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DEUXIEME PARTIE

LES HYMENOPTERES PARASITES OOPHAGES

DES AELIA



CHAPITRE i

INTRODUCTION

Les parasites oophages * ont suscité d'importantes recherches du
fait de leur action sur la limitation parfois spectaculairn- des pullulations
de punaises. On doit à V.q.ssrrrcv, (1906-1113) d'avoir montré le
rôle important que jouaient ces auxiliaires. Ses observations servirent
de base à la méthode de lutte, dite biologique qtri consiste à produire
des oophages en grande quantité au laboratoire et à les lâcher mas-
sivement sur les emblavures infestées par Eurygaster integriceps pur.
Kourerov, (1940 a, b), SuorveNNrKov, (1939), MArrovKy, (1940),
TArrrzxy, (1940), CHrcnspBrrLNrKovA, (1958) en Russie, ArnxeN-
onov, (1948), Zoruonnoor, (1959), Rnrr.r,q.r.rDrÈnr, (1960-1961.), en Iran,
Rsr\aauorÈnn & SKAFF, (1963) en Syrie s'employèrent à parfaire cette
méthode de lutte et à la rendre rentable. Au Maroc, JouRoAN, (1933)
signale un parasitisme intense des æufs d'Aelia par Microphanurus
perresi, KrppnBn (1t et propose également l'emploi de cet auxiliaire
pour lutter contre les punaises des blés.

(1) L'examen des oophages d'origine marocaine déterminés sous oe nom révèle
qu'il s'agit en réalité d'un mélange d'espèces où dominent A. rungsi, A, grandis
eL A. semisftialus.

* Thèse présentée à la faculté des sciences d'Orsay pour I'obtention du
grade de docteur ès-sciences (2" partie ; l'" partie cf. Al Awamia, 30).
Al Awamia, 31, pp. 137-323, avri l  1969.
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C'est probablement à la suite de l'importance économique de
ces espèces, que leur étude taxonomique a pris ces dernières années
un essort considérable. Celle-ci a fait I'objet de travaux importants :
KIE,FFEn, (I912, 1926), MEIER, (1949), MAsNER, (1958, 1965),
RrecHovsru, (1959), DntuccHI, (1961-1963), DBruccnr & VoBcnÉ,
(1961), Kozrov, (1963, 1967, 1968), VorcntÉ, (1962 a, b, ; 1964 a, b ;
1965 a, b), Vtrronov, (1967) et SlplvI, (1968). Malgré ces derniers,
des confusions subsistent et nous avons été amené à réexaminer la
position systématique des espèces sur lesquelles nous avons travaillé.

Les études fondamentales sur l'écologie et la biologie de ces
insectes sont moins nombreuses. Taruour, (1961) analyse l'action de
divers facteurs abiotiques sur A. semistriatus. Vlrtonov, (1967)

s'est penché sur l'étude des oophages dans leur milieu naturel. Slnavl,
(1968) apporte une contribution importante à la connaissance du com-
portement de ponte et de la compétition intra et interspécifique chez
les Trissolcus.

Il convient de citer également tous les travaux qui portent sur
les espèces oophages liées, à la fois aux punaises des blés, et à
d'autres Pentatomides, (Nezara principalement), en particulier ceux

de Kauer, (1938), de Cu'MsEn, (1951-1964) de WIrsoN, (1961) et

de Horvo & KlnrrnNr, (1966 a. b et c).

Si les ,4solcus et Trissolars sont pour la grande majorité parasites

d'æufs de Pentatomides, il n'en est pas de même des Telenomus
qui présentent un éventail d'hôtes beaucoup plus large comprenant

des Coréides, Coccides, Lépidoptères et même des Diptères. Certaines

études faites sur. d,es hôtes très éloignés des Pentatomides comme lcs
travaux de Dnlvnus & ERPS BnEUrn, (1943, 1'944) et ZntrooN, (1957)

s\t Telenomus lariai Lrul, parasite d'æufs de Triatominae, apportent

des données extrêmement intéressantes sur les nuances que revêt le

parasitisme des Telenominae d'une famille d'hôtes à une autre.

De toutes ces études, il ressort que les hyménoptères parasites

des æufs de Pentatomides sont encore mal connus. Les limites sont

parfois difficiles à établir entre les genres et les espèces. L'embryologie

de ces parasites est à peine esquissée et le nombre de stades larvaires

n'est même pas définitivement fixé. Le potentiel biotique de chaque

espèce reste à préciser et l'on ignore encore totalement le degré de

spécificité parasitaire des espèces les plus communes. I1 y avait donc

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 à sa
réalisation. L'analyse du complexe parasitaire oophage qui fait I'objet
de cette deuxième partie de notre travail porte à la fois sur: l'identifica-
tion rigoureuse des espèces, le développement embryonnaire, Tawaire et
nymphatr, la morphogénèse, les rapports hôtes-parasites, la fécondité, le
comportement, les compétitions intra-interspécifiques et le parasitisme
naturel.

t4r



CHAPITRE II

LA SYSTEMATIQUE DES ESPECES

PARASITES OOPHAGES

Les parasites oophages dzs Pentatomoidea appartiennent aux trois
familles d'hyménoptères suivantes : Encyrtidae, Torymidae, (Chatcidoi-
dea) et Scelionidae (Proctotrupoidea).

La seule espèce de Torymidae connue : Oopristus salavii
Srnr. semble localisée en Iran et inféodée aux ceufs d'Apod,iphus amyg-
dali Gexvl (Senlvr, 1968). Les encyrtides comprennent neuf espèces
d'Ooencyrlus : O. anasae AsHIr,t, O. iohnsonl How., O. submetallicus
How., O. trinidqdensls Cnew., O. nezarae Isutr, O. Malayensis Fex.,
O. telenomicida Yts., O. fecundus FBn. et VoEc., O. nigerriml.rs FBn.
et VoBc. Seules les trois dernières ont été trouvées dans la nature
sur æufs d'Aelia. Quant aux Scelionides, une grande confusion subsiste
encore dans la systématique de ce groupe.

Les genres avec tout leur cortège d'espèces, et ces dernières elles-
mêmes, sont tour à tour mis en synonymies ou en homonymies.
Cet état de fait peut être attribué à la grande variabilité des individus
appartenant à une même espèce. Ces insectes sont en efiet générale-
ment polyphages et fortement influencés par la taille et la nature
de l'æuf hôte, les facteurs écologiques et le superparasitisme. Ainsi
Trissolcus vassilievi Mlvn, par exemple, suivant qu'il est issu d'æufs
d'Odontoscelis dorsalis Ftns. ou de Raphigaster nebulosa Pone peut
atteindre 0,3 mm ou 2,7mm de longueur (1). De même, Asolcus basalis

(1) Ce qui représente une variation de 1 à 100 dans le volume et le poids de
I'insecte.
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Won présente des individus à scape jaune ocracé ou brun foncé
suivant qu'il est issu d'æufs de Nezqra vîridula L. ou d'Eurydema
ornata L.

A. [a notion d'espèce

Notre plus grande préoccupation ayant toujours été de baser nos
études sur des espèces rigoureusement définies, nous nous sommes
efforcé d'isoler chacune d'elles par des critères à la fois morphologiques
et biologiques afin de les rapporter à un type connu ou nouveau.
Nous avons déjà exposé (VoocnrÉ, 1961 b), la méthode qui nous a
permis la capture de nombreuses espèces d'hyménoptères parasites
d'æufs d'Aelia. Elle consiste essentiellement à expédier tout le long
de l'année des pontes d'Aelia dans diverses localités oit elles sont
disposées dans les lieux écologiques soigneusement choisis, Les hymé-
noptères issus de ces pontes sont recueillis et examinés. Toutes les
fois que les individus récoltés présentent une anomalie de forme par
rapport aux espèces connues, une ligné; pure est constituée. Lorsqu'il
y a doute d'identité entre une nouvelle lignée pure et une lignée
d'une espèce qui lui est proche, on procède au croisement réciproque.
Dans tous les cas le croisement interspécifique est irréalisable. Nous
refutons de ce fait l'hypothèse de MesNnR, 1958, selon laquelle
I'int;rvention du croisement expliquerait la jeunesse phyllogénétique
en pleine progression du groupe des Telenominae. Ainsi défini:, I'espèce
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 à 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 problèmes 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
espèces à l'aide de caractères que I'on voudrait stables mais qui se
révèlent fluctuants au fur et à mesure d: la découverte de nouvelles
variations spécifiques. C'est ce qui explique que la plupart de nos
espèces sont tour à tour passées dans le genre Telenomus }IALTDAY,
Aphanurus Loos, Dl'ssolcus AsHuElo, Trissolcus Astn,tBeo ,Micropha-
nurus Ktaprnp., Asolcus Narlcnwa puis à nouveau, pour la plupart
dans le genre Trlssolcus. Or on sait combien le transfert d'une espèce
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d'un genre à un autre est cause d'homonymie. Les caractères de
pubescence des yeux, de présence de carène au niveau du vertex, de
forte sculpture sur lesquels on s'appuie pour distinguer les divers
Telenominae sont souvent variables (MesNnn, 1958, NlxoN, 1935,
1937. 194T. Si I'on se réfère à la définition de Mavn 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, Aphanurus, 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 I'expérience acquise

tout en respectant les règles d'économie (Dururs, 1965) et de priorité

de la nomenclature zoologique.

une première étape peut être franchie en groupant toutes les

espèces remises si souvent en cause, du fait de leur nom générique

fluctuant, sous une même étiquette d'origine : celle du genre le plus

ancien ou bon nombre d'entre elles avaient d'ailleurs déià été: placées :

le genre Telenomus s.l. celui-ci peut être facilement séparé de tous

les autres Telenominae par les caractères suivants :

non aPlati,
- 2nfslns femelle à L1 articles,
- metanotum sans dent,
- nervure postmarginale présente.

Dans une deuxième étape on peut rechercher s'il n'existe pas des

caractères 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 l'attente d'une révision plus parfaite portant sur

toutes les espèces des genres précités (elles sont plus d'une centaine !)

et qu'il ne nous a pas été possible de toutes consulter, nous proposons

de àonn"r à ces sections la valeur de genre, mais dans une nomencla-

ture ouverte que I'on ne pourra fermer que lorsque la révision com-

plète du groupe a:uf�]a été établie. Par mesure d'économie et pour
^respecter 

la priorité. le nom de genre sera choisi de telle façon qu'il

prenne la défense de I'intention du premier inventeur. Certains noms

à" g"nr" trop rapidement rejetés et mis en synonymie par .les auteurs

pouiront, ainsi, être réhabilités. Nous avons fait appel à plusieurs

caractères :
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1. La longueur de l'abdomen

Avant tout examen de détai.l on peut séparer dans I'observation
des Telenominae vivants deux groupes : l'un avec des individus à
abdomen long, I'autre, à abdomen court. Les tergites abdominaux
pouvant plus ou moins s'emboîler les uns dans les autres, la longueur
totale de l'abdomen ne peut être utilisée comme caractère taxonomique
sur des insectes morts et desséchés. Le 2" tetgite abdominal, si carac-
téristique des Telenominae par sa longueur, est, par contre, toujours
visible. Dans la majorité des cas les espèces groupées à ce jour sous
le genre Telenomus s. str. ont ce sclérite plus long que large. Il en
est ainsi indiscutablemenr pour T. fodori SzEleNyI, T. dissolcus Koztov,
T. lymantriae Koztov, T. longulus Kozlov, T. chloropus THoMSoN,
T. angustatus TuonasoN,, T. punctiventris TsotrtsoN, Z. /arjcis Wnxpn,
T. othus llerroAy, T. strelzovi VAssrLrEVr, T. tischleri NrxoN, T, cybe-
/es NxoN, T. brimo NrxoN, T. thous NrxoN, T. numitor NrxoN, Z.
hyperion NIxoN, T. aleus NIxoN, T. pyramus NlxoN, T. benelactor
Cnewnono, T. nephele NIXoN, T. pylades NIxoN, T. iphias NIxoN,
T. gourdeyi CRnwroRu, T. gracilis MAyn, T. bombycis MAyR, T. tabani
Mevn, Z. Coccivorus Mevn, 7. verticillatus KIErF., T. gifuensis

AsHruner, T. koebelei AsHMEID, T. tabanivoras AsH[.rEan, T. tetratomus
KInFF., T. pentatomas KIsrr'., T. pamphilae HannrNc. T. clisiocampae
RrrEv, T. coloradensrs Cnnrvronn, T. giraudi KlnFF., T. sphingis
AsulrneD, T. heracleicola Bnuns, T, dimmocki Asnueeo, T. adenysus
NrxoN.

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 IHoMSoN, T. Iaeviusculas Ratznn.,
T. gnophaelae AsFtI\.IEno, T. harpyae M.q,vn., T. mayri Krnnn., T,
terebrans RATzEn., T. phalaenarum NEEs, T. brachialis Hltrolv.
Tous les Trissolcus s.l. que nous avons examinés ont sans exception
ce sclérite nettement transverse, de 1,3 fois (7. ghorfii DBr. et Vorc.)
à 2 fois (7. flavipes TnousoN), plus large que long. Entre le rapport
I,3 et le rapport 1,1 se trouve une zone de démarcation, un véritable
hiatus qui sépare nettement les deux genres. En prenant une légère
marge de sécurité, on peut donc admettre que les espèces ayant le
rapport largeur sur longueur du 2" tergite abdominal égal ou supérieur
à 1,2, doivent être rangées dans les Trissolcus s.l. ; celles ayant ce
rapport inférieur à 1,2 devront appartenir aux Telenomus s. str.

