25°.
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de V'enfoncement de Poviscapte sont considérablement allongées. L’ceut
parasite m’étant pas émis, la danse du marquage n'a pas licu. Apres
plusieurs essais infructueux, I'oophage abandonne fréquemment I'ceuf
qu'il voulait parasiter. Nous avons réussi plusieurs fois a figer acte de
ponte par le dépdt d'une goutte d’acide sulfurique pur sur la femelle
ayant enfoui sa taricre dans I'ccuf héte. Par lavage rapide au Ringer,
nous avons pu montrer aprés dissection, que les stylets ne pénétraient
pas dans l'embryon mais entre ce dernier et la membrane vitelline.
Le tégument élastique de I'hdte peut donc dans certains cas ne pas
étre transpercé.

Quelques especes sont cependant susceptibles de parasiter les
ceufs hotes évolués : T. heydeni, A. basalis, A. djadetschko, A. rufiven-
tri, A. grandis et T. histani.

2. Action de l'espéce héte

L oviposition effective de T. ghorfii et A. rufiventris est plus
jmportante sur ceufs d’Adelia que sur ceufs de Graphosoma. Elle est
précédéz dans le cas du premier hote, particulicrement chez T. ghorfit
et T. histani par une plus grande activité lors des premitres séquences
du comportement de ponte. La répulsion plus élevée vis-a-vis des
pontes de Graphosoma évoluées peut s’expliquer par la duraté du
tégument de Pembryon qui, chez cet hote, est nettement plus grande
que celle des Aelia.

3. Action de ldge des parasites

On voit (FIG. 36 C) que lactivité initiale de ponte est d’autant
plus grande que la femelle est dgée. Elle se traduit par une activité
effective d’oviposition plus élevée.

4. Action de la taille de I'hote

Kromp et al, (1962) signalent que chez Trichogramma embryo-
phagum la fréquence des vibrations de l'antenne au cours de la recher-
che du site de ponte augmente avec la taille des hotes. Hokvo &
KIriTANI, (1966) précisent par ailleurs, que le nombre plus ou moins
grand d’ceufs de grande taille parasités par les différentes espéce oophages
est lié & la capacité de ponte de chacune d’elle. Ceci est exact lorsque
'on considére le nombre absolu d’ceufs pouvant €tre parasités par une
espéce. La vitesse de ponte par contre est stimulée chez la plupart des
especes (F1G. 36 A, OH etc,, 72 H).
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F. Agressivité des femelles

L’agressivité des femelles pour la possession de I’hdte chez les
Scelionidae a été signalée pour la premiére fois par VOUKASSOVITCH,
(1925), chez T. simoni. Le méme phénomeéne a été observé par la suite
par LEVER, (1933), ALEXANDROV, (1947-49), Hipaka, (1958), WILSON
(1961), SuBBa RaO et al., (1961). Hokyo & KiriTani, (1966) mon-
trent cependant que les femelles de Telenomus nakagawai sont sus-
ceptibles de pondre sur une méme ponte de Nezara sans se géner et
sans comportement agressif, alors que chez A. mitsukurii les femelles
défendznt avec énergie les pontes hdtes qu’elles viennent de découvrir.

Selon SAFavi, (1968) I'agressivité des Gryon serait comparable
a celle des Telenomus et une certaine tolérance entre les femelles serait
observée chez T. reticulatus et T. tumidus.

De toutes les especes que nous avons élevées nous pouvons pré-
ciser que la femelle de A. rungsi est la plus combative dans la com-
pétition intraspécifique et toujours gagnante dans la compétition inter-
spécifique de la prise de possession de la ponte hote. Par ailleurs
plusicurs femelles de T. heydeni peuvent parasiter une méme ponte
et parfois un méme ceuf sans faire preuve d’agressivité.

Résumé

Le chapitre ci-dessus a pour objet I'analyse des diverses séquences
de la ponte.

Il est montré que la recherche et la découverte de I’h6te peuvent
étre accomplies par cheminement ou par vol et qu’il existe des paliers
volumétriques dans la perceptivité, avec pour chacun deux, un clas-
sement différent des espéces. Une influence possible de la température
sur ce classement est également envisagé.

Une sensibilité olfactive vis-a-vis des pontes et des punaises adultes
est pour la premicre fois décelée. Dans le cas des imagos 'odeur émise
se révéle pour une espece oophage donnée (T. histani) soit attractive
(cas de A. cognata) soit répulsive (cas de E. austriaca). Les pontes
d’Aelia présenteraient également une attractivité supéricure a celles
des pontes d’Eurygaster.

A Tencontre des Asolcus, une nette influence répulsive de la lumig-
re sur la séquence de pontes a été notée chez les Trisolcus.

Le comportement de la ponte est décrit. Il est signalé en particulier
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deux types d’attitude de ponte et une différence considérable de
marquage des ceufs entre les Telenominae et les Scelioninae.

Dans ce comportement, le stade d’évolution de P'héte intervient
fortement pour certaines espéces, faiblement pour d’autres. L’activité
des oophages dans les diverses séquences de ponte varie par ailleurs
suivant les pontes-hotes.

Une action de I'Age des oophages et de la taille de I'hdte sur le
comportement de ponte est observée.

En ce qui concerne lagressivité des femelles, il est signalé que
A. rungsi est, de toutes les especes testées, la plus attractive.



CHAPITRE X

DETERMINISME DU SEXE DE LA DESCENDANCEL

A. Contrdle interne et externe du sexe

Toutes les espeéces oophages parasites dezs punaises des blés au
Maroc sont bisexuées et présentent une parthénogenese arrhénotoque.
Ce caractere n'est pas général chez les Telenominae. Ainsi Telenomus
nakagawai est unisexué¢ et a une parthénogenese thélytoque (Hokyo
& al., 1966). Le probleme de la détermination génétique du sexe, n’a
pu étre abordé dans cette étude. On sait cependant par les travaux
de DREYFUS & al., 1944 que les males sont haploides & chromosomes
sexuels X et que les femelles sont diploides a chromosomes XY. Seul
le chromosome X serait transmis au nucleus femelle. Chez le méle,
au cours des divisions spermatogoniales, une division équationnelle
du chromosome X conduirait & la formation de deux chromosomes
différents destinés, 'un X a une spermatogonie qui dégénererait, I'autre
Y ou hétérochromosomz a une spermatogonie qui, apres deux divi-
sions de mAturation, la premiere équationnelle, la seconde abortive,
donnerait naissance & deux spermatides. Les Telenominae offrent donc
un type de spermatogenése trés différent de ce qui est généralement
connu chez les hyménopteres.

Le contrdle externe du sexe, souvent déterminé chez les Hyménop-
téres parasites par la taille de I'hdte, est des plus courants: ULLYET,
(1936), FLANDERS, (1939), NARAYANAN & al., (1959), AuBerT, (1959).
En ce qui concerne les Telenominae SAFAVI, (1968) a pu cependant
montrer que le taux sexuel des parasites issus des pontss a ceufs trés

petits de Stollia inconspicua H. S. ou des pontes a ceufs nettement plus
gros d'Eurygaster integriceps, est comparable, Nous avons repris cette
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étude 4 la suite de lanalyse du taux de parasitisme d'un millier
d’ceufs isolés d’Aelia acuminata donnés par pur hasard & une souche
d’A. rungsi et qui nous a révélé une sex-ratio anormalement basse de

4 %.
B. Déterminisme du sexe par la taille de I'hote

1. Essai I

20 femelles A. rungsi primipares, fécondées sont réparties
sur 10 pontes d’A. acuminata et 10 pontes d'E. austriaca 2 raison
d’'une ponte par femelle. La ponte des parasites est suivie ceuf par
ceuf. Toute répétition avec un ceuf superparasité fut recommencée.
Les ceufs sont isolés aprés parasitisme et numérotés dans Pordre ou
ils ont été parasités. Dans 2 cas slrs seulement, le premier ceuf para-
sité donna naissance & une femelle. L’hypothése de REMAUDIERE &
SKAF, (1963) et la démonstration de SAFAvi, (1968) selon laquelle
le premier ceuf parasité déposé dans une ponte-hétz est un méle était
donc vérifiée. Par contre, le caractére absolu de cette loi est mis en
cause. Le pourcentage de déviations a cette loi pour 100 cas a pu
étre relevé pour les espéces suivantes :

A. djadetschBHo 4
A. semistriatus 12
A. grandis 7
T. reticulatus 17
A. rungsi 4
A. rufiventris 3
T. ghorfii 37

Ces résultats confirment ce que 'on observe assez fréquemment
dans la naturz : des pontes ol la totalité des ceufs parasités ne donnent
naissance qu’a des femelles. Aucune différence significative n’a été
observée entre les taux sexuels moyen des oophages issus des 10 pontes
d’Aelia et de celles d’Eurygaster ce qui semble confirmer P’hypothése
de SaFavi: la taille de I’hdte, w’intervient pas sur le déterminisme
du sexe.

2. Essai I

40 femelles A. rungsi primipares, fécondées sont réparties
en 2 lots de 20 femelizs. L’un suit le méme processus expérimental
que dans le premier essai. L’autre également, mais, au lieu d’'une ponte,
un ceuf unique est donné isolément & chaque femclle. Dans chaque
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TABLEAU XII

Fréquence du sexe issu du premier ceuf parasité (isolé ou
appartenant a une ponte) par des femelles de A4. rungsi
fécondées et primipares.

Ponte

héte Eurygaster Aelia
Origine du Ponte Euf Ponte CEuf
1er cenf isolé isolé
Nombre de & 10 3 9 2
Nombre de ¢ 0 7 1 8

cas, seul le premier ceuf parasité par chaque femelle a été conservé.
Les résultats sont groupés dans le TABLEAU XIL

On voit donc que la taille de I’hdte intervient fortement dans le
déterminisme du sexe. Ce n’est pas la dimension de l'ceuf qui entre
en jeu, mais la dimension de Uhodte, en loccurrence la ponte toute
enticre.

Nous verrons que Ies grandes masses d’ccufs ont une influence
inhibitrice sur la premiére activité de ponte. Un ceuf isolé a, au con-
traire, une action stimulatrice sur cette activité. Les vibrations de
I’antenne dss femelles sont plus intenses, le temps de recherche du site
de ponte plus court. En disséquant des femelles deux minutes apres
Pintroduction de loviscapte, on sapercoit que la valvule de la sper-
mathéque est largement ouverte. Des femelles disséquées juste au
début de la danse du marquage montrent que 2 & 3 spermatozoides
sont décelables dans la zone proche de louverture du canal de la
spermathéque. Par contre, les femelles disséquées alors qu’elles para-
sitent le premier ceuf d’une ponte de 12 ceufs ne présentent générale-
ment aucune ébauche d’ouverture de la wvalvale spermathécale. Ce
nest qu'a partir du deuxieme ceuf parasité que ce phénoméne est
visible. Le déterminisme du sexe chez les Telenominae est lié essentiel-
lement au fonctionnement de la spermathéque. Celui-ci est activé par
fes hotes de petite taille.

Il existe donc effectivement une relation entre la taille de I'héte
et la fécondation mais on peut dire avec AUBERT pour ses Pimplines
« que cette relation apparait plutdt comme un fait statistique que
comme un fait absolu »,
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Deux types de déterminisme sexuzl par la taille de I’hdte peuvent
étre décelés chez les Hyménopteres :

a. le type DzIERZON, (1845) ou les ceufs déposés dans de petites
cellules ou de petits hotes donnent naissance a des femelles. Il se
retrouve chez Apis mellifica et certains Telenominae.

b. le type FaBre, (1879-1890) ou les ceufs déposés dans de
mémes conditions donnent naissance a des maéles :

— Cas des Ichneumonidae
Genres Campoplix et Exeuterus (CHEWIREUV, 1913)
Genres Pimpla, Apechthis et Itoplectis (AUBERT, 1959)

— Cas des Chalcidiens
Genres Pleurotropis et Elasmus (TAYLOR, 1937)
Genre Metaphycus (FLANDERS, 1939)

— Cas des Braconides
Genre Alysia (HoLpawAy et SMiTH, 1932)

— Cas des Apides
Genres Osmia et Anthidium (FABRE, 1879-1890)

Les déterminismes cités s’operent par lintermédiaire de lactivité
de la spermathéque et sont également fonction, du moins dans le cas
des Telenominae, de la vitesse avec laquelle est émis le premier ceuf
et du temps qui sépare le passage de deux ceufs successifs. Il n’est pas
impossible que d’autres facteurs puissent provoquer son excitation et
donner ainsi lieu a Pouverture de la valve et 2 la fécondation. Le
réveil hivernal pourrait étre 'un de ces facteurs et expliquer la sex-
ratio relativement basse de la descendance des femelles hivernantes au
début du printemps. La densité de population chez 4. grandis (VIKTO-
ROV, 1968) influencerait la sex-ratio en faveur des méles. Nous avons
observé cette action de la densité sur tous les Asolcus, Trissolcus,
Telenomus et Gryvon de nos élevages. Par contre, a I’encontre de I'au-
teur précité, nous n'avons pas constaté la persistance de cette influence
apreés isolement des femelles.

WILSON & WOOLCOCK, (1960), WiLsoN, (1962) signalent pour
Ooencyrtus submetallicus How., parasite d’ceufs de Nezara viridula
un net déterminisme de la sex-ratio par la température. Un tel déter-
minisme n’a pu étre isolé chez les Telenominae.

D’autres facteurs également peuvent modifier la valeur de la sex-
ratio : la non coincidence des males et des femelles dans Tespace ou
dans le temps, celle-ci trouvant son origine soit dans lagressivité des
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miles en cas de surpopulation, soit dans la disparition accidentelle
du premier possesseur male de la ponte. Une différence de résistance
entre les deux sexes aux actions du milieu est également possible.

Résumé

Ce chapitre groupe quelques données intéressant le déterminisme
du sexe de la descendanc:.