2. La pubescence des yeux

Elle est considérée par la plupart des auteurs comme le caractère

distinctif principal des Telenomus s. str. Cependant, NIxoNn 1935,
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MesNen, 1958 et nous même avons pu vérifier que, chez de nombreux
Trissolcus, I'. crotius NrxoN et T. ruliventris par exemple, cette pubes-
cence pouvait également être visible. Inversement Telenomus atys
NrxoN a les yeux nus ce qui fait dire à NrxoN < Telenomu.r merges
gradually into Microphanurus >. Cependant, si l,on tient compte du
caractère cité précédemment, T. atys, espèce à 2" tergite abdominal
très transverse, doit être rangé sans nul doute parmi les Trissolcus
s.l. La pubescence dos yeux, variant souvent au sein même d'une
espèce dans de très grandes proportions, ne peut servir que d'indicatif,
mais non de critère de base, pour séparer 7es Telenomus, des Trissol-
cus. Chez ces derniers, la pubescence des yeux, quand elle existe,
est, comme le souligne Kozrov, (1968), à soies très courtes.

3. La sculpture du corps

Les Telenomus s. str. ont généralement une sculpture fortement
réduite spécialement au niveau du front. Mais ce caractère également
est variable. Ml,sNrn, (1958) a pu montrer, en effet, qu'il était l1é
en partie, chez les Trissolcus, à l'hôte d'origine. T. semistriatus, pat
exemple, a le front finement chagriné lorsqu'il est issu de petits
hôtes, et le front à fortes rugulosités transverses, lorsqu'il est issu de
très gros æufs hôtes. Il en va de même pour la carène, souvent assez
nette, chez les Trtssolcu,r au niveau du vertex. Ici encore, ce caractère
ne devra être pris en considération que comme une simple orientation.

4. La présence de sillons parapsidaux

Les Trissolcus peuvent être séparés sans ambiguïté aucune en
deux groupes distincts l'un à sillons parapsidaux, l'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
crête, considérée à tort par certains auteurs comme un sillon. Comme
tous les éléments de la sculpture, cette carène, quand elle existe, est
parfois si variable au sein d'une même espèce, qu'elle est seulement
discernable après éclaircissement à la potasse et montage sous lame
et lamelle du mesoscutum (YorcnrÊ, 1965 b). Bien qu'elle soit visible
cbez T. euschisti AsHMnlD, le génotype de Trissolcus AsHruuD, la
nécessité de sa présence pour ranger une espèce dans c: genre ne
peut être exigée car el'e équivaudrait dans bien des cas à recourir
à la destruction partielle des échantillons. Tout espèce 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 nouv3au genre par NAr,ccA,we :
Asolcus Nexecewe, 1900, pour les espèces de Telenomrs s.l. dépour-
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vues de sillons parapsidaux et dépourvues également des caractères
de Telenomu.r s. str. était donc justifié.

5. Les genitalia

NrxoN, (1935, 1936, 1937) puis Lru CnuNc Lo, (1959) mon-
trent des diftérences notables dans la forme de l'aedeagus et le
nombre de dents qui garnissent les volsella. Associés avec d'autres
caractères, les genitalia devraient pouvoir autoriser certaines séparations
génériques. Ainsi avec Lru CsuNc Lo, nous pensons que Aholcus
KrBnnBn, (août 1913) - Neotelenomus Dooo, (septembre 1913) doit
être séparé du genre Telenomus Hatloay, 1833 avec lequel il avait
été mis en synonymie par NIxoN, (1937). En effet cbez Aholcus
les volsella sont dépourvues de dents articulées et I'antenne des femelles
n'est composée que de 10 articles au lieu de 1l chez Telenomus.

Les genitalia des espèces que nous avons examinées sont, par
contre, très homogènes et présentent un nombre variable de trois à
quatre dents aux volsella, nombre également observé par Jevannny,
(1968) chez T. tischleri Nrx., T. truncatus NsEs, T. nixomartini
Jevan., T. silwoodensis Javan., Z. davatchii Ja.vAH., Z. walolfae
Javas. Quelques faibles variations dans la forme générale du pénis
nous ont cependant aidé à séparer deux sous-espèces (voir ci-après).

Nous disposons désormais des éléments qui nous permettent de
classer les espèces du type Telenomus s.l. que nous avons examinées.

C. Clés de détermination

1. CIé des genres

1 (2) rapport largeur sur longueur du 2e tergite abdominal, inférieur à 1,2. Géné-
ralement yeux pubescents, sculpture du tégument peu accusée

Telenomus Ilerroev
2 (1) rapport largeur sur longueur du 2e tergite abdominal supérieur ou égale à

1,2. Généralement yeux glabres et sculpture du tégument accusée 3 (4)
3 (4) deux sillons parapsidaux . . . Trissolcus Asrnaeep
4 (3) pas de sillon parapsidaux . . . Asolcus Nerecewe

2. Clé des espèces (rt

a. Genre Telenomus Harroly

(1) Nous remercions vivement M.M. J.J. Nrxox du British Museum et M. A,
Kozrov de l'Institut zoologique, Académie des Sciences Moscoq pour avoir
bien voulu comparer nos souches avec les types et norrs envoyer souvent uq
paratype pour comparaison,
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Telenomus Hlttoey, 1833. Ent. Mag., I: 271, genotype Telenomus
brachialis IIArrDAy, 1833 (Asmaneo, 1893).

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

T. chloropus TnousoN etT,,heydeni Mevn. (1) ont été obtenus au Maroc
(inédit) à partir de pontes d'A. cognata, d'A. germari et d'A. acu-
minata parasitées dans la nature. Ces deux espèces sont à rapporter
au genre Telenomus s. str. où on a d'ailleurs I'habitude de les rangÊr.
La clê de Kozrov a été adoptée.

| (2)

T. chlaropus TsovsoN *

2 (l) 6 9 front proéminent, scutellum avec reticulation visible. ô 4e et 5e arti-
cles antennaires pir i forme, 6e au 1le sphériques .. . . . .  T. heydenî MeYn *

b. Genre Trissolcus AsrntBao

Trissolcus AsnnaBen, 1893. Bull. U.S. Nat. Mus., 45: 138, 16l ;
genotype Trissolcus euschisti AssuBm, 1893.

Se référer pour la liste de synonymie critique à Kozr.ov, 1968. Acad.
Nauk. SSSR., 52, 197.

Dans les révisions récentes, que ce soit à I'intérieur du genre
Asolcus (Dnr-uccur, 1961) ou du genre Trissolcus (Vlxronov, 1967 ;
Ser'.q.vr, 1968 ; Koztov, 1968), les espèces à sillons parapsidaux ont
toujours été groupées et opposées à celles qui en sont dépourvues. Leur
réunion dans le geme Trissolcus est, de ce fait, facilitée. SAr,c,vr inclut
dans ce genre et dans une même clé 12 espèces: T. cultratus Mavn.,
T. tumidus MAYR., T. reticulatus Detuccttl, T. simoni MAvn., T.
mitsukurii Asnurao, T. eurydemae Vesstrrrv, T. vassiliev MAYR.,
T. volgensis VIrronov., T. scutellarîs THoMsoN, T. histani VorcnÉ,
T. ghorfii VoscBrÉ, T. lestivae Vtrronov. A la suite du travail de

Kozrov, les 4 premières espèces citées par Senavr sont à mettre en
synonymie avec respectivement T. flavipes Tttor.tsoN, T. delutchi Koz'

LOv, T. simoni MAyn, T. scutellaris TnousoN. Kozrov enriohit la clé

précédente de : Z. plantiae Wer,qNAns, T. choaspes NlxoN etT. saakovi

Mlvn.

Â a
et 5e

front non proéminent; scutellum avec reticulation non visible. 6 4€
article antennaires cylindriques, 6e au llu allongés

(1) Les espèces que nous citons dans les clés des genres Telenomus Trissolcus et
Asolcus ont ioutes été comparées au type. Nous disposons d'un paratype pour
chacune d'elles. Celles marquées d'un astérisque sont isolées en 6oucbe pure

et sont en élevage au laboratoire de campagne, E.N,A.' Meknes.
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A notre tour nous avons pu grouper dans une même clé 16
espèces de Trissolcus (1, :

1 (10) Mesoscutum avec carène médiane 2 ( 3)

2 ( 3) Front très proéminent avec une carène interrompue T. Viktorovi Kozr-ov.

3 ( 2) Front non proéminent et sans carène . 4 ( 7)

4 ( 7) Fémurs ocracés 5 ( 6)

5 ( 6) Nervure stigmale droite . T. vassilîevi MaYR *

6 ( 5) Nervure stigmale courbée T. choaspes NxoN.

7 ( 4) Fémurs brun foncé 8 ( 9)

8 ( 9) Front avec stries transversales .. .. . T, scutellarîs TsousoN *.

9 ( 8) Front sans stries transversales .. T, festivae Vlrtonov.

10 ( 1) Mesoscutum sans carène médiane ll Q4)

ll (24) Front très proéminent enflé et vertex avec carène . 12 (17)

12 (17) Vertex avec carène contin'ue .. . .  13 (16)

13 (16) Striations longitudinales sur le mesonotum 14 (15)

14 (15) Scutellum finement réticulé . , . . . . T. flavipes THoIi,rsoN

15 (14) Scutellum avec fortes stries longitudinales . T, menecles Nxott.

16 (13) Mesonotum finement réticulé T. maro Nxow.

17 (12) Vertex avec carène interrompue . 18 (19)

18 (19) Rides transversales entre les si l lons parapsidaux. Radicula noire . . . . . . . .
T. tumîdus MsvR.

19 (18) Pas de ride transversale entre les sillons parapsidaux. Radicula brun
ocracé 20 (23)

20 (23) Metapleures entièrement glabres 2l (22)

2l Q2) Scutellum lisse et brillant . .. . . . T. delucchii Kozrov *

22 (21) Scutellum granuleux et mât . . T. mitsukarii Asrlraeeo

23 (20') Yi::i:ll:. ::T:::1'�:. :.":' l:::.:::'�]:.'".'i'î",,;;à;;;; T;,;;;;
24 (11) Front non proéminent, ni renflé, vertex sans carène , 25 (26)

25 (26) Scutellum nettement mat à réticulation peut difiérente de oelle du
m€sonotum .... T. volgensis Vxronov

26 (15) Scutellum finement réticulé à réticulation différente de celle du mesono-
tum qui est plus grossière 27 Q8)

27 (26) Fémurs brun foncé .. T. simoni MayR *

28 (27) Fémurs ocracês 29 (30)

29 (30) Sillons parapsidaux courts (la distance qui les sépare à la base, sur lenr
longueur, supérieure à 1,5; surface de la tête ponctuée et striee

. . . . . . . . .  7 .  h i s t a n i  V o F : c r , L Ê *
29 (30) Sillons parapsidaux courts (la distance qui les sépare à la base, sur leur':::::::':lu:':::: : l:l : tiiiit l:'î'Ti,,,i;ï"1i::ff"", i";i;Ë
(1) Entre également dans ce groupe ?. laticeps Asnueln dont le type, examiné

par Nrxom (in litt.) présente indiscutablement une fine carène dans la partie
médiane du mesoscutum.
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c. Genre Asolcus Nlrecnwa

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

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

Telenomus (part.) THousoN, 1860. Ofv. Akad. Forh. 17, 170.

Aphanurus (part.) KIpnrBn (non A. Loos, l9O7). 7912. in André,

Spe. Hym. Eur. 11, 69.

Microphanurrzs (part.) KInn'nBn. 1926. Das Tierreich. 91.

Trissolcus Asnurap, 1893. Synonymie MlsNen, 1965. Bull. Brit. Mus. I.

Trissolcus AsHMEAD, 1893. (Part.). Rev. VlrroRov, 1967. Akad.
Nauk. SSSR.

Trissolcus AsHunAo, 1893. (Part.). Rev. Kozlov, 1968. Akad. Nauk.
sssR. 52.
Trissolcus AsHtuEAD, 1893. (Part.). Rev. Seravr, 1968. Entomophaga
13 (s).

Les 8 espèces sans sillons parapsidaux groupées par SlrlvI dans

sa clé de reconnaissance des Trissolcus : T. ru'fiventris MAYR, T. dia-

detshko RJecH., T. rungsi Vorcpr,É, T. pseudoturesis RrlcH., T' basa-

lis WolrasroN, T. painei FennrÈnn, T. semistrialus NrBs, T. grandis

TnousoN auxquelles doivent s'ajouter les deux espèces T. manteroi

KtrrrEn et T. gonopsidis WlrlNAsn citées dans la clé de KozLov,

sont à ranger dans le genre Asolc,us. Nous avons pu quant à nous

réexaminer les caractères de 13 espèces d'Asolcus :

1 ( 4) Fémurs noirs 2 ( 3)

2 ( 3) )" article du flagelle ô 2 fois plus long que le 1e"; tibia. ces pattes
médianes ocracés ..... A. semistriatus NEEs+

3 ( 2) 2e article du flagelle à p,eine plus long que le 1"" ; tibia des.pattes média-
nes noires ou noirâtres A. gtandis Tttousox *

4 ( l) Fémurs ocracés 5 (18)

5 (18) Radicula noire ou brun foncé . 6 ( 7)

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

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

8 ( 9) Vertex de la tête pourvue d'une carène transversale contlnue.
A. aloysisabaudiae Fovr.