Il est rappelé combien le déterminisme génétique du sexe des
Telenominae differe de c:lui des autres hyménoptéres en particulier
par la présence chez les femelles d’un hétérochromosome d’origine
spermatogoniale.

Une déviation importante de la loi du déterminisme sexuel i€
au premier ceuf parasité d’une ponte, est relevée. Elle peut atteindre
37 % des cas chez T. Ghorfii. Il est montré que la taille de I'hote
(la ponte toute entiere comparée a un seul ceuf) intervient fortement
dans ce déterminisme. Ce dernier est expliqué par une activité accrue
de la spermathéque dans le cas des petits hotes et ralentic dans le
cas des grands hotes. Deux types de déterminisme sont reconnus chez
les hyménopteres, le type FABRE et le type DZIERZON.

Drautres facteurs responsables d’un déterminisme sexuel possible
sont évoqués : la température, le repos hivernal, la densit¢ des popu-
lations, la non coincidence dans le temps et dans l'espace des deux
sexes, la mortalité différentielle.



CHAPITRE XI

FECONDITE ET POTENTIALITE
DE PONTE SPECIFIQUE

La mise en évidence d’'une fécondité moyenne spécifique significa-
tive serait, selon SAFAvi, (1968) impossib'e, les variations individuelles
de la fécondit¢ au sein d’'une méme espéce étant trop importantes.
Celles-ci expliquent effectivement les différences de fécondités moyen-
nes par femelle relevées chez une espece, par exemple de 40 ceufs
(ALEXANDROV, 1947-1949) et de 100 ceufs (SMOLYANNIKOV, 1939)
chez A. semistriatus.

Le fait de disposer pour chaque espéce, d’'une population homo-
gene qui résulte de plus de 240 générations consanguines élevées sous
des conditions identiques, favorables et contrd'ables, avec, en parti-
culier, des hotes de moins de 48 hzures d’4ge, nous a permis d’isoler
non pas une mais des potentialités de pontes spécifiques. Nous les
avons exprimées par le nombre moyen par femelle d’eeufs ovariens
pédicellés disponibles, ou parfois d’ceufs réellement pondus. Le nombre
d’ovarioles par espéce, la fécondité des femelles hivernantes et Pin-
tensit¢ de la premiére ponte ont également été examinés.

A. Nombre d'ovarioles

Pour un méme nombre d’ceufs accumulés par ovariole, la fécon-
dité est d’autant plus grande que le nombre d’ovarioles est plus élevé.
Ainsi, des espéces comme A. djadetschko, T. vassilievi, A. grandis,
a 11 ovarioles, sont donc plus favorisées que d’autres 4 8 ovarioles
comme A. rungsi, A. semistriatus, T. simoni. Cependant nous verrons
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que des especes a 8 ovarioles comme A. basalis peuvent &tre trés
fécondes, mais, dans ce cas, la fécondité est essentiellement due au
nombre exceptionnel d’ceufs par ovariole. Inversement A. protogyne
n’'a généralement qu'un seul cenf pédicellé dans chacun de ses 11
ovarioles et ne peut donc avoir, malgré ce nombre élevé dovarioles,
quun potentiel immédiat de ponte limité.

B. Nombre d'ceufs pédicellés par ovariole
1. Technique

Nous avons mis au point une technique extrémement rapide et
commode pour calculer le nombre d'ceufs pédicellés par ovariole. 11
suffit de disséquer les femelles dans du Ringer, de prélever les ovaires,
de les disposer dans du Giemsa RAL rapide R pendant 5 minutes puis
de les placer dans une coupelle contenant de I'eau distillée. Les ovaires
se gonflent, éclatent et laissent s’écouler les ceufs qui sont colorés en
bleu. Pour chaque estimation, le dénombrement des ceufs, extréme-
ment simple et rapide, est fait sur les ovaires de 10 femelles. Les femel-
les proviennent d’ceufs parasités et mis en élevage a 25° et a une
HR. de 80 %.

2. Influence de Pdge des femelles

Le tableau XIII groupe les résultats obtenus a partir de femelles
fécondées, primipares, nourries, et disséquées, soit immédiatement, soit
24 heures, 48 heures et 72 heures apres leur émergence.

On constate que toutes les especes, A. basalis exceptée, ont, 2
I’éclosion, moins de un ceuf en moyenne par ovariole ; A. basalis
a, par contre, dés son émergence, atteint un stock d’ceufs important.
Chez les autres espéces le nombre d’ceufs par ovaire augmente avec
'Age et s stabilise entre le 2° et le 3° jour. La constance de la moyenne
d’cufs par femelle et par espéce a partir de cette période est assez
remarquable et permet de séparer un groupe d’espéces a grand stock
d'eufs (A. basalis, T. vassilievi, A. grandis) d’'un groupe d’especes pau-
vres en ceufs ovariens. Il est cependant difficile de ranger le premier
dans le type pro-ovogénique et le second dans le type synovogénique
de FLANDERS, (1950). Tout au plus peut-on parler d’une tendance
vers 'un ou Pautre de ces types. L'ovaire des Telenominae est a
ranger, comme I'a d’ailleurs fait BROUSSAL, (1966) pour le Charipidae,
Charips ancylocera, dans un type intermédiaire entre celui pro-ovogé-
nique et synovogénique. Le phénomene de résorption des ceufs con-
sécutif A Uabsence d’hdtes n’est pas trés apparent. En effet, 144
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TAaBLEAU XIII

Variation du nombre moyen (m) d'ceufs pédicellés ovariens

par femelle en fonction de la durée de vie imaginale chez des

femelles primipares accouplées, nourries et issues d'ceufs de
Graphosoma semipunctata FABR.

OH 24 H 48 H 72 H 144 H
EsPECES m Ecart m  Ecart m Ecart m Ecart m  Ecart
type type type type type
A. basalis 40 53 52 12,9 59 11,9 60 20 61 12,8
A. vassilievi 3 1,7 35 53 41 7,7 46 6,3 40 9,4
A. grandis 6 4,6 28 7,3 36 4,5 40 4,7 41 5
A. rufiventris 8 73 24 2,4 25 34 26 1,7 27 1,4
A. semistriatus 5 62 21 3,1 33 42 32 3,1 33 4,6
A. pseudoturesis 8 55 23 2,6 24 4,5 28 4,6 28 3,’{
A. rungsi 9 83 20 4,8 22 4,6 26 53 26 4,1
A. ghorfii 8 45 16 3,7 23 42 28 58 29 3

heures aprés I’émergence, on observe toujours une méme constance
d’ceufs ovariens dans les ovarioles. Ces ceufs sont toutefois de taille
réduite de moitié, ce qui indique que I'oosorption est réelle. L'exis-
tence d’un équilibre entre le rythme de maturation et celui de résorp-
tion ovocytaire est également possible.

3. Influence de Phéte dorigine

Le potentiel de ponte des oophages issus d’Aelia (TABL. XIV)
est, dans tous les cas, inférieur au moment de I'émergence a celui des
parasites issus d’'eufs de Graphosoma. La quantité de vitellus disponi-
ble dans I'ceuf hote (les ceufs d’Aelia ont un volume qui est environ
moiti€¢ de celui des Graphosoma) pourrait jouer sur ce potentiel. Par
la suite, cet écart reste encore perceptible, méme 48 heures apres
I'’émergence, sauf pour deux espéces: A. rufiventris et A. rungsi.
Ces dernieres, qui semblent justement dans la nature étre des parasites
relativement spécifiques d’Aelia, trouveraient donc, soit dans la qualité
des substancss assimilées a partir de I’hote, soit dans l'alimentation
imaginale, la capacité d’augmenter leur ovogenése.
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TaBLEAU XIV

Nombre moyen d'oeufs pédicelliés ovariens par femelle, immédia-
tement et 48 heures aprés |'‘émergence.

0H 48 H

ESPECES m Ecart m Ecart
Type Type
A. basalis 36 14,1 46 26.9
A. vassilievi 1 1.4 34 7.1
A. grandis b 4,7 34 9,7

A. rufiventris 2 1 34 4
A. semistriatus 2 2,2 24 3,7
A. pseudoturesis 3 1,7 24 4,8
A. rungsi 0 2 29 3,6
T. ghorfii 1 0,3 20 3,7

Oophages issus d’Aelia cognaia, fécondés et nourris

TABLEAU XV

Nombre moyen d'ceufs pédicellés ovariens par femelle
Microbracon gelechiae AsHM. Deux séries d'essais ont été effectués
48 h et 96 h aprés I’émergence

48 h 96 h

EsPECES m Ecart m Ecart
Type Type

A. basalis 48 16 60 29

T. vassilievi 21 7 42 6
A. grandis 33 3,6 37 3,4

A. rufiventris 17 6 21 33

A. semistriatus 23 5,6 31 28
A. pseudoturesis 22 4,4 23 2,6
A. rungsi 19 4,1 15 2,8
T. ghorfii 22 5,6 19 3,1

Qophages primipares non nourris et fécondés
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4. Influence de Palimentation imaginale

La nécessit¢ d’une source de nourriture protéinée tout le long
de la vie des femelles synovogéniques pour la production des ceufs
est connue (FLANDERS, 1950, DE BAcH, 1964). Cependant, si I'on
compare les moyennes d’ceufs ovariens par femelle du tableau XIV
(femel'es nourries) avec celles du tableau XV (femelles non nourries)
deux constatations peuvent étre faites.

1. Durant les premiéres 48 heures, lalimentation favorise indiscuta-
blement I'ovogencse chez certaines espéces, particulierement chez A.
basalis, T. vassilievi, A. rufiventris et A. semistriatus. D’autres espéces
sont moins sznsibles a cette prise de nourriture préreproductrice :
T. ghorfii, A. pseudoturesis et A. grandis.

2. Lors de la 96° heure de jeline, on remarque que le nombre d’ovo-
cytes 4 considérablement augmenté et est devenu voisin de celui des
feme’les qui ont été nourries sauf chez 2 espéces: A. rungsi et
T. ghorfii. Tout s’est donc passé comme si les oophages avaient pré-
levé sur leurs propres réserves les éléments nécessaires & 1'ovogeneése.
Pour A. rungsi et T. ghorfii il y aurait oosorption, phénoméne observé
également chez ¢’autres groupes d’Hyménoptéres par FLANDERS, (1962 a).
Deux espéces, A. rufiventris et A. semistriatus ont présenté au cours
de cet cssai des variations individuelles de la fécondité (soulignées
par les écarts types élevés) que nous n’avons pu expliquer.

5. Influence de la ponte

Un exces d’ceufs hotes (10 pontes) par femelle est donné a des
femelles primipares agées de 48 heures nourries et fécondées. Un
jour aprés, les pontes sont retirées et le quatrieme jour, le comptage
des ceufs ovariens est effectué aprés dissection des femelles. L’essai
a porté sur des ceufs d’Aelia cognata et de Graphosoma semipunctata.
Les résultats sont groupés dans le tableau XVI.

Etant donné que tous les ceufs accumulés jusqu’a 1'dge de 48 h
ont été pondus entre 48 h et 72 h, ceux comptés 2 96 h correspondent
a la vitesse de l'ovogentse en 48 heures. Celleci est & nouveau plus
é'evée chez les oophages issus d'eeufs de Graphosoma sauf pour
A. rufiventris et A. basalis. Pour ces pontes-hotes, lintensité de l'ovo-
genese est particulicrement remarquable chez T. vassilievi, A. gran-
dis, A. rungsi, et A. basalis. Pour les pontes-hdtes d’Aelia le classe-
ment differe fortement, les espéces les plus fécondes se rangeant dans
Vordre suivant: A. basalis, T. vassilievi, A. rufiventris et A. rungsi.



260 J. VOEGELE

TABLEAU XVI

Nombre moyen d’ceufs pédicellés ovariens par femelle

(Eufs de Eufs

Graphosoma d’Aelia
EsPECES m Ecart m Ecart
Type Type
A. basalis 26 7,8 37 15,3
T. vassilievi 41 4,5 27 8,4
A. grandis 32 11,1 16 3,6
A. semistriatus 18 9,6 9 9,6
A. rufiventris 15 6,1 21 4,7
A. pseudoturesis 14 9,8 14 3,7
A. rungsi 27 2,8 21 3,4
A. ghorfii 16 5,8 9 2,4

Qophages primipares fécondés, nourris, mis avec un excés de pontes-hotes le 2¢
jour ; pontes reurées le 3¢ jour et femelles disséquées le 4¢ jour. Essai effectué
sur oophages issus d’ceufs d’Aelia et de Graphosoma.

Si I'on excepte A. rungsi, il semble au contraire que ce sont les especes
a grand pouvoir de stockage des ceufs qui ont la vitesse de vitellogenese
la plus forte en rapport avec la ponte. L’activation de la ponte par la
disponibilité de I'hdte est peu apparente comparée a celle décrite par
LABEYRIE, (1960) chez les Ichneumonidae.

La fécondité spécifique semble davantage li¢e chez les Telenominae
au nombre d’ovarioles, 3 la vitesse de la vitellogenese propre a l'espece,
A I'Age et A l'apport nutritiel tant de I’hote d’origine que de la vie
imaginale.

6. Influence de la copulation

Le nombre moyen d’ccufs ovariecns d’une femelle vierge primipare
4gée de 48 h et nourrie est le suivant, I'écart type étant indiqué entre

parenthése.

A. basalis 38 (13 ) A. semistriatus 25 (6 )
T. vassilievi 28 (13 ) A. pseudoturesis 21 ( 3,3)
A. grandis 25 (6 ) A. rungsi 20 ( 2,6)

A. rufiventris 20 ( 2,4) A. ghorfii 19 ( 2,4)
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Ces résultats comparés au tableau XIV montrent que dans tous
les cas, le nombre potentiel des ceufs est ici 1égeérement influencé par
la copulation, les femelles vierges présentant un nombre d’ceufs géné-
ralement inférieur & celles qui ont copulé. On retrouve ici des résultats
trés voisins de ceux obtenus par BRroussaL, (1966) sur Aphidius
rapae.