9 ( 8) Vertex sans carène 10 (1l)

l0 (11) Thorax recouvert de fortes soies aussi longues que la moitié de la lon-
gueur du scutellum, Hanches brttnâtres . . . A, aliberti Rrrsnnc
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ll (10) Thorax à soies éparses et courtes atteignant environ le l/4 de la longueur
du scutellum. Hanches noires . 12 (15)

12 (15) Mesonotum non strié avec postérieur€ment une faible i'mpression paire
en forme de sillon (faux sillon parapsidal) 13 (14)

'3 ('4) iT::::: 1 î:l: :::ï::: :::':: illi iliTï,1"3i*2,;,iL; il;;;
- A. nigribasalis Yoee., 1962

14 (13) Antennes du mâle avec les 5 derniers articles brun foncé. Région post-
oculaire anguleuse . . A. rungsi Voscr'rÉ

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

{1) .  .  .  . .4. basal is WoLLAsroN *

17 (16) Mesonctum à sculpture siriée presque côtelée très différente de celle du
scutel lum .. . .  A. pseudoturesis RJlcsx

- A. bennisi VoEG., 1964.

l8 ( 5) Radicula de même couleur que le reste de I'antenne 19 (20)

19 (20) Mesonotum et scutellum fcrtement sculptés, scutellum presque alvéolaire
. . . .  A .  p r iapus  NrxoN.

20 ( l) Mesonotum et scutel um r-cn scr-rlptés 2l (22)

21 (22) 2e tergite avec de fortes stries couvrant la plus grande part de sa surface
.,{ szlmo NrxoN

22 (21) 2e tergite l isse et bri l lant ou à str ies faiblement visibles .. . . . .  23 (24)

23 (24) 2" segment des tarses postérieurs pas plus long que 1e 5e. Scutellum non
bri l lant . . . .  .  A. szranus Nu<ox

(23) (24) 2e segm€nt Ces tarses postérieurs plus lorg que le Jc. Scutellum lisse ou
finement chagriné et brillant 25 (26)

2s (2o Î::: :Î j::i::ï ::::: : ?::' :T i?,iij,,L,,#xlin;;;:';,i,;:;
26 (2s) :::: Ti': :îj:::: ïi : li : ::::: ̂ 'Tii,iJ"ii:i,"lt 

,;;,;;;;* ù;; ;

D. Asolcus ruliventris protogyne sous-espèce de Asolcus ruliventris
M^q,vn

MasNBn, (1958) a déjà montré que la coloration de I'abdomen
de A. rufiventris, généralement noire chez les mâles, pouvait varier
du rouge au noir chez les feme|es, Lru CnrNc Lo, (1959) cite cepen-
dant des mâles à abdomen mi noir mi rouge. Cette variation ne peut
être attribuée comme le pense MasNBn à une différence de mâturité
physiologique, les individus conservant, en élevage, dùrant toute leur
vie, la couleur qu'ils avaient à leur naissance. La coloration dépend
en partie de I'hôte. Les æufs de Graphosont{r semipunctata favorisent

(1) Les caractères donnés par la clé de Serevr, (1968) à savoir les rapports lon-
gueur srlr largeur des 1e" et 2e articles du flagelle des femelles ne sont pas
valables. La variation de ces rapports est très grande chez A. basalis (VoecnrÉ,
1965) et englobe largement les rapports calculés sur A. painei,
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le rouge, ceax d'Aelia, le noir. Nous avons isolé en lignée pure une
souche provenant d'une ponte tAelia cognata parasitée dans la région de
Fes, où les mâles avaient l'abdomen complètement rouge. Le croisement
réciproque des individus de cette lignée avec ceux d'une lignee de rulï
ventris normale a été négatif malgré de nombreuses répétitions. Le senl
caractère qui nous permette de séparer cette sous espèce est une cons-
tante chromatique à 25'. A cette température les coxa des mâles sont
toujours rouges alors que chez rufiventris ils sont noirs. Les femelles
ont également l'abdomen constamment rouge alors que ch'ez rufiventris,
à cette même température, I'abdomen varie du noir au rouge. Nous
n'avons plus retrouvé, dans la descendance de cette sous-espèce que
nous entretenons depuis 5 ans, un seul mâle avec abdomen rouge. Il est
évident qu'avec de tels critères il est pratiquement impossible de trancher
sur du matériel sec si un individu appartient à ruliventris ou à proto'
gyne. Les génitalia mâles (Ftc. 22) présentent un caractère qui semble
constant chez protogyne. Le pénis est plus court, plus trapu et terminé
en pointe alors que chez ruliventris, il est long, étroit et arrondi à son
extrémité distale. Nous désignons cette sous-espèce (r) comme proto-
gyne czr, à l'encontre de rufiventns et des autres Telenominae, elle
est protogyne c'est-à-dire que les femelles éclosent souvent avant ou
en même temps que les mâles. Le nombre d'ovarioles par ovaire est
également différent : 8 pour ruliventris et 11 pour protogyne.

Deux mâles 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 de la recherche agronomique de Rabat.

E. Classification des parasites oophages d'après la coloration du
cocon de nymphose et la forme du îrou de sortie

Nous avons déjà montré (VorcelÉ, 1961b, l962a,b) que la
forme du trou de sortie de l'æuf hôte et la pigmentation du cocon de
nymphose permettaient de difiérencier avec une bonne approximation
un certain nombre d'espèces oophages. Ces résultats adoptés et repris
par la suite par SArAvt, (1968) rendent assez bien compte du clivage
des Telenomas s.l. en trois genres :

(r) En réalité: A. rufiventris protogyne est une espèce jumelle, A. protogYne
n.sp. de A. rufiventrîs. Nous la conservons provisoirement au rang de sous-
espèces du fait de I'absence de caractères distinctifs suffisamment apparents.
Elle existerait également au Liban (RrrraeuorÈne, in litt.).
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1 (2) Trou de sortie étroit; dans le cas des æufs de pentatomides excentré par
rapport à I 'opercule et inférieur à son diamètre .. . . .  . .  Telenor-nus

2 (l) Trou de sortie assez large; dans le cas des æufs de pentatomides, central
par rapport à I'opercule dont il atteint généralement le diamètre.

3 (4) Cocon de nymphose avec une ou plusieurs bandes circulaires lransversales
mélan isées .  . . . . . .  Aso lcus .

4 (3) Cocon de nymphose avec dépôt de melanine homogène ou dispersé
Trissolcus

F. liste des hyménoptères parasiles oophages d,Aelia au Maroc

Les méthodes d'investigation précédentes ont porté leur fruit
puisque le Maroc s'est rapidement révélé comme possédant la plus
riche collection naturelle d'hyménoptères parasites d'æufs d'un même
Pentatomide: 19 espèces au Maroc contre seulement 7 especes en Iran
(Slr lvr,  1968):

1. 3 Encyrtidae (Hym. Chalcidoidea)

O oe ncyrtus te lenomicî da Vlssrrrnv

O. fecundus FsnnrÈnn et VoecErÉ

O. nigerrimrzs FennrÈRE et VoEGELÉ

Un 4' Ooerxcyrtus, O. pityocampae FBnnrÈnn trouvé sur ceufs
de Lymantria dispar L. s'est développé pendant 2 générations sur æufs
d'Aelia cognats mais n'a pu être maintenu en souche. Se,r'lvr, (1968)
a cependant pu l'élever durant plus de dix générations sur ceufs
d' Eurygaster integriceps.

2. 76 Scelionidae (Hym. Proctotrupoidea)

a. 15 Telenominae

- 8 ASOLCAS
- A. semistnalzs NPss
- A. grandis Tnousox
- A. djadetchlco R:ecs
- A. rungsi VoEcELÉ
- A. basalis WouesroN
- A. pseudotrresis RJAcH
- A. rufiventris protogyne, subsp.

- 5 TRISSOLCAS

- T. simoni MtvR
- T. histani Vorctr-É
- T. ghorfii DELUcCHT et VoEGELÉ
- T. vassilievi Mevn
- T. scutellaris Tnonasox
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- 2 TELENOMUS

- T. chloropas Tnousox
-- T. heydeni Mevn

b. 1 Scelioninae

- Gryon monspeliensis PIcARD

Résumé

Dans ce chapitre une tentative de classification des diverses espèces
parasites oophages conduit à un rapide examen de la notion d'espèce
et de genre chez les Telenominae puis à I'établissement d'une clé de
reconnaissance pour 32 espèces de cette sous-famille dont l7 sont
élevées à l'état de lignées pures.

Contrairement à l'opinion de MlsNsn il a été prouvé que le
croisement interspécifique est irréalisable chez les Telenominae. La
méthode utilisée pour la dénomination d'une espèce fut en conséquence
la suivante : jsolement d'une lignée pure, confrontation des individus
de cette lignée avec le type ou un paratype, croisement réciproque
entre d:ux lignées d'identité douteuse.

De I'examen critique des trois principaux caractères génériques
reconnus permeltant de séparer les Telenomus des Trissolcus: la
longueur de I'abdomen, la pubescence des yeux et la sculpture du
corps, il ressort qu'ils sont variables et qu'aucun d'eux n'autorise une
détermination infaillible. Le r.apport longueur sur largeur du 2!
tergite abdominal est proposé pour séparer les espèces de ces deux
genres. La présence ou l'absence de vrais sillons parapsidaux étant un
caractère formel non soumis à variation, il est proposé également que
le genre Asolcus soit réhabilité et séparé du genre Trissolcus.

Une espèce jumelle de A. rufiventris, ïaute de critères de recon-
naissance suffisants, est présentée comme A. rufiventris protogyne sous-
espèce de A. rufiventris rufiventris.

Basée sur la taille et la position du trou de sortie dans l'æuf
hôte ainsi que sur la coloration du cocon de nymphose, une clé de
reconnaissance permettant de séparer les trois genres est citée.

Il est précisé que le Maroc se signale par la plus riche collection
naturelle connue d'hyménoptères parasites d'æufs d'un même Penta-
tomide, en l'occurrence A. cognata. Elle compofte 3 encyrtides, 15
Telenominae et I Scelioninae.



CHAPITRE III

HOTES DE SUBSTITUTION ET

METHODES D'ELEVAGE

A. Hôte permanent

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

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

L'utilité d'un tel élevage, outre son intérêt proprement scientifique'
s'avérait souhaitable pour la multiplication en masse des parasites

oophages utilisés dans la lutte contre les espèces de punaises nuisibles
aux céréales. En dehors des Aelia, nous avons tenté l'élevage per-

manent de 9 espèces de Pentatomides. Tous les essais ont été effectués
à 13 h de photopériode.

1. Eurydema orna L.

C'est BoNNrMAISoN, (1946, 1952) qu'i, Ie premier, réussit l'élevage
permanent rJe ce Pentatomide dont il obtint dix générations successives.
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Eurydema ornqtr est commun3 au Maroc. On la rencontre en

abondanôe de fin février à juin dans les plaines situées au Nord
du Moyen Atlas. De nombfeux accouplements sont observés dès la fin
février (le I5-2-L967 à Boufekrane). Elle vit sur diverses crucifères
mais principalement sur Hirschfeldia incana. Les individus de la nou-
velie génération disparaissent pour la plupart en juillet et semblent
émigrer vers les régions du Moyen Atlas où ils s'accouplent et don-

nent naissance à une deuxième génération. On les rencontre d'une
façon particulièrement abondante dans le val d'Ifrane et à Ras el Ma

où ils se nourrissent et pondent sur Hirschleldia. cette génération

hiverne sur place sous les feuilles mortes et SouS diverses plantes

refuges comme les Thymus et l'Heliqnthemum.

Tout comme BoNNEMAISoN, nous avons relevé, lors des trois
premières 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 æufs en quarante
jours. Voici par exemple, exprimée en pontes (1) pour dix générations

consécutiv,es, la fécondité totale moyenne pat femelle, obtenue à partir

d'un lot de cinquante couples pendant une période de trente jours.

F

12,5

Les æufs d'Eurydema se conservent au froid à 6o durant une
période de deux mois sans que leur réceptivité aux parasites oophages
soit notablement diminuée.

Au laboratoire, à 25",les pontes d'Eurydema ornata L. peuvent
assurer avec succès l'élevage permanent de toutes les espèces oophages
dont nous entretenons la souche au laboratoire.

La mortalité de I'hôte est étonnament faible et dépasse rarement
15 7o pour I'ensemble des stades préimaginaux. A partir d'une popula-
tion de 1000 æufs elle fut pour les embryons, les larves du 1"", 2",3',
4e et 5n 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'Errrydema sont de 12 ceufs (BoNNEMArsoN).
Le nombre d'ovarioles par ovaire est en effet de 6 comme chez les Aelia'

F, F, 4 Fro

10 9,2 9,3 9,6

Fr F, F" Fl Fu Fu

5,8 4,2 7 8,7 9,8 9,7
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important ; la nourriture à base de crucifères en cours de végétations
est encombrante et doit être renouvelée quotidiennement; enfin, un chan-
gement brusque de température (une panne de courant par exemple)
déclenche à nouveau la diapause chez les individus où elle avait été atté-
nuée par sélection à une température constante de 28".

2, Dolycoris numîdicus Honv.