C. Fécondité des femelles hivernantes

Nous avons pu suivre la fécondité de plusieurs femelles oophages
appartenant a six espeéces prélevées sous écorce d’zucalyptus le 8-1-1967
prés de Poued Beht, route de Rabat. Cette étude porte sur les résultats
individuels de 10 femelles par espéce. Les parasites furent mis en
présence d’ccufs d'A4. cognata a 25°C aprés 24 h de nourriture. Les
pontes étaient renouvelées tous les 2 jours:

TABLEAU XVII

Parameétres de la fécondité individuelle moyenne de 10 femelles
hivernantes par espéce oophage
(m = moyenng, o= é&cart type).

Fécondité % de pontes maximum
totale moyenne  Sex-ratio parasitées ) "
ESPECES en ceufs par moyenne a sex-ratio de fecopfi ie
femelle nulle journaliére
m o m '3 m ¢ m 7
G. monspeliensis 76 20 15 7 51 21,6 29 5,2
T. histani 76 23,2 9 4,7 78 9 29 1,4
T. vassilievi 111 25,7 17 14,5 47 i5 28 3,8
A. semistriatus 83 14,6 21 11,8 35 10.1 69 7
T. ghorfii 88 13,7 20 241 38 219 17 5
A. grandis 101 52 18 17,1 50 27 34 9,2

On voit que, si la fécondité totale moyenne est treés variable d’une
femelle a lautre chez une méme espéce (écarts types élevés), le maxi-
mum de fécondité journaliere représente une expression de la poten-
tialité de ponte spécifique avec des écarts moyens significatifs.

La sex-ratio de la descendance est assez surprenante et différe
beaucoup de celle observée chez les oophages au printemps et en été.
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Elle est trés hétérogene. Le fait le plus marquant dans presque tous les
cas, est le pourcentage élevé de pontes n’ayant donné mnaissance
qu’a des femelles. La sex-ratio est généralement faible et peut méme
étre nulle. L’intensité de ponte la plus forte se situe le premier jour
chez A. semistriatus et intéresse plus de 75 % de la fécondité totale.
Chez les 3 autres espéces étudies, elle varie du 1*" au 8° jour de
ponte et ne porte que sur un pourcentage pius réduit de la descendance
totale.

D. Importance de la premiére ponte

Afin de connaitre les rapports qui pouvaient exister entre le nom-
bre d’ceufs ovaricns pédiceliés et le nombre réel d’ceufs pouvant étre
pondus 2 un instant donné, nous avons procédé i Yessai suivant. Pour
6 femelles par espeéce et pour 3 Ages croissant, c’est-a-dire O h, 24 h,
72 h, nous avons fourni a chaque femelle parasitée 5 pontes de 12
ceufs d’A. cognata réunies en ooplaque. La ponte des femelles a été
suivie ceuf par ccuf et [e comportement marqué. Les résultats sont
groupés dans la F1c. 37.

1. Femelles néonates

Certaines espéces sont, au moment de 1’émergence, dans l'inca-
pacité de pondre bien que les femelles possedent des ceufs pédicellés
évolués :

T. truncatus T. histani
A. rufiventris T. scutellaris

La pupart ont une fécondité réduite ne dépassant pas 10 ceufs,
et donc proche de la quantité¢ d’ceufs ovariens pédicellés qu’elles rece-
lent. Une seule espéce fait exception A. basalis. Celle-ci, malgré ses
ovaires remplis d’ceufs, ne pourra pondre normalement tant qu’elle ne
se sera pas longuement alimentée. La noursriture interviendrait donc ici
non plus tellement sur la vitellogenese, ce que nous savions déja, mais
sur émission des ceufs elle-méme.

Une espeécz A. grandis, présente la particularité intéressante, mise
en évidence également chez un Ichneumonidae par LABEYRIE, (1960)
d’une stimulation considérable de ovogenese par la présence de I’héte.
A la fin de la ponte Iz nombre d’ceufs émis dépasse le nombre d’ceufs
pédiceliés ovariens existant avant le début de la ponte.
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FiGure 37

Intensité de la premiére ponte chez diverses espéces oophages'_
en fonction de I'dge, & 25° et en présence d'coplaques constituées
de 5 pontes de 12 ceufs d'A. cognara '

Moyenne des ceufs parasités marqués, calculés, par espéce oophage,
a partir de 6 répétitions.
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2. Femelles de 24 heures, nourries, primipares et fécondées

Seule T. heydeni s’est montrée indifférente aux pontes. Un lot
d'especes : A. pseudoturesis, A. rungsi, T. scutellaris, A. rufiventris
protogyne et T. simoni semblent encore peu fécondes et pondent
seulement la moitié environ des ceufs quelles possédent dans leurs
ovaires. Pour toutes les autres espéces l'augmentation de la ponte est
sensible, particuliérement chez A. basalis, A. djadetschko, A. grandis.

3. Femelles de 72 heures, nourries, primipares et fécondées

Dans la figure 37, les espéces sont rangées par ordre de fécondité
décroissante. On voit que cet ordre, T. vassilievi excepté, correspond
a peu pres A celui figuré dans le tableau XIII. Le nombre d’ceufs o
la ponte n’a pas été suivie de marquage (Cest-d-dire les tentatives
de pontes) est sensiblement constant et la ponte multiple d’'une femelle
dans un méme ceuf un phénomene relativement rare.

Résumé

Ce chapitre concerne la mise en évidence de fécondités et de
potentialités de pontes spécifiques qui ne sont pas obligatoirement liées
au nombre d’ovarioles. Une technique extrémement rapide de comp-
tage des ceufs pédicellés est signalée.

Diverses influences sur la potentialité de ponte sont analysées ;
Pinfluence de I'dge montre lexistence d’un groupe d’espéces proovo-
géniques et d'un autre synovogéniques.

L’influence de I'héte d’origine s’expliquerait & la fois par la quan-
tité¢ et la qualité de 'alimentation larvaire.
L'influence de I'alimentation imaginale est forte au jeune 4ge

mais peu apparente ensuite du fait d’une mobilisation des réserves
pour l'ovogenése.

L’influence de la ponte, exceptionnellement faible pour des hymé-
nopteres, favorise par ailleurs davantage les espéces proovogéniques.

La copulation agirait légerement dans un sens favorable i Ia
ponte.

Le repos hivernal met en évidence une fécondité totale réelle trés
variable suivant les individus mais avec un maximum de fécondité jour-
naliere spécifique. La ponte réelle des oophages permet de retrouver
certains résultats de la potentialité de ponte spécifique, les échelles de
classement des especes par fécondité ou par potentialité décroissante
se superposant.



CHAPITRE XII

COMPETITION INTRA ET INTER SPECIFIQUE

La plupart des auteurs cités dans le chapitre IX ont observé que
Peeuf parasité marqué n’était généralement pas reparasité et que,
lorsque le cas se produisait, I'élimination de lceuf ou de Ia larve
surnuméraire survenait a chaque fois. SAFAVI, (1968) dans une excel-
lente étude préliminaire, démontre que la reconnaissance des ceufs
marqués n’est pas liée a la trace du trou de ponte mais est d’origine
olfactive. Il l'anihile par le lavage des ceufs a lacétone et, grice a
cette méthode, obtient plusieurs cas de superparasitisme entre 6 espéces
de Trissolcus prises deux a deux. L’analyse des compétitions ainsi
provoquées lui révele que certaines espéces sont constamment éliminées
par d’autres et que le décalage entre le début du développement du
parasite et du superparasite permet a chaque espéce d’étre éliminatrice
lorsque sa larve est, soit légerement plus &4gée, soit beaucoup plus
jeune que la larve concurente.

Nous avons repris ses travaux et étendu Dlanalyse de SAFAvi a
huit nouvelles espéces.

A. Reconnaissance des ceufs marqués

1. Reconnaissance des ceufs marqués par la femelle qui les a pondus

Les femelles reconnaissent généralement les ceufs qu’elles ont
parasités comme le prouve le parasitisme des ooplaques de 60 ceufs
par une méme femelle. Cette régle n’est cependant pas absolue. Il
arrive que des ceufs effectivement marqués et réexaminés soient rapi-
dement acceptés, reparasités et remarqués. Le nombre d’exceptions,
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moyen d’apreés nos observations s’éléve chez A4. basalis et T. vassielivi
par exemple au 1/8 des ceufs parasités marqués. Certaines espéces,
cependant, refusent systématiquement de pondre dans des ceufs déja
marqués. Il en est ainsi pour la plupart des espéczs qui ont une faible
capacité de ponte initiale : T. simoni, T. ghorfii, T. heydeni, A. rufi-
ventris protogyne et T. scutellaris. Deux especes: A. rufiventris et
A. semistriatus, sont & méme de parasiter en moyenne plus de 26
ceufs sans jamais se tromper.

2. Reconnaissance des ceufs marqués par une femelle de la méme
espéce mais autre que celle qui a marqué lzs ceufs

a. Technique

Les ceufs d’une ponte d’Aelia cognata préalablement repérés topo-
graphiquement par des cercles sur une feuille, sont donnés & une
femelle parasite. Les ccufs parasités marqués sont pointés sur le papier
au fur et & mesure. Tout ccuf non marqué est supprimé. La premiére
femellz est retirée de la ponte et on recommence I’essai avec une
deuxiéme femel'e de la méme espéce. On marque d’un numéro d’ordre
les ceufs superparasités marqués. Six répétitions sont effectuées par
espece et pour 4 intervalles de temps séparant le moment ol la deuxié-
me femelle est introduite dans le tube & essai de celui ou la premiére
en est éliminée : O h, 24 h, 48 h, 72 h.

Les nombres moysns d’ceufs superparasités et marqués par la deu-
xiéme femelle de chaque espeéce sont groupés dans la Fig. 38. Les
valeurs correspondant & lintervalle de 48 heurss, trop proches de celles
observées pour Vintervalle de 72 heures n’ont pas été représentées sur le
graphique.

b. Résultats

A 0 h, les femelles de quelques especes A. grandis, A. djadetschko,
T. ghorfii et A. rufiventris se comportent effectivement comme Ila
femelle qui a pondu et marqué les ccufs pour la premiere fois. Cette
discrimination entre des ccufs déja parasités et non parasités diminue
brutalement pour devenir nulle chez A. basalis et A. rungsi.

A 24 h, et au-deld, la plupart des especes reconnaissent osten-
siblement les ceufs parasités marqués méme si les traces de marquage
sont supprimées a l'acétone. Un autre phénomene intervient ici: celui
de la localisation par la femelle, dans I’ceuf hote, d’une larve mobile
parasite,
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3. Signification interspécifique du marquage

Le marquage spécifique et non interspécifique a déja été signalé
par CUMBER, (1964) chez A. basalis. Nous avons czpendant pu démon-
trer que le marquage présente également une signification interspéci-
fique.

a. Choix préférentiel de pontes non parasitées

Deux pontes d’A. cognata, I'une parasitée, 'autrz non parasitée,
sont données & une femelle oophage. On constate que les oophages por-
tent leur choix sur la ponte déja parasitée, avec une fréquence nettement
plus élevée et cela pour toutes les especs, sauf T. reticulatus.

b. Stimulation de la premi€re activité de ponte

Par ailleurs nous avons calculé I'inverse du temps T mis pour
superparasiter et remarquer le premier ceuf déja parasité. Cette étude
porte sur 12 espcces oophages. Chaque espice a été confrontée avec
chacune des 12 autres & des intervalles séparant le superparasitisme
du parasitisme simple de 0 h, 24 h, 48 h et 72 h. Pour chaque com-
binaison deux & deux, il a été effectué six répétitions. Les résultats

consignés dans la Fic. 35 représentent donc la moyenne de —:rl—
calculée par espece sur 12 X 6 — 72 répétitions.

La également apparait un phénoméne assez surprenant que l'on
retrouve chez T. simoni, T. vassilievi, A. semistriatus, A. djadetschko,
A. rufiventris et A. rungsi: les pontes qui viennent d’étre parasitées
par une autre espéce provoquent, chez l: deuxiéme parasite, une sti-
mulation nette de 'activité initiale de ponte (F1G. 36 D). Ce facteur est
souvent, d’ailleurs, le plus influent, spécialement chez T. vassilievi, A.
djadetschko, et A. rungsi. Cette action diminue rapidement au fur et a
mesure que s’accroit I'espace de temps qui sépare le marquage du premier
parasite et la prise de possession de P'ceuf ainsi parasité, par le deuxie-
me oophage. Les femelles sont donc sznsibles & la substance émise
par le premier parasite et réagissent par une stimulation dans la prise
de possession de I’héte V.

¢. Nombre moyen d’ceufs superparasités

Il comp'ete la valeur moyenne -_11,—- calculée précédemment et

(1) Cette stimulation ne se manifeste que pour le superparasitisme du premier
ceuf de la ponte héte. Elle est suivie, pour les ceufs suivants, par une pertur-
bation du comportement de ponte : recherche du site de ponte fortement pro-
longé avec abandons et reprises fréquentes de I'ceuf i parasiter, piqlire sans
¢mission de l'ceuf, superparasitisme de ses propres ceufs..,
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correspond, dans ce méme essai, au nombre moyen d’ccufs superpara-
sités et remarqués par femelle en 60 minutes. Les résultats groupés
dans la Fi6. 38 montrent essentiellement que toutes les espéces sont
susceptibles de superparasiter et remarquer les ceufs qui viennent d’étre
parasités et marqués mais dans une proportion moindre que si les
ceufs hotes avaient ¢té indemnes de parasitisme. L’espéce la plus
« aveugle » dans ce sens semble étre A. rungsi. La réticence a pondre
dans les ceufs déja parasités est la plus forte, lorsque le stade du
parasite inclus est doué de mouvement (premier stade a 24 h, troisiéme
stade & 72 h). Dans ce cas, les oophages, apparemment, doivent recon-
naitre les ceufs déja parasités, non pas a la trace du marquage, mais
aux mouvements de la larve parasite.