Il existe peu d'observations biologiques et écologiques sur cette
espèce, signalée, par la plupart des auteurs, comrne étant localisée dans
les zones à altitude élevée (TauaxrNl, 1959). Elle ne fait en réalité
qu'hiverner dans ces régions. Elle est extrêmement abondante au Maroc
et se rencontre sur les hauts sommets tant du Moyen Atlas (Col du
Zad) et Haut Atlas (Djebel Masker, Djebel Ayachi, Djebel Mgoun) que
du Rif (Nador), depuis le début d'octobie jusqu'au printemps. Le réveil
se fait lorsque la température dépasse 18o au niveau des plantes refu-
ges. Ces dernières sont variées mais Dolycoris numidicus présente
cepenclant une préférence marquée pour les touffes de Genîsta
quadriflora, de G. balancea, G. scorfius et de Cytisus purgans. Dans ces
lieux, la densité de ses group,ements est comparable à celle de Coccinella
septempunctata. C'est ainsi qu'au cours du mois de novembre 1965 sur
le versant nord du Djebel Azrou près d'Imilchil, nous avons dénombré
dans une seule touffe de Genista balqncea d'un mètre carré environ de
diamètre, 22 208 individus entassés avec des débris morts de la plante
sur une épaisseur de cinq à six centimètres. Le 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 à proximité. Nous
avons assisté le 13-3-1964 au Col du Zad à un rassemblement parti-
culièrement important de Dolycons sur les chênes verts à la lisière
d'une forêt. Il était constitué d'individus ayant hiverné sous des toufles
d'Helianthemum. Chaque feuille de chêne portait de deux à trois
punaises. La température à I'ombre, à un mètre 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 façon à recevoir
au maximum le rayonnement solaire. Le lendemain les punaises s'en-
volèrent, d'abord isolément par courts vols d'une vingtaine de mètres
de distance, puis, en groupe pour des vols qui les faisaient disparaître
à I'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 1e Pentatomide dont l'activité de ponte dans la nafure



LES HYMENOPTERES PÀRASITES OOPHAGES DÉS AELIA 1 5 9

est la plus précoce. Ce fait est important à retenir car c'est à partir
de ces pontes que s'effectuera la première génération des parasites
oophages. Cette punaise est assez polyphage mais présente cependant
un: préÎérence marquée pour Calendula arvensis, Triticum vulgare,
Glaucium corniculatum et surtout pour Lupinus qlba au moment de
la floraison. On retrouve en plaine, mais à un degré moindre, la
tendance grégaire observée dans les lieux d'hivernation. Dolycoris n'a
probablement qu'une seule génération par an. Les nouveaux adultes
regagnent les zones d'altitude élevée de juillet à septembre.

La diapause des Dolycons de la génération hivernale ne peut être
rompue que vers la fin de décembre en plaçant les punaises à une
température constante de 30' et une humidité relative de 80 % en
présence de blé germé, de grains de blé et de feuilles de lupin. Les
pontes sont disposées sous les f.:uilles. La ponte totale par femelle
est relativement faible, 73 æufs en moyenne et 288 au maximum. La
trop grande mobilité de I'insecte complique les manipulations. Par
ailleurs, la conservation des pontes est médiocre et ne dépasse pas
deux à trois semaines.

Nous avons également procédé à l'élevage de la nouvelle géné-
ration. Sur mille ceufs mis à incuber à 30" et 80 % d'humidité relative,
nous avons oblenu 1 000 larves néonates c; qui est remarquable. Les
données du cycle larvaire et de la mortalité suivie sur 500 larves
néonates éievées sur blé vert et grains de blé tendre sont réunies dans
le Tesrpeu VIII.

TAsrBeu VIII

Mortalité et durée moyenne du développement larvaire

Stades

III

larvaires

r v v Total

Mortalité Vo

Durée moyenne
de développement
en heures

84

0,5

5 7

3 ,6

68

J ' 1

72

1 5

54

t l

335

Si I'on ajoute les trois jouts nécessaires à I'incubation, on cons-
tate que le cycle évolutif est très court (quinze jours). La mortalité
est assez faible de I'ordre d'e 10 Vo. Cependant, les nouveaux adultes
obtenus sont en diapause et nous n'avons pu réussir, ni à les faire
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accoupler, ni à les laire pondre. Les æufs de DolycoriJ sont parasités
au laboratoire par toutes les espèces oophages parasites des punaises
des blés.

3. Carpocoris fuscispinus Bon.

Cette espèce se rencontre au Maroc de mars à f,n septembre.
Elle est particulièrement abondante dans les zones fraîches et humides
(Ifrane). Nous l'avons récoltée assez fréquemment au cours de I'hiver
sous feuilles d'Eucalyptus, de Quercus ilex et de Chamaerops humilis.
La ponte est assez tardive et débute généralement fin mai, début juin.

I1 est probable qu'il n'y ait qu'une génération par an.

50 couples de la génération hivernale réveillés à contre saison,
placés à une tempétature constante de t : 30o et à une humidité h :

7O Vo en présence de blé vert germé et de Verbascum thapsitorme
donnent une fécondité comparable à celle de Dolycoris (fécondité
moyenne de 80 æufs et maximale de 248 æufs pour une femelle en 37
jours). Toutes les espèces oophages élevées ,au laboratoire se développent
dans les æufs de ce Pentatomide mais cette espèce présente les mêmes
inconvénients que Dolycoris: diapause obligatoire dès la première
génération et grande mobilité.

4. Eurygaster austriaca Scrrr..

Les grandes lignes de la biologie de cet insecte au Maroc sont
connues: JounnAN, (1936 et 1955), VoncerÉ, (1961). Nous voudrions
cependant souligner ici un fait qui semble en contradiction avec la
bibliographie, pourtant imposante, qui traite des EurySaster dans le
monde et où tous les auteurs sont unanimes à reconnaître le calactère
hétérodyname et univoltin absolu des espèces de ce genre. En effet,
nous avons placé le 15 juin 1961 des Eurygaster austriaca de la nou-
velln- génération (Larves du 5" stade, âgées, récoltées dans les emblavures)

dans des cages grillagées exposées en plein air et contenatt du blé

tendre mûr. Les étapes suivantes furent observées : nymphose, alimen-

tation active jusqu'au 2 juillet sur épis mûrs, puis engourdissement
(peut être précédé ou suivi de diapause ?) à f intérieur des gerbes
jusqu,au 2 septembre. A cette date il y eut réveil généralisé des

Eurygaster qui s'alimentèrent cette fois sur du blé semé à contre

ruisân et arrivé au stade de l'épiaison. Les accouplements furent très

fréquents et dès la mi-septembre de nombreuses pontes fertiles purent

être localisées. Les nouveaux adulies de la deuxième génération appa-

rurent dès le 16 octobre, s'alimentèrent sur le blé arrivé à mâturité
jusqu'au début de novembre, puis s'engourdirent. Deux facteurs peu-
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vent êtr: à I'origine de cette rupture précoce de la diapause: la durée
du jour et l'état phénologique des blés.

a. Température et durée du jour

En examinant les courbes des maxima et minima de température
de l'année 1961 prises à I'intérieur de la cage, on s'aperçoit que la
première génération est apparue et a évolué dans des conditions assez
voisines de la deuxième génération (minima supérieur à 10', maxima
inférieur à 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 superposables. Ainsi pour avril,
la somme des maxima (787') et des minima (422') est très proche
de la somme correspondante des maxima (785") et des minima (437')
de septembre. La photopériode de ce dernier mois est également
symétrique à celle du mois d'avril (Fic. 23). Il semblerait donc dans
le cas des Euryga."ter qtJe ce soit la valeur absolue de la longueur du
jour et non sa variation comme on a pu le constater chez certains
insectes (ScnrrtrsvNl., 1959 chez Anopheles muculipennis) qt:j' pourrait
avoir un eflet inducteur de diapause.

Dans la nature. on rencontr,e 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 à l'une ou I'autre géné-
ration. Nous avons prouvé, en efiet, que des adultes hivernants sur-
vivaient dans la nature jusqu'en septembre.

Dans une deuxième expérience, des adultes de la nouvelle géné-
ration, issus d'hivernants prélevés dans les lieux d'hivernation le 28
janvier 1966 et élevés à t - 30o, sont placés le 28 février dans une
cage en plein air contenant du blé, en partie 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 à 30' sur épis de blé tendre à l'état de grains
laiteux. Ce n'est qu'à partir du lot du 1" mai que nous observons,
et seulement le 15 mai, des pontes fertiles. Aucune ponte ne fut obtenue
à partir des femelles maintenues en plein air. Il découle de cet essai
qu'un arrêt de développement précède la mâturation sexuelle d'Eury-
gaster austriaca. Cer arrêt de développement peut, soit être prolongé
(froid ou fortes chaleurs), soit être rompu si les conditions de tem-
pérature sont favorables.
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b. L'état phénologique du blé

r63

L'état végétatif du blé (floraison, épiaison) pourrait également
avoir une forte influence, si ce n'est sur la diapause, du moins sur la
fécondité des Eurygaster {r) comme le montre I'expérience suivante.
Deux lots de 30 couples provenant des lieux d'hivernation sont intro-
duits en pièce climatisée à t : 30o. L'un est élevé sur épis de blé
tpndre mûrs, I'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 mûrs 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 æufs d'Eary gqster austriaca représentent un matériel exception-
nel pour I'observation du parasitisme embryonnaire. Leurs æufs ont
un chorion très fin sans ornementation en relief ce qui permet de
voir, par transparence, l'évolution des oophages. Par ailleurs, les
æufs d'Eary gaster coîservent parfaitement au froid, pendant près de
six mois, leur réceptivité à ces parasites. La faible fécondité et la
diapause qui s'établit dès la première génération ne permettent malheu-
reusement pas de réaliser l'élevage permanent de cette espèce. A signaler
également la précocité <l'apparition d'Eurygaster austriaca comme le
montrent les dates de capture des premiers adultes dans les emblavures :
2-2-1958 ; 26-2-1961 ; 2O-2-1964.

5. Nezara viridula L.

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

Elle appartient au type I. de Knrrew\ (1964, 1965) c'est-à-dire
qu'elle effectue des pontes importantes d'æufs espacées par de grands
intervalles de temps (5 à 8 jours). La fécondité maximale par femelle
n'a pas dépassé 121 æufs. Dès la première génération, un grand
nombre d'individus entrent en cliapause. A la 2" gén&ation, la presque
totalité des Nezara est en arrêt de développement. Par ailleurs, les

(1) Chez certaines espèces comme
1965). la forte conc,entration de
bourgeons de diverses plantes
i'activité des gonades,

schistocerca gregaria FoRsK (cARl-rsr,e et a1.,
terpénoides au moment de l'éclatement des
serait le facteur principal qui déclencherait
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æufs de cette espèce se conservent très mal. Nezara viridula est donc
d'un intérêt 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'avtil à novembre, et ses pontes permettent aux oophages nés
dans les chaumes de céréales de se reproduire jusqu'à l'arrivée des
pluies automnales.

6. Odontotarsus grammicus L.

Nous avons obtenu à deux reprises seulement, et en nombre
très limité, des pontes de cette espèce qui est pourtant très commune
au Maroc et que I'on rencontre un peu partout dans les touffes
d'Andropogon hirtus. L'insuccès de ces tentatives d'élevage est regret-
table car les æufs d'OdontotarsrrJ sont encore plus grands que ceux
d'Eurygaster et complètement 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 août sur cognassier, et faux-poivrier,
Ses æufs sont semblables à ceux d'Eurygaster, sphériques et de couleur
verte. Nous n'avons pas réussi à l'élever.

8. Graphosoma lineata L.

Cette espèce est très commune dans tout le Maroc, et se rencontre
sur de nombreuses ombellifères particulièrement sur Tapsia garganica
et Heracleun spondylium. Des foyers importants, jusqu'à 150 individus
adultes par ombelle, sont dénombrés régulièrement dans le val d'Ifrane
chaque année du début de iuiltet au début de novembre.

Elevée au laboratoire sur Heracleum spondylium à l'état de plan-

tules et à l'état de graines, cotte espèce présente une fécondité moyenne
par femelle de 76 æufs avec un maximum de 277 æufs. Cette fécon-
d.ité, quoique assez bonne, est inférieure à celle des Euryder6a et des
Aelia. D'autre part, Graphosoma lineata est une espèce qui vit de
préférence sur les ombellifères en fleurs ou au stade de graines encore
vertes, ce qui complique son élevage. D'autres inconvénients, parti-

culièrement la grande mobilité de f insecte et un très grand pourcefrtage
d'adultes entrant en diapause dès la F1, êtl limitent l'élevage.

g. Graphosoma semipunctata FAur'.

Dans une note antérieure, VoEcELÉ, (1966), nous avons souligné
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Ia supériorité de cette espèce par rapport à tous les autres Pentatomides
testés.

Elle est homodyname;

Sa vitesse de développement est rapide (moins de 20 jours

3. Son alimentation à base de graines sèches de Ferula commu-
nls qui peuvent d'ailleurs dater de plusieurs années, est simple ;

4. Elle est très peu mobile ;

5. Elle présente une préférence marquée pour les groupements
denses à l'état larvaire et adulte. Des observations 3, 4 et 5 découlent
des manipulations plus faciles et des volumes de cage réduits. Dans
ce même travail le lecteur trouvera tous les détails sur la méthode
d'élevage de Graphosoma semipunctata. C'est grâce à elle que, depuis
10 ans, nous avons pu maintenir les souches de 20 espèoes oophages.
Enfin et surtout, cet éTevage lève I'obstacle majeur qui avait limitê
jusqu'à présent la multiplication massive des oophages: la difficulté
de I'approvisionnement en pontes hôtes. La production des pontes
de Graphosoma à une échelle industrielle et pour un prix modéré est
en effet désormais concevable.

B. Méthode d'élevage proprement diTe des oophages

Déjà décrite (VorcelÉ, 1961 b), elle a été reprise par SAFAvr,
(1968) sans amélioration sensible. L'alimentation comporte un milieu
gélosé, prépaÉ suivant la formule de Plnrnn, (1949), distribué à
raison de 4 à 8 gouttelettes sur une bandelette de papier et de I'eau
simple et sucrée apportée par capillarité à I'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 hyménoptères après 3 jours de nourriture. Les boîtes
sont lavées 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

Hôtes de substitution et méthode d'élevage

Dans le but de découvrir un hôte homodyname à partir duquel
les oophages des punaises des blés pourraient être produits en quantité
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industrielle, l'élevage de 9 espèces de Pentatomides a été tenté. Pour
chaque espèce quelques observations écologiques sont données.

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

Dolycoris numidicus, hiverne sur divers Genista à haute altitude
à des densités pouvant atteindre 22 208 individus par touffe. Elle
vit sur Calendula arvensis, glaucium corniculatum, Lupinus alba. F,lTe
est très précoce mais sa fécondité est faible. Son caractère hétérody-
name, malgré sa mortalité larvaire nulle, limite l'intérêt de son
élevage,

Carpocoris fuscispinus, Odontotarsus graminicus L. (sv Andro-
pogon hirtus), Solenostethium lynceum (sur cognassier), Graphosoma
lineata (slt Tapsia garganica et Heracleum sphondylium), Nezara viri-
dula (sur Trilolium alexandrinum) n'ont pu être élevées au-delà de la
2" génération.

Eurygaster austriaca. Il est démontré pour la première 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 semipunctqtq est la seule espèce qui présente les
caractéristiques requises pour un élevage permanent mi-industriel. Elle
est en effet, homodyn€me, grégaire, d'élevage facile, peu encombrante
et féconde.

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



CHAPITRE IV

DEVELOPPEMENT

A. Développement embryonnaire des Asolcus

Le développ3ment embryonnaire des Scelionidae est peu connu
et il n'en existe aucune étude histologique. ScurLL, (1943) chez
Hadronotus afax Grneutr (Scelioninae), est, à notre connaissance, le
seul qui en ait tracé les étapes principales. Celles-ci peuvent être
résumées de la façon suivante : division du contenu de l'æuf en 2 par-
ties inégales, la plus importante donnant naissance à une blastule,
la plus petite à la membrane embryonnaire. Peu après la formation
de cette dernière, le chorion se rompt. Entre la membrane embryon-
naire et I'embryon qui se transforme en qualques heures en une larve,
naît une membrane de mu'e. En rêalité, ce développement est plus
complexe et particulièrement intéressant à suivre.

1. Technique d'étude

Il nous a fallu surmonter deux difficultés : la rapidité des diffé-
rents phénomènes évolutifs et la petitesse du matériel. Pour y remédier,
nous avons été amené, d'une part, à faire des montages et des inclu-
sions d'heure en heure et, pour certains processus, de minute en
minute, d'autre part, après fixation au Bouin alcoolique, à utiliser la
r.réfhode d'inclusion mixte gélose-paraffine. Les coupes, faites à 5 p
d'épaisseur, ont été colorées à l'hématoxyline, les montages au bleu
dç tolçidine,
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2. Description de I'æul

La forme générale de I'æuf des Scelionidae a déjà été représentée
par de nombreux auteurs : KrrrFen, (1926), Slr,vesrnr, (1932), ScttEt t,
(1943), Hrnlxe, (1958), Voecnr.É, (1962b, 1964 ù et SAFAVI, (1968),
etc. Sa structure fine est cependant peu connue. Nous l'avons examinée
pour l'æuf de A. rungsi.

Fraîchement pondu (Ftc. 24 A) l'æuf de A. rungsi possède une
polarité dorso-ventrale et antero-postérieure nettement marquée. Il
mesure 0,25 mm da long sur 0,06 mm de large. Le corps de l'æuf
de forme ovoïde et le pédoncule mesurent respectivement 0,11 mm
et 0,I4 mm de long. Les æufs des Asolcus, Trissolcus et Telenomus
de nos élevages présentent des dimensions voisines. Sttvrtu, (1932)
signale cependant que le pédoncule de l'æuf de Telenomus lopicida
Srrv. atteint près de trois fois la longueur du corps ovoïde' Il existe
une zone (Frc. 24 A) où le pédoncule coulisse, ce dispositif permettant
une augmentation graduelle du volume de I'æuf sans qu'il y ait rupture
du chorion. L'extrémité du pédoncule se termine par une petite
papille où s'ouvre le micropyle qui est circulaire.

Deux membranes transparentes non cellulaires entourent l'æuf :
un chorion et une membrane vitelline qui se confond avec Ia partie

externe de la couche cytoplasmique corticale.

Les æufs des Scelionidae semblent dépourvus de vitellus (1). Ils
sont donc à ranger dans le type < hydropique > (dépourvu de réserves
vitellines) de Frntonns, (1950). Une colonna de cytoplasme de fécon-

dation cEtc. 24 A, 2) relie le micropyle au corps principal de l'æuf.

L'oosome ou déterminant germinal ou keimbahnbegleitender kôrper

de HBcNnn, (1903) est important, bien individualisé, fortement coloré
par l,hématoxyline et situé au pôle postérieur de l'æuf. La formation

àe ce territoire diffère considérablement de ce qu'a décrit TREMBLAY
(1966) chez les æufs de Braconides. Dans cette famille, il n'est identi-

iiaUte qu'après la première division de segmentation, et serait nourri par

t'hemolymine de i'hôte. Chez les Scelionides, son apparition est visible

dès la diliérenciation des ovogonies en ovcicytes de premier ordre. Il

occupe le tiers de I'ovocyte arrivé au milieu de sa phase d'accroissement

et piésente à ce moment un aspect granuleux, Dans l'æuf à maturité,

même inclus dans un hôte, et par conséquent soumis à une nouvelle

augm€ntation de taille, son volume restera sensiblement constant.

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

3. Divisions de mâturation et caryogamie

Selon DnnvFUS & Enps-snuunR, (1943) chez Telenomus fariai
Lrua la division meiotique prend place après l'entrée du spermatozoide
dans l'æuf. Il n'est pas précisé si cette division a lieu dans les voies
maternelles ou non. SprtcHr,R, (1936) et Atr'tv, (1961) ont cependant
montré que chez Habrobracan iuglandis AsHurap l'æuf peut être pondu
avant la fin des divisions de mâturation, plus précisément à I'anaphase
de la meiose. Chez A. rungsi, Ies deux divisions de mâturation, ont lieu
immédiatement après la ponte. Grâce à la coloration élective du noir
chlorazol rrl, noui avons pu suivre le cheminement du spermatozoïde.
Celui-ci digère au fur et à mesure le cytoplasme de fécondation et pénè-

tre dans le corps principal de l'æuf. Les deux globules polaires (2) sont à
ce moment nettement visibles. Ces derniers, localisés près du pédoncule,
finis-rent par disparaître. L'amphimixie a lieu une demi heure environ
après la ponte de I'ceuf. La monospermie est de règle. Parfois, un
deuxième spermatozoïde est localisé près du micropyle mais sans jamais

s'engager dans le pédoncule de l'æuf où le cytoplasme de fécondation a
d'ailleurs complètement êté digéré.

Les divisions de mâturation efiectuées en dehors des voies mater-
nelles sont assez exceptionnelles chez les insectes. L'exemple de Neohee'
geria verbasci OSB. (Thysanoptère) cité par BounNrnn, (1956) est à rap-
procher de celui d'A. rungsi mais, dans ce cas, l'æuf est pondu à la pro-
phase de première mâturation et le développement ultérieur n'est
déclenché que si un changement de milieu se produit.

4. Premières segmentations.

Au cours des premières divisions l'æuf augmente légèrement de
volume. Le noyau fécondé double de taille et devient ovale. Il est très
réfringent. Deux divisions successives donnent naissance à quatre noyaux
ovales de taille sensiblement égale à celle du premier noyau. La plaque

(1) Voir p. 204.
(:,r) A I'origine RouN, (1862) désigne sous le terme de globules polaires les cellules

polaires (cellules germinales) prov€nant des blastomères migrés dans I'oosome.
Il convient de réserv'er l'appellation << cellules polaires > aux fondatrices
ds la lignée germinale et I'expression < globules polaires >> anx noyaux
autres que le pronucleus femelle, issus des deux divisions de mâturation,
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équatoriale de la première division de segmentation, est parallèle au
grand axe de l'æuf. celle de la seconde lui est perpendiculaire. une
cr:nstriction sépare un territoire antérieur, proprémettt embryonnaircr,
d'un territoire postérieur extra embryonnaire, chacun comportant quatre
noyaux. BnoNsrrrr, (1964) chez Mesoleius tenthredinus (Iohneumoni-
dae) observe une orientation qui est juste l'inverse de cefle des deux
territoires cités. chez cette espèce le territoire le plus antérieur, cépha-
lique, devient extra embryonnaire, plus antérieur, devient embryonnaire.
un deuxième étranglement délimite nettement ra zone oosomiale (Frc.
25 B). Durant ces divisions, qui ont lieu au cours de la première heure
de développement, la région centrale de l'æuf s'est fortement vacuolisée.
L'oosome devient plus granuleux, se boursoufle et se disloque.

A partir du stade huit noyaux, ch,acun 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 superficielb
est à opposer à la division totale habituelle des æufs hydropiques décrite
par exemple chez les Aphidius (IveNova Kezas, 1956) et chez Diaere-
tiella rapae (Tnnnlnrev, 1966). Les divisions aboutissçnt à une assise
syncitiale entourant un double blastocæle.

5. Le territoire embryonnaire

a. La blastosphère

Dans le territoire antérieur, la migration périphérique superficielle
des noyaux se poursuit. Elle entraîne avec elle, le cytoplasme. Une
blastosphère apparaît délimitée d'abord par un blastèma. Les noyaux
deviennent de plus en plus petits au fur et à mesure des divisions
mais maintiennent leur position périphérique. Leur nucléole est central
et bien marqué. Vers la sixième heure la blastosphère s'allonge et
I'on reconnaît une zone ventrale transformée en un véritable blasto-
derme (future bandelette germinative) alors que la zone dorsale subsiste
sous la forme d'un blastèma. La vitesse de segmentation est élevée
et très rapidement la périblastule se transforme en une vraie blastule
avec un blastoderme continu. Les cellules blastodermales, à cytoplasme
fortement coloré par I'hématoxyline se sont étirées. Un net décalage
mitotique s'observe entre le pôle antérieur (à division plus rapide et
blastoderme serré) et le pôle postérieur (à division plus lente et blasto-
clerme lâche).

b. Rupture du chorion

Huit à neuf heures après la Îécondation 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 à l'onveloppe extra-embryonnaire
qui entoure I'embryon.

c. Gastrulation et formation du stomodeum et du proctodeum

La gastrulation a lieu peu après la huitième heure de développe-
ment (Flc. 24 F 8) et se caractérise par une dispersion et une proli-
fération des cellules de la bande germinale ventrale comme I'a déjà
signalé IveNov,l Kezas chez Prestwichia aquatica Luss (1950) et chez
Eurytoma qciculqta Rarz, (1958).

Entre t h et 10 h, la blastule s'élargit apicalement séparant une
zone céphalique proximale d'une zone abdominale thoracique distale'

Deux invaginations, l'une apicale et stomodéale, l'autre postéro-
dorsale et proctodéale (Frc. 24 G 7) ont lieu presque au mêm3 moment
puis I'embryon s'infléchit ventralement ce qui ramène l'ouverture sto-
modéale dans la position antéro-ventrale (FIc. 24 G 61 trt.

Au cours de I'invagination proctodéa1e, des cellules entomesoder-
miques volumineuses çt arrondies s'abouchent au plancher stomodeal
et s'organisent en un mesenteron, clos distalement (Ftc' 24 G, 10).
Deux lobes procéphaliques apparaissent avec chacun, en leur milieu,
l'ébauche des mandibules (Ftc. 24, e). Postéro-ventralement, des cel-
lules ectodermiques s'étirent considérablement et forment dès la 11'
heure l'éperon caudal (Ftc. 24 H). L'�ectoderme est constitué ventra-

lement de cellules hautes, dorsalement de cellules aplaties'

d. Segmentation et organogenèse

La segmentation est très 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, at,
pour le ,"conâ, le segment prothoracique (Flc. 24 1). Une double chaîne

àe neuroblastes est identifiable v,entralement mais elle est lache et non

organisée en ganglions. Deux glandes céphaliques situées en arrière et

dJpart et d'autre du stomodeum débouchent par un long canal au-

desius de la cavité buccale à la base interne des mandibules et pourraient

donc correspondre à des glandes mandibulaires'

e. Mue embrYonnaire

Vers la 12. heure une membrane (FIc. 24 1) se détache de I'ecto-

(1) Nous avons constaté que le plan saggital de I'embryon se confond avec celui

oe t'cut et que sa région ventrale correspond à la partie du -corps- ovoide de

lLæuf en p.olottgement avec le côté concave du pédoncule' L'orientation
antéro-postrieure suit la loi de H.tr.r-rz' (1886)'
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derme. Elle correspond à la mue embryonnaire déjà signalée chez les
hyménoptères par ScHrrr, (7943) et connue également chez les Penta-
tomides, en particulier chez Chrysocoris r/o/ii WoLF, (SeHNr & SINGH,
196s).