B. Compétition intraspécifique

Si 'on écarte les cas, extrémement rares, ou 2 larves peuvent
achever leur complet développement dans un méme ceuf (SAFAVI,
1968) (M, on peut prendre pour régle qu'un seul individu subsiste apres
¢limination de tous 'es autres. SAFAVI cite le cas de 5 ceufs de
T. vassilievi dans un méme hoéte. Le nombre de 7 & 10 individus
parasites par ceuf dans les élevages trop denses est relativement fré-
quent et nous avons méme dénombré dans un ceuf parasité par
T. ghorfii, 32 larves néonates du 1°* stade. La pauvreté du vitellus mis
a la disposition des tératocytes primaires pourrait également expliquer
ce développement monoembryonnaire.

C. Compétition interspécifique

Nous avons vu que le superparasitisme soit intra, soit inter-
spécifique, est normal. Il doit se produire dans la nature, et par con-
séquent il est intéressant de connaitre la résultante des compétitions
qui vont se créer entre les larves parasites dun méme ceuf. Selon
Hokyo & al., (1966 b) cette compétition peut conduire & la suppression
des larves surnuméraires soit par le combat que livre la larve néonate
mieux armée, soit grice & la capacité que présentent certaines especes
de pouvoir déchirer les tissus d’embryons hotes évolués, soit par la
suppression physiologique consécutive a un développement larvaire
plus rapide d’une especz par rapport a Pautre. Cest cependant au
travail trés important de SAFAVI que lon doit la meilleur étude de

cette compétition.

(1) Chez d’autres Telenominae, Telenomus fariai par exemple DREYFUS et al;
(1944), ZeLeDpoN, (1957), plus d’une dizaine de nymphes peuvent se développer
dans le méme cguf héte et donner naissance & des imagos,
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Nous 'avons étendue a 12 espéces oophages et pour des décalages
séparant le parasitisme szcondaire du parasitisme primaire de 0, 24,
48 et 72 h.

1. Pourcentage d’émergence des superparasites

Les ceufs superparasités marqués obtenus au cours des différents
essais précédents ont donné naissance tant0t au superparasite, tantot
au parasite primaire.

La Fic. 39 montre, pour chaque espéce, le pourcentage d’éclosion
moyen du superparasite par rapport au nombre d’ceufs superparasités
marqués et se’on le laps de temps séparant le superparasitisme du para-
sitisme. Plus cat intervalle est grand et moins le superparasitisme a des
chances de vaincre. Lorsque le décalage entre DIéclosion des deux
larves est trés grand I’avantage ne revient donc plus a la larve la plus
jeune. Les espéces dominantes se'on ce graphique sont surtout 7. vas-
silievi, A. rungsi et T. histani, les espéces dominées: A. grandis et
A. basalis.

2. Compétition entre 12 especes oophages prises deux a deux

Nous avons réuni dans la Fic. 40 tous les cas ou les sorties
de superparasites sont plus abondantes que celles des parasites primaires.

On constate qu’il n'existe que 7 combinaisons ol le superparasite
élimine & cent pour cent le parasite primaire, ce sont:

a. Superparasitisme absolu

1. dans le superparasitisme immédiat

T. vassilievi contre A. grandis et A. semistriatus (combinaison
également signalée par SAFAVI, 1968)

A. rungsi contre A. basalis

T. histani contre A. semistriatus et A. grandis

G. monspeliensis contre A. basalis

2. dans le superparasitisme différé de 24 h,

T. vassilievi contre T. ghorfii

b. Superparasitisme partiel

La FiG. 40 met en évidence de facon spectaculaire la situation
particuliere de deux especes A. grandis et A. basalis qui s¢ comportent
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comme especes dominées. 4. grandis semble tout spécialement sensible
au superparasitisme puisqus A. basalis et T. heydeni sont les seules
espéces a ne pas la dominer. Deux types de classement peuvent étre
obtenus celui ol les espéces sont rangées d’aprés le nombre de com-
binaisons ol elles se révélent dominantes

T. vassilievi + 10 A. djadetschko + 3
T. histani + 7 A. semistriatus + 2
A. rungsi + 6 A. simoni 4+ 2
T. heydeni + 6 A. rufiventris + 2
T. ghorfii 4+ 4 A. basalis 0
G. monspeliensis + 4 A. grandis 0

Celui ol les espéces sont classées d’aprés le nombre de combi-
naisons ol elles sont dominées

A. grandis 13 T. simoni 3
A. basalis 8 T. histani 2
A. semistriatus 4 T. reticulatus 1
A. rufiventris 4 T. vassilievi 1
G. monspeliensis 4 T. rungsi 1
A. djadetschko 3 T. heydeni 0
T. ghorfii 3

Peuvent donc étre classées comme espéces naturelles & tendance
dominatrice les espéces T. vassilievi, A. histani, A. rungsi et T. hey-
deni. Inversement, les espéces les plus vulnérables sont A. grandis et
A. basalis mais cette sensibilité au superparasitisme disparait lorsque
la compétition intervient alors que le parasite primaire est a I’état
larvaire (sauf pour les compétitions avec T. vassilievi, T. ghorfii, T.
histani et A. djadetschko). Lorsque 1’écart de développement entre
les deux antagonistes est important, le succés du superparasitisme est
d’ailleurs, en général, rare (F1G. 40).

D. Cas particulier des ooencyrtus

Ces oophages se révélérent tellement différents des Telenominae,
tant par leur constitution anatomique et physiologique, leur mode de
développement et leur comportement de ponte, qu’il nous a semblé
préférable de réserver pour un travail ultérieur, I'étude approfondie
dz ce groupe. On se reportera avec intérét pour de premicres géné-
ralités, & la publication de MAPLES, (1937) sur Qoencyrtus johnsoni
How,
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Nous tenons cependant a signaler dés maintenant les résultats
d’une expérience préliminaire (TABL. XVIII) qui démontrent une supré-
matie incontestable des Ooencyrtus en cas de superparasitisme. Nous
avons exposé a 30° des lots de 60 ceufs d’Aelia acuminata au parasitisme
d’ Ooencyrtus préalablement nourris pendant 24 heures :

Lots A et B — Chaque série comporte 8 lots d’ceufs soumis
chacun au parasitisme d’une espéce oophage donnée.

Lots C et D — Chaque série, d’abord traitée comme précédem-
ment apres avoir €été retirée hors de la présence des oophages, est
soumise pendant 24 h au parasitisme d’O. fecundus a raison de 6 femel-
les fécondées par lot.

Lots E et F — Méme essai que C et D mais chaque lot recoit
12 femelles d’0. fecundus au lieu de 6.

Lots G et H — Méme essai que A et B mais les lots de pontes
au lieu d’étre soumis au parasitisme de diverses espéces oophages sont
exposés chacun a 6 femelles d’O. fecundus.

On voit que, dans tous les cas, les O. fecundus I’emportent dans
la compétition simultanée dans un méme ceuf. Cette suprématie est
par ailleurs absolue car tous les ceufs d’oli sont sortis les Scelionides
ne présentaient pas l'extrémité du pédoncule de I'ecuf d’O. fecundus
ce qui atteste qu’ils n‘avaient pas été superparasités,

TABLEAU XVIII

Nombre d’'adultes éclos de chacun des lots d'ceufs parasités
ou superparasités

(Eufs superparasités

A B C D E F G H

ESPECES

T = Scelionidae

T T T O T O T O T O O O
O = Qecencyrtus

T. scutellaris 59 59 13 41 4 47 9 48 1 47 48 46
A. semistriatus 57 58 2 51 1 50 0 57 1 53 49 58
A. rufiventris 56 51 13 41 10 41 10 46 25 28 45 46
A. rufiv. protogyne 52 57 11 31 6 40 4 49 4 52 59 357
A. basalis 56 58 13 41 16 42 15 36 9 46 138 45
G. monspeliensis 57 55 0 53 1 48 1 50 1 58 59 57
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FIGURE 40

Schéma de la compétition entre 12 espéces oophages prises 2 a 2.

B Abasalis
D A.djadetschko
Ga Agrandis

Go T ghorti

Gy Gmonspeliensis
H  Theyden;

Hi Thistani

R Arungsi

Ru Arufiventris

S Asemistriatus
St Tsimoni

V' Tvassiliev:

PARASITISME | wmEeD!RT

Espéces intérieures et extérieures au grand\ cercle : espécs:s/ superpara-

sitées. — Especes sur le grand cercle — especes superparasrfes. — Trait

fort = superparasitisme absolu. — Trait fin = le 2° parasite ’'emporte
dans plus de 50 % des cas.
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Les montages sous lame et lamelle aprés coloration au bleu de
toluidine montrent que P’action du parasitisme d’O. fecundus est beau-
coup plus brutale que celle des Scelionides. Tout le contenu vitellin
de T’héte, ses corps étrangers y compris, est complétement désorganisé.

Un autre avantage que possedent les Qoencyrtus sur les Scelio-
nides est la faculté¢ de parasiter tout aussi bien les ccufs hdtes évolués
que frais. Des larves d’Aelia prétes a éclore sont ainsi complétement
désorganisées par lzs séerétions de D’appareil venimeux puis digérées
par les sécrétions de la séreuse de I'ceuf puis de la larve parasite.

Un troisiéme atout des Ooencyrius dans la compétition parasitaire
est représenté par la possibilité d'un développement de 1 & 8 individus
par héte suivant la taille de l'euf (2 a 3 généralement chez les
Aelia). Ainsi, la perte de la progéniture par superparasitisme a Din-
térieur de l'espéce est atténuée et en méme temps 1'Ooencyrtus perd
moins de temps par ceuf pour la découverte d'un hote.

Un quatrieme avantage est représenté, comme nous ’avons déja vus,
par sa résistance aux fortes températures (F1G. 29, 30).

Ils détruisent enfin un nombre appréciable des hétes par piqfire
suivie de succion,

Les QOoencyrtus ont cependant un point faible : leur extréme len-
teur & parasiter leurs hotes : plus d’une heure parfois par ceuf.

E. Conclusion

Le pouvoir de discrimination selon SIMMONDS, (1956) est la faculté
d’'un parasite de distinguer les hotes déja parasités de ceux qui ne
le sont pas. Il ne semble se traduire chez certains Scelionides ni par
une faculté restrictive de ponte (SALT, 1934 ; LrLoyp, 1935 ; ULYETT,
1949) ni par une faculté de deastruction des ceufs parasites surnumé-
raires (BROUSSAL, 1966) mais par la double faculté antagoniste res-
trictive et stimulatrice. Ainsi, une femelle A. basalis ne présente aucune
restriction de ponte en face d’ceufs déja parasités par une autre femelle
de la méme espece. Cette restriction est, par contre, élevée en présence
des ceufs qu’elle a déja parasités et marqués. Enfin, devant un ceuf
parasité par une autre espece que la sienne, son activité de ponte
initiale est stimulée.

Le pouvoir de discrimination dans cette famille prend une signi-
fication toute particuliére puisqu’il se manifeste & des degrés divers
chez toutes les espéces que nous avons examinées. Il devient pour
chacune delle, comme le dit LABEYRIE, (1960), le facteur primordial
de Tefficacité d’un parasite.



276 J. VOEGELE

Ce pouvoir de discrimination, diminuant considérablement d’unz
femelle parasitant ses propres ceufs déja parasités par elle 4 une femelle
parasitant les ceufs parasités par une autre femelle, mais de la méme
espece, il y a tout lieu de penser:

1. soit qu’il y ait un degré de perception accru chez chaque femelle
a sa propre odeur, ce qui, a priori, n’est pas a exclure.

2. soit quil existe, comme BonN, (1907) laurait déja signalé pour
d’autres Hyménopteres parasites, une mémoire topographique.

L’action stimulatrice que présente pour une femelle la présence
d’un hdte déja parasité par une femelle appartenant a une autre espéce,
doit laisser supposer que I’odeur laissée par cette derniére, au lieu
d’annihiler la ponte, I'active. Ainsi y aurait-il chez les Scelionides oopha-
ges plusieurs niveaux de sensibilité, I'un & sa propre odeur, l'autre,
a celle de son espéce et le troisitme & celui d’une autre espéce que
la sienne.

La discrimination entre un hote fraichement parasité et un hote
plus évolué indique que les modalités de la sélection des ccufs hotes
se font suivant le modéle proposé par LABEYRIE, c’est-a-dire, d’abord
une recherche externe, suivie, lorsqu’elle n’est pas négative, par une
recherche interne. Dans la premicre étape lorgane détecteur est le
flagelle de I'antenne, dans la deuxiéme,, I'extrémité de la tariere. D’apres
BroussaL le seuil de répulsion a partir duquel ’hdte n'est plus para-
sité serait pour beaucoup d’Hyménoptéres parasites atteint dés que
I'héte est infesté par une larve. Les Scelionides semblent assez bien
vérifier cette hypothése. A noter que Penfoncement superficiel de
Poviscapte chez les Scelionides, réduit considérablement la prospection
interne alors que chez les Qoencyrtus, au contraire, leur longue tariére
leur donne & ce niveau, de plus grandes possibilités.

L’élimination des larves surnuméraires chaque fois que le pouvoir
de discrimination est mis en défaut, ou au contraire orienté vers un
superparasitisme, est un phénomene général. Elle procéde par plusieurs
voies :

— une voie active : quelle que soit ’espéce, la larve la premiére
éclose élimine lintrus qui, en retard sur elle se trouve & I’état embryon-
naire ou larvaire. Ainsi a 26° chez (G.) semipunctata, T. vassilievi éclot
généralement entre 17 et 23 h de développement, A. grandis entre 23
et 30 h. A cette température, en différant de plus de 13 h le superpara-
sitisme par T. vassilievi, des pontes déja parasitées par A. grandis, on
constate que cette derniére espéce éclot avant le superparasite, qu’elle
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supprime. Ceci rappelle les résultats obtenus par SAFAVI dans la compé-
tition du couple A. grandis x T. itumidus. Cependant dans notre cas par-
ticulier, en ne différant le superparasitisme que de 4 a4 6 heures T. vassi-
lievi a souvent l'avantage. Enfin, toute ponte, d’abord parasitée par T.
vassilievi, puis ensuite reparasitée par 4. grandis, donne naissance exclu-
sivement a des imagos de la premiere espéce. Cet exemple montre que A.
grandis 4 lencontre de T. vassilivi ne peut survivre quand il se com-
porte en superparasite.

Il est probable que la suppression de la larve surnumeéraire s’opére
davantage par sécrétion salivaire paralysante que par le combat a l'aide
des mandibules et de ’éperon caudal, ce qu’atteste 'auréole de dissolu-
tion entourant la larve éliminée. Une action des teratocytes n’est pas non
plus a exclure.

-— Une voie passive : dans la compétition intraspécifique, la larve
surnuméraire appelée a disparaitre, survit le plus souvent alors que la
larve dite éliminatrice a déja franchi le deuxiéme et parfois méme le
troisiéme Age. La vitesse d’absorption du contenu de I'ceuf héte, qui est
considérable, serait, selon nous, prépondérante dans cette compétition.

On passe graduellement dans le groupe des Telenominae du
superparasitisme, ou, selon Fiskg, (1910) un hoéte est parasité par
2 ou plusieurs parasites en méme temps, a une recherche systématique
de prédatisme qui pourrait fort bien &étre l'une des étapes qui a conduit
certains parasites & devenir des hyperparasites.

Ainsi en face des ceufs quelle a déja parasités une femelle se
comporte en parasite primaire strict.

C’est le cas de tous les Telenomines que nous avons examinés.
Devant des ceufs parasités par une autre femelle de la méme espece,
le parasite peut se comporter, suivant les espéces, soit en parasite pri-
maire, cas de T. ghorfii, soit en parasite primaire superparasite donnant
lieu & une compétition entrz deux larves, cas de A. basalis et A. rungsi.
Le parasite primaire superparasite peut a son tour se comporter de
deux facons différentes: superparasiter sans que son comportement
de parasite primaire soit affecté (A. basalis), ou superparasiter avec
une faculté de ponte qui est stimulée (4. rungsi). L’agressivité marquée
dans la prise de possession de P'hdte, soit a I’état imaginal, soit a P'état
larvaire, chez cette derniére espece, agit dans le méme sens. Enfin le
terme final de cette transition entre le parasite primaire et le parasite
secondaire est observé au moins chez une espece : T. hevdeni, Celle-ci
peut déposer en effet un ceuf dans la larve du troisieme age de T. simoni.
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Il en écldt une larve qui évoluera a Pintéricur de la prénymphe para-
sitée. T. heydeni dans ce cas particulier, se comporte donc en endo-
hyper parasite.

L’action spoliatrice, prédatrice et brutale des QOoencyrtus sur les
parasites Scelionides, accusée par un choix préférentiel de pontes
d’Aelia déja parasitées par des Scelionides, est une autre étape parti-
culicre vers I'hyperparasitisme qui differe de celle ot T. heydeni
se comporte indifféremment en parasite primaire ou secondaire. Chez
les Ooencyrtus, deux possibilités ont lieu ; I'ceuf peut étre soit intercalé
entre la larve parasite et le chorion, soit a lintéricur méme de la
larve. Nous passons graduellement de la prédation, ou parasitisme pri-
maire, au superparasitisme a forme monoparasitaire (Scelionides) ou
polyparasitaire (Encyrtides) et enfin & I’hyperparasitisme qui peut étre
occasionnel ou recherché ecto ou endoparasitisme.

Résumé

Les données de ce chapitre intéressent la compétitivité intra et
interspécifique.

En ce qui concerne la reconnaissance des ceufs marqués il est
démontré que la discrimination entre les ceufs parasités et non para-
sités est effective mais non absolue chez les femelles responsables du
marquage. Chez les autres femelles de la méme espéce, cette discri-
mination ne persiste que chez quelques espéces (A. grandis, A. dja-
detschko, A. rufiventris, T. ghorfii principalement) et tant que le déca-
lage entre le superparasitisme et le parasitisme est bref. Lorsque ce
décalage est trés grand (plus de 24 h) une nouvelle discrimination,
tactile cette fois apparait.

Une nette préférence pour les pontes déja parasitées depuis peu
par uns autre espéce est constatée. Elle se traduit par une activité
de ponte accrue.

La compétition intraspécifique se révele courante. 32 larves de
T. ghorfii pouvant par exemple éclore dans un méme ceuf d’Aelia,
mais une seule survit aprés élimination de toutes les autres.

Dans le superparasitisme immédiat, la compétition interspécifique
de 12 especes prises deux a deux, révéle que certaines espéces se com-
portent en superparasites éliminateurs absolus (7. vassilievi et T.
histani contre A. grandis et A. semistriatus), G. monspeliensis et A.
rungsi contre A. basalis, d’autres en superparasites plus ou moins domi-
nants. Deux especes A. grandis et A. basalis sont toujours dominées.
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Dans le superparasitisme différé de 24 h seul T. vassilievi contre T.
ghorfii est toujours I'éliminateur. L’écart des éclosions entre les deux
espéces concurrentes expliquerait ces possibilités d’élimination. T'. vassi-
lievi, T. histani, A. rungsi et T. heydeni se comporteraient le plus sou-
vent en espéces dominantes dans le parasitisme immédiat a la suite de
leur développement embryonnaire trés court .

Il est montré que certaines espéces ne peuvent se comporter en
superparasites viables (4. grandis) alors que d’autres y parviennent (T.
vassilievi), mais uniquement dans le bref intervalle de temps durant lequel
il est possible que le parasite secondaire puisse éclore avant le parasite
primaire.

Le cas particulier des Ooencyrtus est examiné. Le comporte-
ment constant de ces derniers en superparasite éliminateur ainsi que leur
faculté de parasiter indifféremment les ceufs frais ou évolués, sont sou-
lignés.



CHAPITRE XIII

LE PARASITISME NATUREL

A. Hivernation

L’hivernation des parasites oophages a été décrite par ALEXAN-
DROV, (1948), RomaNova, (1953), CHTCHEPETILNIKOVA, (1958) en
Russie, MARTIN & al., (1961, 1962, 1963), SaFavi, (1958) en Iran
pour les especes suivantes : A. semistriatus, T. vassilievi, A. grandis,
A. basalis et A. rufiventris. Ces auteurs précisent que seules les femel-
les survivent et qu’elles émigrent principalement dans les infractuosités
de I’écorce d’espéces arboricoles variées : orme, murier, platane, peu-
plier, cerisier, poirier, etc. La zone exposée au Nord serait toujours
la région de 'arbre la plus favorable. Telenomus sokolovi, T. vassilievi
et A. rufiventris utiliseraient pour hiverner les restes des cultures.

1. Divers refuges au Maroc

Au Maroc, les plantes refuges les plus courantes sont les Pins
et les Eucalyptus. Dans ce pays, ni la fréquence, ni la densité des
oophages, ne semblent liées a [Porientation des diverses parties de
larbre. La répartition de captures effectuées sur Eucalyptus dans
Parboretum de I'Ecole Nationale d’Agriculture de Meknes en décem-
bre 1966, nous a, par contre, montré que c’est au niveau du collet
que sont rencontrées les plus fortes concentrations. IL’abondance des
diverses espéces est trés inégale ;
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G. monspeliensis 514 T. simoni 1
T. histani 67 A. djadetschko 1
A. grandis 53 A. pseudoturesis 1
T. vassilievi 42 T. chloropus 12
T. ghorfii 41 T. heydeni 4
A. semistriatus 22 O. fecundus 5
T. reticulatus 1

8

Contrairement 2 ce que SAFAVI a observé en Iran, T. vassilievi,
au Maroc, est relativement fréquent sous I'écorce des arbres. D’autres
refuges ont été trouvés: les chaumes (A. rufiventris, A. rungsi), les
feuilles mortes (T. heydeni, A. semistriatus) et méme les pierres
(A. grandis).

2. Postes d’observation et hivernation artificielle

Une technique d’observation assez simple a été utilisée avec
succés. FElle consiste & enfoncer un anneau de t6le galvanisée dans
Pécorce de l'arbre oli a été détectée une esptce parasite. On glisse
ensuite dans cet anneau un cylindre en plastique transparent finement
perforé ct fermé & une extrémité. Une ouverture obturée par un bou-
chon permet d’introduire dans cet hivernaculum des pontes hotes.
Parallélement & ces postes ol I’hivernation est, a lorigine, naturelle,
nous avons procédé a un essai d’hivernation artificielle le 20 octobre
1967 en introduisant dans les cylindres décrits précédemment 10 ¢
et 10 & par espéce et par cylindre. Les oophages &gés de moins
de 24 h provenaient d’'un élevage a 25° issus d’Aelia acuminata.
L’apport d’eau et de nourriture fut assuré régulierement. Deés le 25
octobre, tous les hyménoptéres, les males exceptés, avaient disparu
dans les crevasses de I’écorce. A compter de cette date 5 pontes d’Aelia
cognata furent apportées par cylindre et renouvelées hebdomadaire-
ment.

a. Du 25-X au 1-XT: 1a température est restée inférieure 4 20° aucune
ponte m’a été parasitée ; seuls les miles sont actifs.

b. Du 1-XI au 8-XI: la température a dépassé 20° dans le cylindre
le 4, 5, 6, 7 et 8 novembre. Grande activité trophique de vol et de
ponte. Les ceufs furent parasités totalement par A. grandis, A. semis-
triatus, A. basalis, partiellement par A. pseudoturesis, T. histani, A.
djadetscho, T. heydeni, O. fecundus et épargnés par T. vassilievi,
A. rufiventris, A. rungsi et T. ghorfii. Trois cylindres abritant des
femelles de A. grandis a hivernation naturelle présentérent des pontes
parasitées,
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€. Du 8-XI au 12-XI: la température resta en dessous de 20° sauf
le 12 qui fut une journée trés chaude. Tous les hyménoptéres sont
morts. L’essai est renouvelé le 16 novembre.

d. Du 16-XI au 14-1: la température est inférieure 2 20° sauf le
24, 25, 26 et 27 novembre. Aucune ponte n’est parasitée. Une activité
copulatrice de A. rufiventris et de T. ghorfii est observée du 24 au
27 novembre. Un male de T. ghorfii a méme été vu en train de s’ac-
coupler avec une femelle morte. Lz 6 janvier tous les males et la
moiti¢ des femelles sont mortes dans tous les cylindres.

e. Du 14-1 au 19-1: la température est au-dessus de 20°. Dans tous
les cylindres des femelles circulent et volent. Tous les ceufs ont été
parasités par T. vassilievi, A. grandis, A. rungsi, A. djadeischko, A.
semistriatus.

f. Du 19-1 au 16-3: la température est inférieure a 20°. Le temps
est froid et pluvieux. Toutes les femelles sont engourdies, certaines
sous le papier qui supporte la nourriture gélosée (T. ghorfii, A. rungsi,
T. heydeni). Les autres dans les infractuosités de I’écorce. Aucune
ponte n’est parasitée.

g Du 16-3 au 18-3: les journées sont trés chaudes et la température
atteint 25°. Les pontes ramassées le 21-3 montrent un parasitisme
partiel chez A. grandis, T. vassilievi, A. rungsi, T. ghorfii ot il ne
reste plus respectivement que 2, 11 et 1 femelles. Dans tous les autres
cylindres les femelles sont mortes.

Cet essai prouve indiscutablement que l'engourdissement hivernal
des oophages n’est pas un état continu et qu’il peut étre interrompu
par les températures dépassant 20°. Lors des belles journées ensoleil-
1ées d’hiver, les parasites quittent leur refuge se nourrissent et peuvent
méme pondre. Une autre constatation est la briéveté d’existence de ces
hivernants. Les maéles ne survivent pas plus de 50 jours et durant
ce méme laps de temps, on observe une mortalité importante des
femelles. La longévité maximale observée fut de 140 jours pour
T. ghorfii, 125 jours pour T. vassilievi et 123 jours pour A. grandis
et A. rungsi.

Nous avons remarqué dans tous les essais d’hivernation provoquée
une tendance au regroupzment des individus dans les 5 heures qui
suivent leur licher dans les cylindres. Les oophages s’alignent les
uns a coté des autres dans le méme sens pour ne se disperser que
24 heures apreés dans les infractuosités de I’écorce (V.

(1) Ce regroupement est un peu particulier chez les Ooencyrtus o les individus
se disposent en ligne les uns derridre les autres,
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B. Analyse du parasitisme naturel

1. Dolycoris numidicus HORV.

Le parasitisme de cette espéce mérite une attention particuliére.
Il est tres précoce (nous avons vu parasiter une ponte de Dolycoris
par A. grandis le 2-3-1961 sur Lupin & Meknes) et trés intense du fait
de l'absence d’autres hotes durant la période de ponte de ce pentato-
mide. La FIG. 41 montre la répartition du parasitisme sur 63 pontes
récoltées a Boufekrane sur un champ de lupin le 17 avril 1961. On
s’apercoit que toutes les pontes sont parasitées et que seulement dans
23,6 % des cas le parasitisme pour une ponte donnée est partiel. Ce
parasitisme incomplet concerne plus particulierement les ooplaques 2
grand nombre d’eeufs. Ainsi, il n’est que de 5 % sur 613 ceufs répartis
en pontes de moins de 15 ceufs mais passe & 23 % sur 346 ceufs répartis
en pontes de 15 & 36 ceufs et 48 % sur 147 ceufs répartis en pontes de
30 a4 46 ceufs. Cette modalité implique que les femelles des espéces con-
sidérées sont incapables de parasiter en une seul fois un grand nombre
d’ceufs, ce que nous savions déja. Le taux sexuel est trés bas de Vordre
de 14 %. L’on retrouve fréquemment deux méles par ponte et il est
a noter, qu'une fois sur cing, les pontes ne donnent naissance qu’a
des femelles. Le parasitisme mixte est réduit (6,3 % des pontes).
A. grandis est 'espeéce la plus active, suivie de A. semisiriatus et de
A. rungsi. D’autres espeéces ont été obtenues des ceufs de Dolycoris
au printemps, mais rarement : A. rufiventris, A. djadetschko, T. vassi-
lievi, T. ghorfii, T. histani et G. monspeliensis. Dé&s la fin mai, tous les
Telenominae cédent la place aux Ooencyrtus ;, Q. fecundus, O. teleno-
micida et O. nigerrimus.