Cette mue serait consécutive à I'attachement dps muscles à la nou-
velle cuticule formée au niveau de l'épiderme. Les cellul,es prémandibu-
laires et précaudales s'étirent considérablement et c'est la fusion de leur
extrémité filiforme qui donne naissance aux mandibules et à l'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. (Frc. 24 ù. yu larve est
litrre dans le vitellus dp l'æuf entre Ia 14' et la 16n heure'

6. Le territoire extra-embryonnaire

Les premières divisions dans le territohe extra-embryonnaire rÊs-
semblent à celles du territoire embryonnaire. Les noyaux, en eftet, mr-
grent à la périphérie, mais plus intensément postérieurement, ce qni
les conduit pour la plupart, dans la zone oosomiale' Vers la troisième
heure de I'embryogénèse, des noyaux exerc,ent une poussée sur la plasme
oosomiale et l'étirent en forme de languette (Frc. 24 G). Contrairempnt
au territoire précédent, la vitesse de segmentation est très faible. Entre
la troisième et Ia quatrième heure de développement trois ligraées de
noyaux s'isolent: : celle des noyaux qui resteront définitivement dans
I'oosomÊ, celle des noyaux qui émigreront tout autour de la blastule en
un syncytium très aplati en forme d'enveloppe extra-embryonnaire, celle
des noyaux qui, après s'être maintenus un certain temps dans le territoire
extra embryonnaire, pénètreront dans la blastul'e pour former les cellules
germinales. L'avenir de chacune de ces lignées mérite un développe-
ment particulier.

a. L'enveloppe extra-embryonnaire ou séreuse

l .  T e r m i n o l o g i e

Typiquement, selon GnaBen, (1888), la séreuse est l'ectoptygma,
c'est-à-dire Ia partie externe de l'excroissance des plis du blastoderme
embryonnaire. Ilttus, (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 pseudoséreuse ainsi définis peuvent avoir tous trois une
fonction trophique. Il est donc préférable d'utiliser le terme de tropho-
séreuse proposé par IvlNovA KAzAs, (1960 c) pour toute enveloppe
de type séreuse ou pseudoséreuse qui possède une fonction trophique.
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2 .  L ' é v o l u t i o n  p h y l o g é n é t i q u e  d e  l a  s é r e u s e  a u
n i v e a u  d e  l ' O r d r e

On doit au travail remarquable d'Ivaxov^q. KAzAs, (1950-1961)
une représentation possible de cette évolution. celle-ci se traduirait suc-
cessivement :

- par une réduction de I'amnios comme chez Ie Tenthrede:
Pontania caprea L. (IveNove KAzAS, 1960 b) ;

- par unc disparition de I'amnios. Il existe une vraie séreuse
mais sans fonction trophique comme chez le Chqlcidien eurytomide :
Eurytoma aciculata Rnrz (IveNovl K.tz^ls, 1958) et l'Ichneumonide :
Angitia vestigiolis RATz, IveNovr. KAZAs, 1960 b) ;

pat la différenciation d'une trophoséreuse à un stade de plus
en plus précoce:

dès le stade huit blastomères comme chez les Aphididae Aphidius
(Iv.r,Nova KAZAS, 1956) et Diaeretiella rapae M'lNr. (Tnriuuuv, j.966);

dès le stade deux blastomères comme chez le platygasteridae: Inosternma
piricola (Mlncr^1,r, 1906) ;

dès l'apparition des globules polaires comme ch:ez le Chalcidien Agenias-
pis fuscicollis Dnru (Mencner, 1906, MenuN, 1914) et le Scelionide
Telenomus fariai Lwt (Dnnvnus & ERps-BREunn, (1943) ;

- par la disparition totale des deux enveloppes comm,e chez les
Chalcidiens, Prestwichîa aquatica Luns. et Caraphraaus reductus
R. Kons (IvaNove KAZAS, 1950), les Ichneumonides Banchus lemoralis
Tnous. (BrEnowsrr & KnerNsre, 1926) et Nemeritis cqnescens Gnqv.
(Rn,rn^r, 1,932) ainsi que le Scelionide Telenomus gracilis Mlyn
(Kororrarnz & KovALENor, 1958).

3 .  L ' é v  o l u t i o n  p h y l o g é n é t i q u e  d e  I a  s é r e u s e  a u
n i v e a u  d e  I a  s u p e r - f a m i l l e

Une telle évolution a été relevée par IveNov^q, KAZAS, (1960 c)
et BnoNsKrrr., (1959, 1,964) chez les Icheneumonides. Dans cette
grande famille, la séreuse se présente: associée à un amnios chez
Angitia vestigialis Rarz (Ivanova KAzAs, 1960b), seule mais sans
fonction trophique chez Pimpla turionellqe (BnoNsxrrr, 1959), trans-
formée en trophoséreuse chez Amilastus ebeninus (Me,Nrnn, 1958), ré-
duite à une membrane hypodermale trophique non cellulaire chez
Mesoleius splendidulus (Kurncw, 1892) et même totalement absente
chez Banchus temoralis Tnous. Une même richesse de nuances s'ob-
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serve chez les Chalcidiens. Dans cette super-famille la séreuse, suivant
les espèces, peut être ou absente (Caraphractus reduclus) ou présente,
mais sans fonction trophique (.Eurytoma aciculata) ou transformée en
trophoséreuse, soit chez les deux sexes (Aspidiotiphagus citrinus CRsF ,
CHounrKove, 1965), soit seulement chez les femelles (Prospaltella
perniciosi Tow, CsouMAKovA & GonuNovA, 1963).

Les initiales de la trophoséreuse se sont séparées du territoire
embryonnaire dès la division des quatre premiers noyaux de segmen-
tation. Vers la quatrième heure de développement, des macro-cellules
quittent la région oosomiale et se distinguent à la fois des futures
cellules 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 blatosphère puis, de proche en proche, colonisent toute
la surface de I'embryon et se fusionnent en un syncytium extrêmement
étiré où les noyaux bien que saillants sont eux mêmes aplatis. Vers
la sixième h:ure I'enveloppe est constituée et entoure complètement
la blastule. Elle s'attache à la zone de jonction du pédoncule avec
ie corps ovoïde du chorion et isole complètement 7a zone oosomiale
de I'embryon. Les noyaux de la trophoséreus: se transforment. Ils pren-
nent une faible allinité vis-à-vis de I'hématoxyline grossissent consi-
dérablement de diamètre et présentent le plus souvent deux amas de
chromatine distincts. Au moment où la larve se libère de ses envelop-
pes les << c:llules > du trophamnios s'isolent et se dispersent dans
le vitellus en donnant naissance aux teratocyter secondaires que nous
verrons plus loin.

On retrouve donc au sein même de la sous-famille des Telenominae
une évolution très diverse de la trophoséreuse : Celle-ci peut être
absente (Telenomus gracilis), ou différenciée à partir des globules
polaires Q. f ariai) ou des huit premiers noyaux de segmentation
(A. rungsi).

b. Les cellules germinales

Dès 1882, BersraNr émit l'hypothèse que les cellules polaires
n'étaient rien d'autre que les initiales des cellules sexuelles. HEcNrrn,
(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 à 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 les cellules du blastoderme largement séparées les
unes des autres à ce niveau et pénètrent dans la cavité de l'embryon.
Une telle migration des cellules germinales a déjà été décrlte cbez
d'autres insectes par de nombreux auteurs, en particulier MIAL et al.,
(1900), GnMnnett., (1934), Burr, (1934), etc. Cette infiltration inter-
blastodermique persiste jusqu'au moment de l'invagination proctodéale
qui entraîne en profondeur les gonocytes primordiaux commp l'ont égale-
ment observé RnnrNowtrz, (1941) cbez la Drosophile et BRoNSKILL,
(1959-1964) chez les Ichneumonides. Les gonocytes primordiaux ou
cellules germinales se localisent ventralement sous le proctodeum et
forment deux crêtes génitales qui s'entourent d'un groupe de cellules
mésodermiques (Flc. 24 G, 9).

c. Les tératocytes primaires

De huit à neuf heures après la fécondation le chorion se rompt
postérieurement, peut être à la suite d'une sécrétion des cellules non
émigrées de la zonp cosomiale. Celles-ci en Éalitê, n'ont pas de contour
défini et se présentent sous la forme d'un syncytium morcelé, en cinq
à huit globules polynuclées, àL'état de tétrades, le plus souvent. De cha-
que globule libéré bourgeonnent des cellules que I'on peut appeler des
tératocytes primaires par opposition aux cellules de la trophoséreuse.

d. Difiérenciation des cellules polaires

Le passage de l'oosome après sa division en granules dans I'un
ou dans plusieurs des blastomères de premières segmentations qui, de
ce fait, se transforment en cellules polaires est connu (Srrvnsrnr, 1908 ;
HrcNEn, t9l4; GereNsv, 1'917, l92O; IvlNova KAzes, 1950, 1954,
1958; Tawrrr, 1.957:, Tnruurel 1966, etc.). Selon BnoNsKltt,
(1959) ces cellules polaires ne seraient que des cellules germinales
potentielles. Seules quelques-unes formeraient les gonocytes primor-
diaux. D'autres, en s'hypertrophiant (Perlror, 1934) ou en s'associant
avec le matérir.l nucléaire des globules polaires (Tnnunr.lv, 1966) don-
neraient naissance à la trophoséreuse. D'autres encore (RlsrNowrrz,
l94l; PounzoN, 1947, 1950; BnoNsrltl, 1959) évolueraient en
vitellophages tertiaires qui selon BnoNsrrtt < 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 quatrième destinée possible des
cellules polaires.
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Yao, (1950 a, b) précise que I'augmentation de l'activité d'une
phosphatase avec histodifférenciation est concommitante avec les pério-
d,es d'histolyse suivies de mue. TAwnIr, (1957), à son tour, démontre
I'existence de granules de phosphatase alcaline dans I'oosome et lui
attribue le pouvoir de différencier les blastomères qui traversent le
déterminant germinal. Cette phosphatase ne saurait cependant expl!
quer à elle seule la transformation de c:llules apparemment semblables
en quatre lignées différentes.

7. Les tératocytes

Le terme de Tératocyte a été créé par Horr.eNrs, (1920) pour
désigner des formations particulières relevées dans la cavité générale des
insectes parasités par les larves d'hyménoptères. A notre connaissance,
de tels tératocytes ne sont signalés que chez les lchneumonoidae encore
s'agit-il dans ce cas de cellules qui se dispersent non plus dans le
vitellus d'un æuf, mais dans I'hémolymphe d'un hôte à l'état adulte.
Les cellules dissociées de la pseudoséreuse citées par HnNlwGUy,
(1,892, 1904) chez un Chalcidien Chalcis llavipes Asrnr. << mangées
plus tard par les larves parasites > pourraient également correspondre
à ces formations. La découverte de tératocytes, non seulement chez
un hôte <( 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
Trlrsrnrarn, (1910), OcroBrrN, (1913), Spnynn, (1925), Drruccur,
(1954), MacxluER" (1959), elles dériveraient du tissu adipeux d.. la
victime ; selon BoESE, (1936) et LAMIEL, (1959) elles ne seraient rien
d'autre que des oenocytes, selon Partror, (1934) elles correspon-
draient à des cellules de la lignée germinale hypertrophiées. HEr.rnrcuy,
(1904) est le premier à leur attribuer une dérivation des cellules
de la séreuse, idée reprise par SrrNcEn, (1926), JacrsoN, (1928),
Pelrror, (1938), IvlNove Klzas, (1.954, 1961), GnrnFrrHs, (1961)
et Llurrt, (1962). Mais c'est surtout à TnpMsray, (1966), que l'on
doit d'avoir nettement défini I'origine de ces <, cellules géantes >. Cet
auteur est égalernent le premier à avoir fait une étude critique com-
plète de la bibliographie publiée à ce sujet.

b. Description et croissance

On doit la description la plus récente et la plus fine des tératocytes
au travail remarquable de Sruss & LEUrENEGcnn, (1968) fait à l'aide
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du microscope éiectronique sur Perilitus coccinellae Scun. (braconide).
Ces auteurs ont suivi l'accroissement considérable de taille de ces
tératocytes (de 46 p à 44I p) et montré une activité d'enzymes lytiques
chez les cellules les plus jeunes. Celle-ci diminue au fur et à mesure
que les tératocytes vieillissent et est remplacée par une activité d'absorp-
tion.

Les Frc. 24 g, I à Q, montrent l'évolution extraordinaire de ces
tératocytes chez A. rungsi. Si l'on prend par exemple les cellules en
provenance de la trophoséreuse, on voit qu'à 10 h de développement,
elles constituent déjà les cellules les plus volumineuses du parasite.
Elles sont sphériques avec un noyau à deux nucléoles qui occupe la
plus grande part de la cellule. De nombreuses granulations dans le
cytoplasme semblent indiquer une activité sécrétice intense, ce que
vérifie I'auréole de dissolution vitellino entourant I'embryon à ce stade
(Pr. IV). Au moment de l'éclosion de la larve, entre 14 h et l7 It,
les tératocytes sont au nombre d'une soixantaine. Ils se libèrent de
la trophoséreuse et très rapidement présentent une activité mitotique
synchrone (Ftc. 24 K) puis ils finissent par se disperser. Vers la 48n
heure, ils sont plus de 500 (Pr. IV). Lorsque le parasite atteint
la fin du 2" stade larvaire, la plupart des tératocytes ont été 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 à mesure de l'évolution du parasite, quintuplant
de surface par exemple vers la 48" heure, moment où 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 nombreuses. Dans certains tératocytes des noyaux
entiers de I'hôte sont phagocytés (FIG. 24 L). Par certains côtés ces
cellules ressemblent aux oenocytes. En effet, elles s'accroissent, émet-
tent des pseudopodes, sécrètent une substance qui cytolise ou dissout
le vitellus hôte, se chromatolysent tout comme le signale Mrtl.tNnY,
(1936) ou WrccrESwoRrH, (1933) pour les oenocytes.

c. Activité des tératocytes et développement de I'hôte

L'activité des tératocytes n'est pas arrêtée pat le développement
embryonnaire da l'hôte. Même lorsque celuici est au stade du début
de formation dt ruptor ovi, les tératocytes vont à la conquête 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, H, I: A. rungsi.

E, H: T. heydeni.

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

B. Auréole de dissolution à 8 h.

C. larve I à 16 h: 1, larve; 2, Teratocytes secondaires.

D. teratocytes à 48 h. E. Teratocytes de T. heydeni à 72 h. F. séreuse
de l'hôte parasité après 48 h. G. amoebocytes à 72 h. H. Teratocytes
de T. heydeni à 96 h. I. embryon de 120 h. parasité par un embryon
{'a4,. 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'accroître, être mobiles puis mourir. Ce phénomène
rappelle I'accroissement des cellules de f involucre de Microctonus
qui se poursuit après la mort du parasite (JounoHnurr,, 1960). Lindivi-
dualité propre de ces tératocvtes fait penser à la dégénérescence de
Ia polyembryonie, notamment aux germes asexués de Listomastix

florida signalés par PerrensoN, (1921).

e. Différents aspects des tératocytes en fonction de I'espèce hôte
et de I'espèce parasite

Selon MlNtEn, (1958) les tératocytes d'Apanteles glomeratus
(Braconide) et ceux d'Anilastus ebeninus (Ichneumonide) sont sembla-
bles. Ils diffèrent cependant chez I'une ou I'autre de ces espèces sui-
vant I'espèce hôte. L'inverse s'observe chez les Scelionides. En effet,
aucune différence d'aspect n'est constatée entre les tératocyles d'A.
rungsi isolés d'æufs d'Aelia et de Graphosoma. Par contre les tératocytes
âgés de deux jours d'A. rungsi présentent des digitations rayonnantes
élargies à la base (Pr. I\D qui permettent de les distinguer de celles
des tératocytes de Telenomus heydeni qui ont même diamètre sur
toute leur longueur (Pr,. I.V). tes tératocytes des espèces d'Asolcus
et de lrissolcus se ressemblent entre eux.

f. Spécialisation trophocytaire

Selon Vrxtonov, (1966) la mort avant nymphose des larves
d'Euphorides parasite d'Eurygaster integriceps serait due à f incapacité
des cellules de ia trophoséreuse de se résorber en tératocytes chez
cet hôte. Il arrive cependant chez certaines espèces d'hyménoptères
que la non différenciation de la trophoséreuss en tératocytes ne soit
pas létale au parasite. C'est le cas d'Archenomus longicornis. Nrx
cité par Cnuuerovl, (1968). Les Asolcus, Trissolcus, Telenomus,
Gryon de nos élevages ont présenté des tératocytes sur les æufs de
tous les Pentatomides hôtes qui leur ont été soumis.

8. Durée de I'incubation

Les durées d'incubation fluctuent légèrement d'une espèce à I'autre
et au sein d'une même espèce. Nous avons disséqué toutes les heures, à
partir de la 13" heure d'incubation à 25", un lot de 10 æufs d'r4. Cognala
parasités par espèce. Les durées d'incubation moyennes (entre paren-

thèse) et extrêmes sont les suivantes.par ordre croissant et en hçurç$,
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T. vassilievi
T. histani
T. ghorfii
T. rugsi
T. simoni

J. VOEGELÉ

14 (1s)  16
15  (1s )  r6
14  (1s )  16
1s (16)  17
rs  (16 )  18

T. retlculatus
A. grandis
A. djateschko
A. rufiventris
A. basalis

14  (16)  18
L 4  ( 1 7 )  L 9
1 4  ( 1 7 )  1 8
17 (20) 2r
r7 (2O) 2r

Des durées d'incubation très supérieures à ces données ont été ob-
servées (jusqu'à 34 h chez T. Vassilievi). Ces cas sont exceptionnels et
semblent dus à I'influence d'un facteur anormal : superparasitisme, hôte
deshydraté, trop évolué ou spéciliquement (1) moins favorable.

9. Conclusion

Le développement des Telenominae occtpe une place extrême-
ment intéressante dans l'évolution embryonnaire des Hyménoptères
térébrants. Il entre dans la lignée des parasites qui ont une pseudosé-
reuse trophique (Iv^lxovl Kaza.s, 1960 a) et qui présentent une forme
monoembryonnaire (Iv.nNovn KAzls, 1954) ainsi qu'une régression
morpho-physiologique des larves c'est-à-dire le phénomène de désem-
bryonisation cité par IveNovA. Kazls (1960 c). Histologiquement, il est
très voisin de celui d'Eurytoma aciculata IveNove KAzAs, (1958) et
pas éloigné non plus des Prestwichla (IvaNove Kezns, 1950) où la
larve néonate en forme de bulle est as:gmentée, apode, dépourvue
de système nerveux, respiratoire, sanguin et excréteur. Au sein des
Hyménoptères il occupe cep:ndant une place tout à fait originale
grâce à I'apparition dès le stade huit blastomères d'un sillon qui sépare
le territoire embryonnaire du territoire extra-embryonnaire d'où s'isole-
ront une triple lignéo 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. Dévefoppement larvaire des Asolcus avec références particulières
pour I 'espèce A. rungsi

1. Introduction

Dans une première contribution (YonontÊ,, 1964 a) nous avons
dénombré 3 stades larvaires chez difiérentes espèces du genre Asolcus

(1) Ainsi les durées d'incubation obtenues à partir de 46 T. vassilievî élevées à
25' sur æufs ie Graphosoma semipunctata se décomposett comme suit, le
nombre de larves étant indiqué entre parenthèses: 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. srandis élevés
dans les  mêmes cond i t ions  fu ren t  de  19  h  (1 ) ,20  h  (1 ) ,21  h  (1 ) ,22  h  (1 ) ,
23 h (3), 24 h (s), 2s h (4), 26 h (r),  27 h (1), 28 h (3), 29 h (s), 31 h
(6), 32 h (4), 33 h (5).





Pr. V - Système nerveux, respiratoire et tégumentaire de

A. rungsi

A - Chaîne 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 àgée

G - Mandibule de larve I âgée non fonctionnelle

H - Scolopidies 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 à I'extrémité 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

| - 1"" stigmate de larve III

M - 2" stigmate de la même larve

N - Corpora cardiaca allata à 129 h.

O - Corpora cardiaca qllata à 144 h.

P - Corpora cardiaca allata à 180 h.

Q à S Ornementations du tégament

Q - Plaquettes céphaliques

R - Nodosités
S - GrouPe de Petites éPines

Grossissement: B à S comme M.
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nakagawa et les avons décrits sommairement. Récemment, Slrlvt,
(196S) 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, HtDAKe,
(1958), Ptcrono, (1964), Slra,vr, (1968), à trois, Strvostnl, (L932),
KAnrrL, (1938), à quatre, KorcHnrovn, (1966) et même à cinq
ZexnvatxrN, (1954), il nous a semblé utile d'entreprendre l'étude
évolutive morpho-anatomique de ces stades. Nous avons développé
plus spécialement le cas d'Asolcus rungsi VoncerÉ afin de découvrir
la raison pour laquelle le cocon de nymphose chez cette espèce, se
colore de trois bandes sombres (VorcsrÉ, 1962b). Il est bon égale-
ment de définir ce que nous entendons par stade larvaire. Pour
Sr.roocnlss, (1 935) et HrnroN, (1958), c'est la période comprise entre
2 rétractions de l'épiderme. Or, chacune des rétractations de la
cuticule, à elle s:ule, est un phénomène lent qui ne se fait pas en
tous les points de la cuticu'e en même temps. Nous préférons con-
server à la signification du mot stade larvaire la période comprise
entre le dépouillement de deux exuvies.

2. Méthode de travail

Un lot de pontes d'Aelia cognatq parasitées à une date et une
heure déterminées est placé à l'étuv; à 25' et 60 lo d'hwidité. Une
dizaine d'æufs 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 à laisser les larves dans le Ringer : celles qui sont
sufiisamment âgées muent sans difficulté ; l'exuvie et la larve au nou-
veau stade constituent des points de repère très précieux pour la
compréhension du développemant. Les enveloppes de mues furent
colorées au rouge RCN ou au noir chlorazol, les æufs et larves, au
bleu de toluidine. de façon à pouvoir, soit en faire des montages in
toto, soit les orienter convenablement pour I'inclusion dans la paraffine.
Pour chaque intervalle de 4 heures, nous avons effectué deux séries
de coupes à 6 p d'êpaisseur (sagittale et transversale) qui furent colorées
à I'hématoxyline ferrique.

3. Premier stade larvaire

Si la description générale d'e la larve teleaforme (r) du premier

(1) Le terme < teleaforme > proviendrait selon Cr,eusex, (1940) de Tiphodytes
(feleas sp.) décrit et figuré par Geun, (1869).
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âge a déjà été faite par de nombreux auteurs (Vassnrev, 19L3,
CrnusnN, 1940, Rusrzov, 1944, RolreNovA, 1953, VoecntÉ, 1962a,
RBrmuDrÈns & SAFAvr, 1963) et est donc bien connue, I'anatomie et la
morphogenèse, par contre, ont été négligées.

a. Caractères embryonnaires

Comme chez de nombreux hyménoptères parasites, la larve du
premier âge est encore un <. free living embryo > @ev BtBt'lKo, 1967).
En effet, elle est encore réduite à une bandelette germinative ventrale
où stomodeum et proctodeum sont invaginés mais où les neuroblastes
isolés de la chaîne 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 à peine ébauchés sous forme de
légères évaginations du proctodeum. Aucune ébauche de stigmates, de
trachées et d'appareil génital n'est discernable.

b. Caractères évolués

Il faut surtout noter le développement considérable des mandi-
bules (Pr. V G) qui atteignent presque le tiers de la longueur de
I'animal et sont reliées, tout comme l'éperon caudal, à un réseau de
cellules sensorielles. Le rôle de ces organes dans la sensibilité du milieu
extérieur est donc certain, et ne semble pas limité comme le pense

cLAusEN, (1940) uniquement à la défense de ]a larve. Il intervient
également dans la prise du vitellus et, dans le cas des mandibules,
dàns la destruction des tissus de l'hôte. L'extrémité de l'éperon caudal
par flexion synchronisée avec celle des mandibules facilite I'entrée

àu vitellus de I'hôte dans la cavité orale. Mandibules et éperon caudal,
extrêmement robustes et acérés, permettent à la larve de s'attaquer

à une larve intruse. Dans ces combats, c'est la larve qui arrive la
première à transpercer la concurrente qui survit mais il n'est pas

iur" qu" les deux larves succombent en même temps. Plus la larve

est jeune, plus elle est active et plus elle a de chance de vaincre.

Les glandes mandibulaires, déjà apparues en fin d'embryogenèse, sont

voluÀineuses et s'étendent sur toute la moitié de la longUeur de la

larve.

Aux T paires de muscles décrites par Scnrrr', (1943), il con-

vient d'ajoutei une paire de muscles latéraux, ventro-inférieurs dorso-

supérieuis. L'action de oes derniers permet de diriger |'éperon caudal

vers la cavité buccale.

c. Accroissement de taille

Le volume de la larve entre le début de l'écl0sion et la fin du 1""





Pt.. VI - Formations glandulaires de A. rungsi

A à E glandes labiales:

A - Larve I: 1) neonate; 2) àgée

B - Larve II jeune

C - Larve II âgée: 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 Marpighi de larve III âgée : 1) c;llules sécré-
trices; 2) sécrétions

H - Coupe longitudinale du proctodeum de larve III âgée

I - Formation des glandes rectales chez la larve III âgée

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 à  Q:  gonades:

N - Larve II jeune (C.L.)

O - Larve III 108 h (C.L.)

P - Idem (C.T.) ; 1) sPermocYtes

Q - NYmPbe 120 h (C'L')

Grossisemetu de A à 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 (Pr. VII A) est rendu possible
grâce au plissement du tégument, mais également et surtout, grâce à la
rapide multiplication cellulaire de I'ectoderme ventral qui, d'abord lar-
gemÊnt invaginé comme nous I'avons vu, s'accroît considérablement et
se déplie sous la poussée du tube digestif.

d. Déplacement

Si la larve du 1"" âge est très active dans le Ringer, elle I'est
beaucoup moins dans l'æuf hôte où elle se déplace difficile-
ment au travÊrs 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 milieu
liquide mais dans un milieu à demi colloïdal où les mouvements saccadés
de flexion de la tête par rapport au corps doivent certainement aider la
larve à son déplacement. Par ailleurs, les soies thoraciques disposées
suivant une couronne oblique inTéro-ventrale, supéro-dorsale, s'abaissent
et se dressent les unes ,après l,es autres en commençant par les plus
inférieures. Celles d'un côté peuvent fonctionner indépendamment de
celles du côté opposé. Elles servent donc à la fois comme rame, gou-
vernail et frein dans leur déolacement.

e. Morphogenèse

Une intense morphogenèse s'observe au cours du premier stade
larvaire. Les glandes salivaires à peine distinctes à la naissance s'al-
longent progressivement (Pr. VI A1) et atteignent I'extrémité posté-
rieure du corps (Pl. 6 Az). Leur lumière 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 (Pl. VIII Br)
et rappelle un peu ce qu'a décrit Clrs & KuRsrAK, (1965) pour la larve
I de Nemeretis canescens. I1 ost relié à la partie supérieure de la tête
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 l'æsophage, sont à gros
noyaux et sont probablement sécrétrices. Le rôle dévolu aux mandibules
et à féperon caudal s'.amenuise progressivement au fur et à mesure que
la larve grossit. A la fin du premier stad'e, 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 même moment, une chaînp de
cardioblastes est visible et la chaîne nerveusÊ, décollee de l,ectoderme.
s'est différenciée en un cerveau et 15 paires de ganglions dont 2 sous.
æsophagiens (1), 3 thoraciques et 10 abdominaux. Les invaginatiou
correspondant aux glandes mandibulaires se sont refermées et la cavitr.
primitivement formée s'est comblée. Des cellules à caractèro sensorie!
sont égalernent bien difiérenciées au niveau de I'ectodorme abdominal.
Les corpora allata sont reconnabsables sous forme de deux masses
glandulaires en arrière et au-dessus du pharynx. Les disques imaginaux
des pattes apparaissent peu avant la mue. Enfin, Ies tubes de Malpighi
se sont allongés, les deux latéraux transversalement, le médian nette.
ment plus court que les précédents, dors,alement.

f. Apparition de la mue

L'examen de lots de 10 larves isolées d'heure en heure à 25' ,
montre que la durée du 1"" stade peut être très courte (46 h), à très
longue (64 h), la majorité des larves (95 Vo) eftectuant cependant
leur mue entre 46 et 48 h. La mue elle-même est précédée par une
période d'immobilité variant de une à plusieurs heures pendant les.
quelles I'exsuvie se fend dorsalement et glisse le long du corps où elle
restera collée à I'extrémité postérieure de ce dernier.