2. Eurydema ornata L.

Suivant quz l'on se trouve en plaine ou en montagne, le parasi-
tisme naturel dii aux oophages est assez différent.

a. En plaine

D’un lot de cent pontes ramassées en avril 1961 dans la région
de Tifrit, nous avons obtenu un parasitisme de 55,9 %. Ce dernier
est surtout dii a l'action de A. semistriatus (45,1 % du parasitisme
total), suivi par A. grandis (21,8 %), A. rungsi (12 %), A. djadetschko
(5,3 %), O. fecundus (4,7 %). Dans cinq cas une ponte a été parasitée
par deux oophages différents. Enfin, 10 % des pontes ont donné un
parasitisme partiel.
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b. En montagne

L’analyse du parasitisme des pontes ramassées dans la région
d’Ifrane dz juin & septembre 1961 montre deux phases: 'une prin-
tanitre avec pour parasite principal A. grandis (75 %) suivi de A.
semistriatus (18 %), A. rungsi (4 %), T. simoni (3 %) et autre, esti-
vale, ou les Telenominae cédent la place aux Ooencyrtus. Dans cette
deuxie¢me périodz A. rungsi supplante A. grandis puis est, en fin d'été
a son tour ¢éliminé par O. fecundus. T. eurydemae, trés spécifique
des Eurydema, n’existe pas au Maroc. Malgré plusieurs tentatives
d’introduction cette espéce n’a pu s’acclimater dans ce pays.

»

3. Carpocoris fuscispinus BOH.

L’analyse du parasitisme de 97 pontes de Carpocoris fuscispinus
ramassées dans la région d’Ifrane du 17 juin au 18 aofit 1961 est
résumé dans le tablean XIX.

On retrouve une importance marquée, mais plus durable de A.
grandis, suivi de A. semistriatus, mais, tandis que cette derniére espéce
se maintient en aofit, la premicre, durant ce mois disparait complé-
tement.

L’importance prise par les Ooencyrtus en été, est comparable & ce
que nous avons vu chez Eurydema.

TABLEAU XIX

Analyse du parasitisme de 97 pontes de C. fuscispinus

Juin Juillet Aodit
Répartition A. grandis 91 48
T. vassilievi 2 1
du
A. semistriatus 7 32 31
parasitisme
0. fécundus 8 40
en % 0. nigerrimus 1 24
T. truncatus 10 5
Pourcentage d’ceufs parasités 93 85 81

Nombre d’ceufs récoltés 817 415 128
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4. Graphosoma semipunctata FABR.

Nous avons déja analysé (VOEGELE, 1966) le complexe parasi-
taire embryonnaire de ce Pentatomide, trés fréquent et en forte den-
sit¢ dans les piémonts du Moyen Atlas marocain. On en retiendra
les principales conclusions suivantes :

a. La richesses en espeéces du complexe parasitaire
A. grandis T. heydeni

A. rungsi T. chloropus

A. semistriatus G. monspeliensis
A. rufiventris . O. fecundus

A. djadetschko 0. telenomicida
T. histani O. nigerrimus

T. vassilievi

b. Le parasitisme qui agit en deux temps classiques: Au début
de la ponte du Pentatomide trois parasites A. grandis, A. rungsi
et A. semistriatus sont les principales espéces rencontrées. A la fin
de la ponte, c’est surtout un parasite secondaire (mais qui pz=ut éga-
lement se comporter en parasite primaire) qui devient dominant. Il
s’agit surtout d’0. fecundus.

5. Analyse du parasitisme naturel des Aelia
a. Difficulté et méthode de travail.

L’étude du parasitisme naturel peut étre effectuée de deux facons,
soit en recherchant dans divers biotopes des pontes de punaises, soit
en placant des pontes piéges dans des licux écologiques convenables.
Avec la premiére méthodz les données sont précises et correspondent
a la relation réelle hote parasite existant sur place. Malheureusement,
les pontes ne sont faciles & trouver gue dans les rares cas ol I'on
arrive 4 localiser de fortes densités en punaises. Dans le cas le plus
général, les Aelia sont a I'état dispersé et la découvertz d’une ponte
est problématique. Avec la deuxiéme méthode on court le risque de
voir la ponte piege se transformeér en hote de substitution. On peut
remédier 4 cet inconvénient en choisissant un milieu écologique ol
la présence des Aelia est démontrée. L’avantage des pontes pieges
réside dans le fait qu’on peut les distribuer par la poste a dz longues
distances et analyser le parasitisme d’un hodte quelconque, en loccur-
rence des Aelia, tout le long de 'annéz. De 1964 & 1966, nous avons
placé hebdomadairement, dans différentes stations, réparties dans tout
le Maroc, 10 pontes d’Aelia cognata par poste écologique. Nous avons
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ainsi pu accumuler une trés riche collection de pontes parasitées.
L’analyse d'un matériel aussi important n’est pas aisée mais elle
apporte des données intéressantes tant sur les variations annuelles sai-
sonniéres, que spaciales du complexe parasitaire.

b. Variations annuelles

L’intensité du parasitisme de chaque espéce oophage varie d’une
année a lautre. Trois especes sont en téte O. fecundus, A. grandis et
A. semistriatus mais, suivant lcs années, A. grandis par exemple, est
soit & la 1%, 2¢ ou 3¢ place. T. heydeni et A. rufiventris, bien repré-
sentés en 1964 sont a I'éiat e traces en 1965 et ont disparu en 1966.
Il en est de méme pour A. djadetschko qui, abondant en 1965, se
raréfie en 1964 et 1966.

Le pourcentage total des pontes parasitées chaque année de mars
A aolit est généralement faible ™ : 8 % en 1964, 10% en 1965
et 12 % en 1966. Le parasitisme naturel par les oophages semble
donc & priori jouer un réle limité dans la dynamique des populations
d’Aelia, ce qu'a déja souligné BrowN, (1962) pour A. rostrata en
Turquie. La raison de ce faible parasitisme ne doit pas étre recherchée,
comme le signale cet auteur, dans les groupements intenses des indivi-
dus de cette espéce, trés rares durant ces dix derniéres années au
Maroc, mais plutdt dans la dispersion, la distribution en plusieurs
localités et lintensité de la ponte de T'hobte.

¢. Variations saisonnieres

Les différentes espécss oophages n’apparaissent pas toutes en
méme temps et chacune d’elle présente une période ol l’accroissement
de son effectif est maximum : mars pour G. monspeliensis, avril pour
A. rungsi et T. vassilievi, mai pour A. grandis, A. semistriatus et
T. truncatus juin pour O. fecundus, A. rufiventris et A. basalis, juillet
pour O. telenomicida et A. djadetschko.

Certaines espéces numériquement peu importantes présentent un
réel intérét ; les uns du fait de leur précocité (4. rungsi, T. vassi-
lievi, T. ghorfii) les autrss, au contraire, pour leur adaptation aux
fortes températures tardives (A. rufiventris, O. fecundus, A. basalis).

(1) L’analyse du parasitisme de 1200 pontes d’A. cognata placées au cours du
mois de mai 1970 dans les emblavusrs de la région de Meknes indique un
parasitisme total de 40 % réparti entre les especes suivantes: A. rungsi
18 % ; A. semistriatus 7 % ; A. djadetschko 6 % ; A. grandis 3 % ; T. vassi-
lievi 2,5 % ; A. rufiventris 1,5 % ; G. monspeliensis 0,5 %. Au cours de
1970 le parasitisme est donc important et I'on voit que A. rungsi prédomine
Jargement,
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L’espéce qui semble la mieux adaptée a la période de reproduction
des Aelia dans les emblavures parait étre A. grandis; O. fecundus
qui se comporte & la fois en parasite primaire et secondaire prend
naturellement le pas sur cette espéce en arriére saison (juin, juillet).
En avril, période ol a lieu le dép6t des premiéres pontes d’Aelia,
les espéces parasites les plus intéressantes sont par ordre décroissant :
A. semistriatus, A. grandis, A. rungsi et T. vassilievi. En mai, période
ou la ponte des Aelia est la plus intensive, le groupe parasitaire
devient le suivant: A. grandis, A. rungsi, A. semistriatus, T. heydeni,
A. basalis. En juin, la plupart des ceufs d’Aelia pondus dans les embla-
vures sont déja éclos. Le reliquat de la ponte des Aelia hivernants
et la ponte relativement faible des générations successives ne suffit plus
qu'a maintenir la survie des espéces oophages. On peut également
souligner que, dans le cas des pontes ainsi exposées, aucun parasitisme
n'a été observé de septembre & février.

d. Variations géographiques

L’intensité et la richesse en especes du parasitisme embryonnaire
des Aelia est trés différent d’une localité & une autre. Certaines régions
se distinguent par une espéce oophage dominante qui peut parfois
leur étre propre: A. semistriatus pour Asni, A. grandis pour Meknes,
O. fecundus pour Marrakech et Fes.

C. Spécificité parasitaire
1. Les faits naturels

De nombreux auteurs ont tenté de mettre en évidence une spéci-
ficité parasitaire a partir des pontes de Pentatomides parasitées récol-
tées dans la nature. (MASNER 1958 ; CHTCHEPETILNIKOVA, 1958 ;
HIDAKA, 1958 ; BROWN, 1962 ; VIKTOROV, 1964, 1967 ; SAFAvi, 1968
Les résultats obtenus sont peu concluants et parfois, comme le dit
SAFAVI « plus ou moins contradictoires ».

T. eurydemae est la seule espéce chez qui une spécificité parasi-
taire marquée ait pu étre relevée. Selon' VIKTOROV, (1964) cette
espéce ne parasite en effet que les ceufs d’Eurydema ornata L. Sa pré-
sence sur ceufs d’E. oleracea 1. ou dE. festivae L. est considérée
comme exceptionnelle.

Des cas de spécificité plus accusée sont cependant connus chez
les Telenomus. Ainsi ZELEDON, (1957) signale que T. fariai en pro-
venance d’Amérique centrale est incapable de parasiter les pontes de
Triatoma infestans, hote normal de ce parasite au Brésil, (PELLEGRIDO,
1950).
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Selon BROWN, (1962) en Turquie et SAFAvI, (1968) en Iran, A.
tufiventris parasite rarement dans la nature et difficilement au labora-
toire les pontes d’Eurygaster.

Ainsi les différentes espéces se répartiraient en trois grands grou-
pes : les polyphages, les oligophages et les sténophages.

Au Maroc de toute évidence A. grandis, A. semistriatus, et Q.
fecondus sont polyghages. Ces deux espéces constituent généralement
les chefs de file des cortéges d’espéces oophages trouvés sur les divers
pentatomides. Abondantes, elles forment la masse principale du para-
sitisme naturel. A. rungsi et A. rufiventris, bien que trouvées dans la
nature a partir des ceufs des divers pentatomides cités dans cette étude,
se rencontrent plus fréquemment chez les pontes d’Aelia. A. basalis est
souvent l'espéce exclusive des pontes de Nezara, D’autres espices
T. ghorfii, T. vassilievi, G. monspeliensis, A. djadetschko, A. pseudotu-
resis apparaissent sporadiquement, parfois de fagon importante, puis
disparaissent pendant plusieurs années. De fortes variations s’observent
de toute facon qualitativement et quantitativement dans le parasitisme
des pontes d’'un pentatomide donné d’un mois, d’'une année et d’une
région & I'autre.

Parfois, la spécificité parasitaire n’est quapparente. A. rufiventris
rare sur ponte d’E. austriaca (dans les régions fraiches du Gharb) se
révele fréquente sur pontes d’E. Hottentota dans les régions plus chaudes
de Marrakech ou d’Ounara. Il est donc probable que ce soit la simple
thermophilie qui rende A. rufiventris plus active dans une région plutdt
que dans une autre ou sur pontes d’Adelia (tardives) plutdt que sur
pontes d’Eurygaster (précoces). La souche marocaine 2 linverse de la
souche iranienne se comporte indifféremment sur ’un ou P'autre de ces
deux hoétes dans les conditions du laboratoire.

Une différence de parasitisme est cependant nettement perceptible
entre les divers hétes. Les pontes de Dolycoris sont les plus recherchées
et les plus parasitées, suivies de celles des Aelia.

2. Discussion

Si I'on excepte la mise en évidence par SAFAVI (1968) dans les
conditions du laboratoire, de la polyphagie de A. semistriatus et de
A. grandis qui s’étend respectivement chez ces deux espices aux ceufs
de Coreides et de Planipennes, il n’existe pratiquement aucune étude sur
la spécificité parasitaire expérimentale proprement dite.

En réalit€ la capacité de discrimination entre divers hotes est sous
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la dépendance d’'une multitude de facteurs déja rencontrés au cours de
cette étude et que nous rappelons ci-apres :

a. La sensibilité olfactive aux parents qui peut étre attractive
(T. histani vis-a-vis d’A. cognata; A. semistriatus et A. vassilievis vis-
a-vis de E. austriaca) ou répulsive (A. semistriatus et A. vassilievi vis-
a-vis de A. cognata, A. rufiventris vis-a-vis de E. austriaca).

b. La sensibilité olfactive aux pontes hdtes (Choix des pontes
d’ Aelia de préférence a celles des Eurygaster).

¢. La sensibilité a la lumiere. Les Trissolcus fuient les fortes
lumiéres et tendent & rechercher les pontes du type Dolycoris et Eury-
gaster généralement situées a 'ombre tandis que les Asolcus moins
sensibles 2 la lumiére parasitent sans difficulté les pontes du type Aelia
habituellement exposées au soleil.

d. Le choix du site de ponte. Certaines espéces enfoncent I'ovis-
capte parallélement & 'axe de I'ccuf hote (espeéce adaptées aux grandes
pontes du type Nezara avec ceufs centraux ne pouvant étre parasités sur
les cotés : A. basalis (inédit) et A. nakagawai (Hokyo et al, 1966 a et
b). D’autres enfoncent leur oviscapte plus ou moins perpendiculairement
3 I'axe de I'ceuf hote (especes adaptées aux petites pontes a ceufs hdte
exclusivement latéraux : A. mitsukurii).

e. Sensibilité 2 la taille de I'héte ; les grandes pontes stimulent en
effet la ponte de A. grandis, A. basalis et A. rufiventris et freinent inver-
sement celle de A. rungsi.

f. Le nombre d’ceufs disponibles. Plus ces ceufs sont nombreux,
meilleure est Iadaptation de P’espéce au parasitisme des grandes pontes
(A. basalis vis-a-vis de Nezara).

g. Influence de la taille de V'hote. Selon SaFavi, (1968), les
espéces provenant d’hotes de grande taille dédaigneraient les hotes de
petite taille. II se crée donc une spécialisation parasitaire a la suite de
I'obstacle représenté par la taille de I'hote.

i. La mémoire topographique. Il est connu que de toutes les
especes citées A. basalis est celle dont le pouvoir de discrimination entre
les ceufs déja parasités et non parasités est le plus élevé. Cette espece
est donc adaptée aux pontes comportant un grand nombre d’ceufs.

3. Conclusion

Toutes les espéces en provenance de pontes de Pentatomide para-
sitées récoltées au Maroc, occupent une méme niche écologique ot elles
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exploitent, dans les délais les plus brefs des ceufs d'un méme groupe
d’Hétéropteres.

La spécificité, si elle existe, semble plutdt la résultante d’une mul-
titude d’influences qui, pour un héte donné, favorisent telle espéce plu-
tot que telle autres. Parmi ces forces agissantes on peut citer :

— La précocité ou la rapidité de développement de I’héte et du
parasite a la fois.

— La fécondité et l’aptitude a disposer plus ou moins rapide-
ment du stock ovocytaire.

— DLaptitude 4 exploiter des ceufs d’dge plus ou moins avancé.

— La résistance plus ou moins grande aux facteurs abiotiques.

— Laptitude de recherche parfois limitée & de faibles volumes.

— La sensibilité olfactive attractive ou répulsive vis-a-vis des
hétes ou de leurs parents.

— La recherche d’un habitat particulier.

— Le degré d’agressivité de chaque espece.

— La compétition intra et interspécifique.

Le fait quune méme espéce peut, dans les conditions du labora-
toire, parasiter non seulement les ceufs des punaises des blés mais égale-
ment ceux des autres pentatomides et parfois méme de familles éloignées,
confére, 4 la plupart des espéces du complexe parasitaire des Aelia une
large polyphagie.

Cependant, toutes conditions égales, les différents oophages, ne
sont pas identiques. A cOté d’espéces proprement oligophages spécialis-
tes d’Eurydema (T. Eurydema), de Nezara (A. basalis), d’autres se
signalent comme sténophages (A. rungsi et A. rufiventris vis-a-vis des
Aelia et des Graphosoma).

Résumé

Dans ce chapitre sont groupées quelques données sur T’hivernation
et le parasitisme des ceufs de punaises dans la nature.

Divers abris sont notés et il est montré que les oophages se réfu-
gient de préférence au niveau du collet de divers arbres. Des réveils
momentanés suivis d’accouplements et de ponte sont pour la premiére
fois signalés au cours du repos hivernal
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Des variations annuelles et de prédominances d’espéces dans cer-
taines localités sont signalées. Deux especes se distinguent l'une par
sa précocité (T. vassilievi), autre par sa présence durant les périodes
les plus chaudes (A. rufiventris).

En conclusion, un certain nombre d’arguments (développés dans
les précédents chapitres) sont proposés en faveur d’une spécificité
parasitaire riche en nuances malgré I'apparente polyphagic des espéces.

L’analyse des oophages issus de pontes parasitées dans la nature
et appartenant & Dolycoris numidicus, Eurydema ornata, Carpocoris
fuscispinus, Graphosoma semipunctata et aux Aelia révéle, au Maroc,
pour chacun de ces pentatomides, la prédominance de 3 espéces:
A. grandis, A. semistriatus et A. rungsi remplacées, en été, par les
Ooencyrtus.
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CONCLUSION GENERALE

Cette longue incursion dans un complexe parasitaire s'est révélée
fructueuse a bien des égards et dans des domaines variés.

En systématique

Grice a lisolement de lignées pures impossibles a croiser et
donnant tout I'éventail des variations morphologiques en fonction de
divers facteurs (nature et taille de I'héte, température), grice a 'étude
anatomique des individus de ces lignées, en particulier du cocon
de nymphose et du nombre d’ovarioles par ovaire, nous avons pu
séparer fréquemment des especes jumelles, déterminer sans ambiguité
36 espéces parasites et consolider la valeur des genres oll nous propo-
sons de les classer.

Le fait qu’aux données classiques morphologiques soient ajoutés
des critéres anatomiques (nombre d’ovarioles) écologiques (thermorésis-
tance) éthologiques (marquage des ceufs, agressivité) biologiques (carac-
tére protogyne) confére un caractére tout a fait original a la systéma-
tique des Telenominae.

En embryologie

Les divisions de mAturation et la fécondation chez les Telenominae
présentent un caractére trés particulier du fait quelles s’effectuent dans
fes voies extra-maternelles. Le déterminant germinal (Poosome) revét
également un rdle exceptionnel car il induit tour a tour les premiers
blastomeéres en cellules germinales, en cellules de la trophoséreuse
ou tératocytes secondaires et en cellules dont le devenir sera les téra-
tocytes primaires.

1’émission en 2 vagues successives d’éléments correspondant aux
cellules géantes, déja connues dans P'hemolymphe des hotes adultes
parasités par les braconides, est, tout a fait unique chez les insectes.

La fonction réelle de ces organites qui semble étre la digestion du
vitellus de I’hote s’oppose a celle des tératocytes des Ichneumonoidae
chez qui leur développement est justement irréalisable dans le vitellus de
P'hote.

Strictement inféodés aux réserves vitellines chez les Telenominae,
les tératocytes posent dans ce groupe un probleme particulier. Nous
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avons vu que I'embryon se développs fort bien dans un héte qui est
proche du stade de I’éc’osion. A ce moment le vitellus est inexistant
et les tératocytes disparaitront sans avoir pu, ni se multiplier, ni
saccroitre. Le parasite peut donc accomplir tout son développement
larvaire jusquau stade adulte sans I’aide des tératocytes. La fonction
précise que ces derniers doivent remplir, serait-elle liée uniquement
a la transformation du vitel'us de I’hdte ? L’allongement du cycle et la
fragilit¢ des aduites obtenus d’hétes évolués, donc avitellins, établissent
en tous les cas le caractere vitellophagien du parasitisme embryonnaire
des Telenominae.

Par ailleurs I’analogie de formation des tératocytes avec les cellu-
les de la lignée germinale est & rapprocher du phénoméne de la dégé-
nérescence dss germes polyembryonnaires.

En anatomie larvaire

Plusieurs adaptations concourrent au raccourcissement du cycle du
parasite :

1. L’¢volution du systtme nerveux montre une métamérisation tardive
mais compléte, qui, visible généralement chez les insectes dés le stade
de la bandelette germinative embryonnaire, n’apparait chez les Tele-
nominae qua la fin du 1°° stade larvaire. Ce déplacement d’une partie
de la morphogenése embryonnaire au stade larvaire constitue un gain
de temps certain dans le développement puisqu’il abrége d’autant la
vie embryonnaire, tout en aszurant la continuité de la croissance de
la larve. Il procure en méme temps une immunité précoce du parasite
vis-3-vis d’un superparasitisme, puisque la larve mobile semble préve-
nir toute nouvelle ponte parasitaire.

2. L’évolution de la structure de Pappareil digestif, montre également
un mécanisme ol la larve essaie de briler les étapes consommant plus
rapidement de vitellus qu’elle ne peut le métaboliser. Le dispositif
de la digestion extra-mésentérique qui lui est consécutif est tout a fait
remarquab’e. Cette accumulation considérable des réserves de I’hote,
donnera par ailleurs, au parasite, uns certaine autonomie vis-3-vis
du milieu et la possibilité de diriger toute son activité vers la repro-
duction.

3. L’ovogenese elle-méme et, au moins chez certaines espéces, la repro-
duction, sont normales dés I’émergence de I'ceuf héte sans quiil y ait
nécessité d'une prise de nourriture.

4. Le cocon de nymphose est également une formation qui se prépare
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trés tot, dés la fin du 2¢ Age larvaire. Il semble que les bandes colorées,
si spécifiques, soient liées a la présence de glandes épidermiques.

Ainsi assiste-t-on 2 une exploitation rapide et accélérée de I'hote,
grice : aux adaptations morphologiques (appendice caudal complétant
Paction des mandibules), & la structure particuli¢re du tube digestif et
peut étre aux tératocytes capables d’enfournar Dessentiel des réserves
de I'héte alors que le parasite est encore a un stade embryonnaire et
avant que ne soient complétement mises en place les structures larvaires
tel notamment le systéme nerveux.

Cette anticipation de fonction qui est dévolue a la larve avant
la mise en p.ace des structures larvairss typiques, fait du parasite selon
BEY BIENKQ, (1967) un < free living embryo » chez qui I’éclosion préma-
turée permet une alimentation anticipée.

Inversement, a peine le stade larvaire typique est-il atteint, que
commence la différenciation imaginale. On peut se demander §’il existe
vraiment un stade larvaire ou si 'on passe directzment du postembryon
a4 la nymphe qui est, en fait, le seul stade larvaire.

En anatomie imaginale

L'étude de la structure de l'appareil reproducteur est dzs plus
fructueuses. Elle monire une série de dispositifs orientés vers I'efficacité
et Péconomie du matéricl spermathécal : oviducte pair trés court,
courbure de l'oviducte commun, chambre de fécondation juste a Dorifice
du canal séminal, valve spermathécale. L’observation des piéces in copula
est particulierement intéressante puisquelle met en ¢évidence chez
les Telenominae Vexistance d’une double ouverture génitale: 1une
de ponte P'autrz d’accouplement, ainsi qu’un mécanisme amplectif, par-
ticulierement efficace, sous la dépendance du jeu antagoniste des valves
et de leurs articulations au niveau des valvifcres.

En autoécologie

VAN DER Krauw, (1950) la définit comme <« la science du rapport
de lindividu a I’égard des facteurs du milieu, actifs aussi bien que passifs,
biotiques comme abiotiques ». Il est évident que nous n’avons pu abor-
der que laction de quelques facteurs isolés, la température essenticlie-
ment, puisque c’est elle qui est, avec I'humidité, déterminante de la
survie des parasites dans les conditions estivales de la culture céréaliere
nord-africaine.

Ia véritable stratification des espéces du complexe vis-a-vis de leur
résistance 2 1’état imaginal, aux températures extrémes, explique, en
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partie, la présence des unes, trés tot au printemps, et celle des autres,
en plein ét¢. La thermophilie et la résistance aux températures de
plus de 50° pendant plus de 8 heures chez A. rufiventris sont tout 2 fait
remarquables. Il est donc normal que cette espéce, avec O. fecundus,
également thermo-résistante, dominent en arriére saison.

Une méme sensibilité aux températures élevées s’observe aux sta-
des préimaginaux. Il est intéressant de souligner que ce sont essen-
tiellement les stades initiaux qui sont les plus résistants.

Enfin, la vitesse de développement, directement fonction de Ia
température, et si variable d’une espéce a l'autre, expliquz la supré-
matie de certains parasites: A. grandis et A. semistriatus 3 toutes
les températures, A. vassilievi aux températures basses, A. rufiventris
et A. rungsi aux températures Elevées.

L’humidité a son tour, combinée souvent avec I'influence de la
température, joue parfois un role déterminant et limite les dominances
de certaines especes a des localités déterminées, séches dans les régions
fraiches et humides dans les régions chaudes, par exemple, pour
A. grandis, toujours humides pour T. scutellaris.

En synécologie et en éthologie

La synécologie, selon VaN DER KLAuUw, étant la science ou 1’on
étudie les individus qui sont en rapport direct et s’influencent mutuel-
lement, il est difficile d'en détacher I’étude du comportement qui lui
est intimement liée. Ces disciplines ont conduit & des résultats fonda-
mentaux :

a. Sur le déterminisme du sexe ou linfluence de la taille de
I’hote classique, contestée par SAFAVI, est cependant vérifiée.

b. Sur la fécondité. Nous avons décomposé la fécondité spécifique
potentielle de BRoOUSSAL en deux types.

Une fécondité potentielle intrinséque, essenticllement sous la dé-
pendance du parasite, de sa maturité physiologique et de son héte
d’origine. Elle correspond au nombre d’ceufs ovariens disponibles.

Une fécondité potentielle extrinséque sous la dépendance de fac-
teurs externes, tels la taille et la qualit¢ de I’h6te, la copulation et
I’alimentation.

Nous avons pu montrer que I'une et l'autre étaient trés proches.
Mais c’est essentiellement les modalités par lesquelles se déroule cette
fécondité dans le temps qui permet de faire les comparaisons les plus
utiles entre les efficacités des diverses espéces parasites.
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c. Sur le comportement de ponte

La découverte de I’hdte est évidemment le facteur prépondérant
de Dlefficacité d’une espece. Mais on observe dans cette découverte
plusieurs seuils de sensibilité suivant que l'hdte est proche ou éloigné
du parasite. Dans les fortes concentrations de pontes d’Aelia, certaines
espéces sont favorisées comme A. grandis, T. delucchi, T. vassilievi,
dans le cas de pontes-hotes dispersées, A. semistriatus, A. rungsi,
A. basalis, A. djadetschko sont les plus aptes & la détection de I'hdte.

La séquence de lacceptation de I’hdte dépend avant tout de 1’état
de ce dernier. La plupart dzs espéces refusent les hotes évolués. Cepen-
dant, deux au moins d’entre eclles, A. basalis et T. heydeni ont la
capacité de les accepter, la derniere semblant méme préférer des hotes
avancés aux hodtes a 1'état d’ceufs vite'lins. Le méme processus s’établit
vis-a-vis des ceufs déja parasités. Le refus coincide avec I’apparition
de la mobilité des larves parasites, déja établies en parasites primaires,
ou de celle de I'embryon hote évolué.

d. Sur le superparasitisme, multiparasitisme et hyperparasitisme

Ces résultats découlent de ceux observés a partir du comportement
de ponte. La séquence du marquage prévient avec efficacité, chez la
plupart des espéces, le superparasitisme, C'est-a-dire, le dépdt par une
femelle de deux cenfs dans un méme hote.

Par contre, le multiparasitisme ol deux femelles différentes appar-
tenant ou non a une méme espéce pondent dans un méme hdte, n'est
pas évité par le marquage des ceufs, sauf pour quelques oophages
dont A. grandis. Cette espece a un pouvoir de discrimination considé-
rable ce qui lui confére une efficacité notoire par rapport aux autres
oophages.

Le résultat de la compétition des larves parasites dans un méme
ceuf, résumé dans la figure 40, est révélateur de ce qui doit se passer
dans la nature. 4. grandis est, dans tous les cas, dominée, sauf par
deux especes: T. heydeni et A. basalis. A. basalis est de méme trés
fréquemment ¢liminée par la larve parasite surnuméraire. 7. histani,
T. vassilievi, A. rungsi et G. monspeliensis se comportent, non seule-
ment en multiparasites dominants, mais ont déja un comportement
d’hyperparasite puisque leur ponte est stimulée par les ceufs déja para-
sités par une autre espéce. Enfin, avec les Ooencyrtus, nous trouvons
tous les modes intermédiaires allant du parasitisme primaire, au super-
parasitisme toléré et non toléré, au multiparasitisme et enfin a I’hyper-
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parasitisme ou cette fois le parasite vit aux dépends du parasite
primaire.

Dans la lutte qui oppose toutes les espéces du complexe entre
elles, seules quelques espéces semblént jouer un rdle important :

A. basalis par sa forte fécondité, A. grandis par sa vitesse de déve-
loppement et sa résistance aux facteurs abiotiques et A. rufiventris du
fait de sa thermophilie dominent en tant que parasites primaires. IIs
perdront cependant, petit a petit, lcur suprématie, sous Daction des
hyperparasites qui, quoique dz vitesse de développement trés lente,
ont également une grande fécondité et résistent & des températures
relativement élevées.

T. vassilievi, sensible aux fortes températures, ne présente une
activité significative dans le complexe parasitaire que t6t au printemps,
ot son adaptation aux basses températures et & une recherche d’un
multiparasitisme ol il est presque toujours dominant, lui donne une
relative supériorité.

A. rungsi occupe une place non négligeable parfois dominante due
essentiellement a sa forte agressivité, a son développement rapide, & son
superparasitisme d’oll il sort toujours vainqueur et a sa résitance aux
fortes températures.

En lutte biologique

La production massive des oophages est possible et indépendante
des hotes que ’on peut trouver dans la nature. Elle se distingue ainsi
de ce qui a été entrepris jusqu’a ce jour contre les punaises des blés
au Moyzn Orient et en Russie méridionale. L’élevage industriel des
Graphosoma est réalisable a grande échelle et permet d’obtenir, &
partir des ceufs de ces Pentatomides, des oophages en quantité illimitée.

Plus nuancé quant aux perspectives dz lutte biologiques, ces études
de laboratoire auraient besoin d’étre complétées par une étude écolo-
gique de terrain qui n’a pu jusqu’alors qu'étre ébauchée. Il conviendrait
de préciser quels sont les facteurs qui, dans le milieu naturel; limitent
réellement I'efficacité de ces especes. Le travail présent a surtout permis
d’expliquer le pourquoi de la substitution de certainss espéces dans le
temps et dans I’espace mais il serait maintenant utile de savoir pour-
quoi aucune de ces espéces, prises isolément ou en groupe, n’arrive
a juguler les pullulations de Punaises malgré un potentiel biotique théo-
riquement élevé. Est-ce que !a solution réside uniquement dans le trai-
tement biologique, ou dans la manipulation du milieu ou dans Passo-
ciation des deux méthodes ? rien n’est encore totalement démontré,
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APPLICATIONS AGRONOMIQUES

Les punaises des céréales ont été et demeurent une menace séricuse
pour les cultures des céréales vivrieres et notamment les blés du Maroc.
Or, ces cultures ne supportent pas les frais importants qu’entralne une
lutte chimique généralisée. C’est pourquoi le Directeur de la Recherche
Agronomique nous a chargé d’étudier les possibilités d’instaurer la lutte
biologique contre ce fléau, lutte que I'on croit devoir étre moins onéreuss=.
Il importait avant tout de connaitre Iidentité des espéces nuisibles, le
détail de leurs meeurs et de leur physiologie, de faire 'inventaire de leurs
ennemis naturels et d’en étudier le comportement et les rythmes de mul-
tiplication. Les résultats des recherches entreprises sur ces différents
objectifs font ’objet de cette theése.

Ces résultats révelent les points faibles dans le rythme de vie des
punaises et de leurs pullulations; ils renseignent sur les possibilités de
Iemploi rationnel des insectes auxiliaires. La connaissance des mceurs
des punaises permet, d’autre part, d’influer sur le milieu pour provo-
quer des facteurs limitants ou rendre simplement plus efficaces ceux qui
ont été reconnus.

Il apparait tout d’abord que la surveillance constante des popula-
tions est indispensable pour permettre I’évaluation des risques de pullu-
lation, donc des dégits importants. Ceci revient a dire qu’il est indispen-
sable de maintenir une station de surveillance et d’aver-
tissement qui permette de prévoir & temps les mesures a prendre.
Cette station aurait pour tiche essenticlle d’estimer péricdiquement la
densité des populations dans les zones de repos hivernal, puis d’évaluer
les populations immigrantes dans les cultures dés le printemps et pen-
dant tout I'été. Des prélévements mensuels dans les zones réguliérement
envahies permettraient d’estimer P’état morphofonctionnel et de définir
le risque potentiel que présentent les populations analysées.

De tous ces enseignements, le responsable des avertissements
pourrait prévoir les dates et le degré d’importance des infestations. Ces
estimations devraient étre communiquées dans les plus brefs délais aux
chefs responsables qui les diffuseraient parmi le monde agricole, aussi
bien auprés des organismes publiques quez des particuliers, groupés ou
non.

Une fois ce role d’avertissement accompli il serait indispensable de
suivre régulierement le déroulement du cycle évolutif et, en tenant
compte des photopériodicités, de prévoir soit 'apparition d’'une nouvelle
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génération, soit au contraire, 'arrét des multiplications et la migration
immédiate vers les stations d’estivation d’abord, puis d’hivernation. Par
des prospections — et éventuellement en utilisant le marquage des
insectes — il y aurait lieu de reconnaitre les zones de rassemblement
sur lesquelles il sera possible d’intervenir dans la limitation de popula-
tions, par exemple par élimination de certaines plantes refuges (Atrac-
tylis humilis dans le cas de Vespece A. germari).

Il serait nécessaire quune publicité écrite (brochure ou tract) et
méme visuelle (films et photographies) soit effective auprés des céréali-
culteurs pour qu’ils soient bien avertis du probléme que posent les
punaises des céréales. Ces documents devraient faire connaitre les
meeurs des especes nuisibles et utiles et porter I'indication des méthodes
de lutte que I'on peut préconiser de fagon & rendre la présence des
punaises des blés dans les champs, économiquement supportable.

Ces méthodes de lutte sont de plusieurs ordres ; la lutte chimique
bien que cotliteuse a déja été expérimentée par nos prédécesseurs dans
ce pays et devrait étre entreprise lors d’invasions soudaines et massives
sur de grandes surfaces. Les recherches entreprises dés 1960 par la
Recherche Agronomique marocaine ont montré que le poudrage au
méthylparathion a la dose de 125 g de M.A./ha permet de détruire la
totalité d’une population d’Aelia en moins dz 24 h. En effet 'emploi des
solutions huileuses de parathion & bas volume doit étre écarté en raison
de la rémanence des huiles sur des épis. A cette méthode onéreuse, le
ramassage 3 la main, pour primitif qu’il soit, est & préférer si 'on se
trouve en présence de fortes concentrations sur de faibles surfaces
(refuges hivernaux ou regroupements printaniers). Ces ramassages
manuels ne sont vraiment rentables que lorsque les punaises sont ras-
semblées sur les épis, c’est-a-dire aux heures fraiches de la journée le
matin et le soir et par temps calme.

Parallelement au ramassage un ensemble de mesures culturales doit
permettre, par sa généralisation. une limitation trés importante du nombre
des punaises dans les cultures de céréales. Cest ainsi que les désherbages
soigneux effectués tot dans la saison et éliminant principalement les
graminées adventices, déterminent des conditions défavorables a la con-
centration des individus. Malgré la tendance actuelle de la généralisation
des pailles courtes qui sont trés attaquées par les punaises, il serait
souhaitable de cultiver dans les zones habituelles de pullulations des
variétés précoces ou semi précoces A paille haute. Le semis dans les
champs de blé de plantes picges telles que, le Lolium perenne (une ligne
tous les 10 passages du semoir) permettrait un ramassage presque total
des punaises rassemblés, sur cetfe nourriture préférée. Le Lolium peut
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étre récolté par la suite comme fourrage. Enfin une moisson précoce,
trés rapidement achevée dans une aire déterminée, permet d’éviter les
plus gros dommages sur les grains de blé tout en privant de nourriture
les larves et adultes de la nouvelle génération de punaises. Cette méthode
a déja éié recommandée dans la région de Meknes et a regu I'approba-
tion des céréaliculteurs,

Il reste & estimer ce que ’on peut attendre d’une lutte biologique
qui consisterait essentiellement & Iicher dans les cultures envahies un
grand nombre d’individus de différentes especes utiles. Dans le cas pré-
sent, il s’agit esseniicllement de minuscules Hyménoptéres Proctotru-
poides dont les femelles pondent dans les ceufs des punaises & I'intéricur
desquels la larve se développe en dévorant 'embryon. La génération
suivante de punaises en est pratiquement supprimée. De tous les essais
entrepris il apparait que l'emploi de ces insectes auxiliaires est extré-
mement délicat et nécessite encore des recherches précises sur divers
points particuliers de la biologic des espéces reconnues susceptibles
d’agir avec efficacité dans les conditions des cultures de céréales au
Maroc. Sur dix-neuf espéces autochtones testées aussi bien au labora-
toire que dans la nature, six seulement peuvent, lorsque les conditions
climatiques particulieres a chacune d’entre elles se présentent, étre
localement tres efficace.

11 serait encore nécessaire, par des lachers concommitants de ces six
espéces dans une méme localité d’étudier les effets de concurrence qui
sont a prévoir et la compétition interspécifique. Des essais systéma-
tique sont entrepris actuellement pour déceler d’éventuelles incompati-
bilités entre les espéces.

N .

11 est toutefois & signaler que l'espece Asolcus rufiventris a plus de
chance de se montrer efficace dans les stations chaudes (séches ou
humides). Asolcus grandis et A. semistriatus recherchent de préférence
les zones & températures moycnnes mais la premicre réussit dans les
stations séches, la seconde, dans les stations humides. Trissolcus histani
s’accomode des températures basses. 4. basalis et A. rungsi présentent
I’avantage d’étre trés fécondes.

L’emploi rationnel de ces insectes auxiliaires suppose la perma-
nence d’une unité d’élevage de la punaise qui fournit les ccufs stockés
pour lélevage des six hyménopteres retenus. Ceci implique le maintien
d’une unité climatisée selon les exigences de la punaise Graphosoma
semipunctata nourrie avec les graines de Ferula communis et celui d’une
seconde unité climatisée selon les exigences des différentes especes
d’Asolcus. Linstallation qui a servi a notre étude si elle est convenable
pour la poursuite des recherches, ne permet pas la production industrielle
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des hyménopteres. Une option gouvernementale est indispensable dans
le choix de la permanence de la lutte biologique, étant donné que par
certains procédés chimiques, il est possible actuellement de régénérer
en partie les farines punaisées. De ce fait P'action des Hemipteres peut
étre considérée comme moins grave qu’il y a seulement quelques années.
Au cas ou cette option serait retenue, il faudrait choisir entre produire
des auxiliaires par un organisme d’état ou charger un organisme
privé de cette production. Les recherches entreprises jusqu’ici et qui
devraient se poursuivre encore pendant deux ou trois ans dans les condi-
tions naturelles des cultures devraient permettre 3 n’importe quel
entomolgiste averti d’assurer ces multiplications.
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