4. Deuxième stade larvaire

a. Morphologie

La larve du deuxième âge (Pt,. VIII D) est sacciforme comme la
larve du premier âge arrivée à mâturité (Pr. VIII C.) Le caractère
fondamental qui permet de distinguer cette nouvelle larve est I'ab-
sence de mandibules apparentes. A leur empiacement, se trouve une
alvéole où se forment progressivement les mandibules du troisième
stade larvaire et qui ne sont visibles que dans des coupes faites
à ce niveau. Le deuxième stade tawaire décrit par KocHsrov.a, (1966)
comme possédant de fortes mandibules pourrait, de ce fait, être une
larve du premier stade âgée en train de muer. Stlvnsrnl, (1932)
chez Telenomus lopicida, ne signale, d'ailleurs, des mandibules, que
pour les 1."' et 3" stades larvaires. Un autre caractère typique du
deuxième stade est una excroissance médiane frontale papilliforme
qui, en s'appliquant étroitement sur l'ouverture buccale par mouve-

(r) La première paire correspond en réalité à la fusion des paires de ganglions
mandibulaires et rraxillaires.





Pr. VII - Système digestif et excréteur de A. rungsi

A à D cellules du mesenteron:

A - L a r v e l j e u n e

B - L a r v e I â g é e

C - Larve II néonate

D - Larve II âgée

E - Coupe transversale de larve III (96 h) ; 1) cavité mesen-
térique ; 2) gonades ; 3) tubes de Malpighi; 4) cavitê
proctodeale

F - Coupe sagittale de larve III (92 h) : L) mesenteron;
2) tube de Malpighi ; 3) intestin postérieur ; 4) sac rectal ;
5) rectum; 6) glandes rectales

G - Décollement du mesenteron (124 h) : 1) ectoderme proc-
todeal larvaire; 2) ectoderme proctodeal nymphal; 3)
décollement du mesenteron ; 4) tube de Malpighi lar-
vaire ; 5) mesenteron larvairo ; 6) mesenteron nymphal

H- I - J - jeune nymphe (129 h)

H - 1) jabot; 2) cardia; 3) valwle cardiaque.

I - Coupe sagittale du mesenteron : 1) restes du mesenteron
larvaire; 2) zona alvéolaire

J - Glandes rectales (1) et volsella de I'aedeagus (2)

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

L et M - Lèvre suPérieure de larve II

| - vus de profil (montage in toto)

M - Exsuvie

N - Coupe frontale de larve II au niveau de la région buccale:

1) ouverture buccale; 2) digitations

O - Mandibule de lalve III: 1) dent; 2) mola

P et Q - Coupes sagittales du jabot de nymphe

P (t29 h);  Q (144 h)

Grossissement B à 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 (Pr. VII C") qui assurent un véritable broyage des par-
celles de vitellus absorbées. La larve se nourrit jusqu'à la fin du stade,
ce qu'atteste la diminution progressive du vitellus restant dans l'æuf hôt;.

La larve du 2" âge est nettement orientée, la tête vers l'opercule
d; l'æuf hôte et indépendamment de la position de ce dernier. Des
æufs renversés, avec par conséquent I'opercule en position inférieure,
montrent qu'effectivement la larve du parasite a la tête dirigée vers le
bas. La larve recherche donc un gradient particulier qui pourrait être
déterminé par l'apport d'air qu'ESSELBAUGH, (1946) considère ;ùIIIme
possible au niveau des processus chorioniques de I'opercule de l'æuf
hôte.

b. Anatomie

Les glandes labiales n'ont pas cessé de croître en diamètre
(Pr. VI C) mais leur lumière ne se remplit de sécrétion qu'à la fin
du 2" stade. Le produit de cette sécrétion se déverse au niveau du
salivarium, large ouverture infrabuccale, indépendante de l'ouverture
orale. Les scolopidies reliant la partie frontale de la larve au plafond
de ia cavité buccale sont toujours présentes mais 2 nouvelles scolopidies
antéro-dorsales (Pr. V F1) sont apparues.

Chez la jeune larve du deuxième stade, se réalise un phénomène
surprenant : le vitellus de I'hôte s'accumule non seulement dans le
mésenteron, mais également dans la cavité générale de la larve parasite
(Pr. VIII D-8). Cette anomalie, à première vue mystérieuse, s'explique
car le mésenteron au lieu d'être clos est largement ouvert postérieure-
ment. Les cellules qui le tapissent sont caractéristiques, paveiformes
et à gros noyaux (PL. VII C.) A la suite de la mue du premier stade
larvaire, le nouveau mésenteron ne s'achèvera que progressivement et
ne sera clos que vers la 20' heure du deuxième stade larvaire. Le
vitellus extramésentérique disparaissant par la suite, i le mésenteron
doit avoir la propriété de le digérer. Il existe une étrange ressem-
blance entre les ceilules mésentériques et celles de la trophoséreuse,
non seulement histologique, mais égalemlnt physiologique. A la fin
du deuxième stade, le mésenteron, complètement 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
jusqu'au mésenteron mais sans s'y aboucher. Les tubes d: Malpighi

r" ront allongés et atteignent la région antérieure de la larve.
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Bien que les ganglions de la chaîne nerveuse soient distincts et
toujours au nombre de 15 paires, glie et neuropile ne sont pas encore
difiérenciés, (Pr. V B). Par contre, le cerveau commence à 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 de la larve, et lui permettent de se contracter sur I'un ou I'autre
de ses côtés. Le système trachéal s'édifie à partir de cellules parti-
culières dont les extrémités effilées s'associent bout à bout (Pr. 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 chaîne de
cardioblastes est visible.

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

c. Mue

La mue apparaît entre la 60' heure et la 76" heure. Il y a donc
possibilité de chevauchement des divers stades (Flc. 25). C'est ainsi
que l'on peut trouver le premier et le deuxième stade entre la 46'
et la 64' heure. le deuxième et le troisième stade entre la 60" et la
76" heure. C'est cette grande hétérogénéité dans le développement
et aussi les différences morphologiques du début à la fin d'un stade
qui expliquent les prises de position contradictoires des divers auteurs
sur le nombre de stades larvaires des Proctotrupoidea.

5. Troisième stqde larvaire

a. La morphologie générale et les grandes étapes de développement

Toute jeune, la larve du 3' stade (Pl. VIII E) est du type hymé-
noptériforme de CreuseN, (1940). Elle est métamérisée, mais on recon-
naît 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 (Pr. VII O) sont petites et comportent deux parties :
l'une, supérieure, en forme de pointe acérée, I'autre, inférizure, en
forme de mola. Elles sont très éloignées de I'ouverture buccale et se
meuvent transversalement d'avant en arrière. Les ébauches des patles
et des ailes ainsi que celles de l'appareil génita1 sont visibles mais





Pr. VIII - Développement post-embryonnaire de A. rungsi

A à H sections sagittales: A) larve I neonate; B) larve I de 17 h;
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 à K montages in toto: 1) larve III en yue ventrale ; J) idem vue
dorsale ; K) idem vue ventrale

1 - plafond buccal chitinisé

2 - double plafond buccal

3 _ mesenteron larvaire

4 - Proctodeum

5 - invagination thoracico-abdominale

6 - tubes d: Malpighi

7 * chaîne nerveuse

8 - vitellus extra mesentérique

9 - gonades

10 - mesenteron Tarvaire

11 - bourrelets annulaires

12 - mesenteron imasinal

13 - jabot

14 - oviscapte

15 - disques imaginaux des ailes

16 - disques imaginaux des pattes

17 - ébauche des yeux

18 - ébauche das antennes

19 - constriction épinoto-abdominale

Grossissement A à H comme D

I  à K ç o m m e I
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réduites à de simples bourgeons. Les antennes sont déjà bien diffé-
renciées, on reconnaît un funicule déjà divisé en articles et le scape.
Le changement progressif de forme des antennes permet de jalonner
d'excellents repères les difiérentes étapes du développment, non seule-
ment de la larve, mais également de la prénymphe et de la nymphe.

Le troisième âge larvaire passe par trois états morphophysiologiques
distincts :

- un état où I'activité sécrétrice est intense. Les glandes labiales
de la larve atteignent l:ur taille maximale et sécrétent une substance
qui, nous le verrons plus loin, forme le cocon de nymphose. Celui-ci
d'abord très mince et intimement appliqué tout contre la membrane
vitelline, se colore puis se détache des parois de I'hôte. L'appareil
respiratoire durant toute cette activité sécrétrice se développe consi-
dérablement et apparaît sous la forme d'un important réseau de trachéo-
les visibles par transparenc€, au travers du tégument. La larve est activ,3
et se contorsionne sans arrêt;

- un état où I'activité excrétrice est élevée. On assiste à la
dégénérescence puis à la disparition des glandes salivaires et à I'augmen-
tation de taille des tubes de Malpighi. La jonction entre le mésenteron
et le proctodeum s'établit ce qui entraîne I'expulsion du méconium.
La larve est devenue ovale et la tête n'est plus distincte ;

- un état prénymphal où un remaniement important se fait au
niveau de tous les tissus qui perdent peu à peu leurs caractères larvaires.
Vers la 136" heure, une constriction s'observe entre le 1"" et le 2" seg-
ment abdominal, puis Ia mue nymphale apparaît. Les durées respec-
tives de chaque étape de ce développement larvaire sont données par
la Pr. V.

b. Anatomie du troisième stade proprement dit

1 .  L e  t é g u m e n t

Il est orné de deux bandes longitudinales latérodorsales de petits
nodules (Pr. V R.) A leur niveau, sont également discernables plus
ventralement, vers les stigmates, des îlots de petites épines (Pr. V S).
Le masque céphalique lui-même est orné de nombreuses plaquettes
hérissées (Pr. V Q). Ces ornementations constituent avec la forme
des deux mandibules, le meilleur critère pour reconnaître la larve
ou I'exsuvie du 3" stade larvaire.

2 .  L e  s y s t è m e  n e r v e u x

Neuropile et glie se sont difiérenciés (Pr. V C) et les 15 paires
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de ganglions sont maintenant séparés par des connectifs interganglion-

naires. La première pair; correspond aux gangiions fusionnés des

appendices mandibulaires et maxillaires. La deuxième paire située en

dessous de I'orifice 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 chaîne

nerveuse larvaire des Asolcus est, de tous les Hyménoptères connus'

la plus complète. 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 extraordinaire que prennent à ce moment là les antennes. Les

corpora allato et cardiaca sont devenus distincts I'un de l'autre' Les

carcliaca sont plus sidérophiles que les corps a1la.tes chez la jeune

larve, alors que, chez la larve âgée, on observe le phénomène inverse
(Pr. V N, O, P.) Les corps allates coifient de manière typique les

corpr cardiaques et sont constitués de plus d'une vingtaine de cellules.

Ils ne font donc pas partie du groupe des Hyménoptères à corps allates

paucicellulaires dont le type est représenté par Neuroterus lenticularis
(CaleIrulN, 196I). Leur taille augmentera jusqu'au moment de la

mue nymphale puis diminuera au cours de la nvmPhose (Pr. V P) ce

que C.LoEITHAN a également observé chez le cvnipide ptécité'

Comme aux premier et deuxième st.ades larvaires, I'organe chor-

dotonal céphalique est bien apparent. La Pr. V H montre un ensemble

de 5 scolopidies. Chaque scolopidium présente une grande cellule

à gros noyau central avec un nucléole important et de nombreux
granules sidérophiles. Ces cellules sont liées à un filament axial gui

les attache dorsalement à la face interne de la cuticule frontale et,

ventralement à la voûte buccale. A ce dernier niveau, les fibres

sont encastrées dans un double plafoncl de cellules, le premier corres-

pondant à un tissu de soutien, le deuxième aux cellules du palais

buccal proprement dit. En arrière de la tête, on trouve un autre

type d'organe chordotonal constitué par une scolopidie oblique située

de chaque côté du plan sagittal. Chacune présente un corps central

avec un noyau à gros nucléole et de nombreux granules, prolongé par

un axe relié postérieurement à la cuticule dorsale et antérieurement

à I'extrémité postérieure du lobe céphalique (Pr. V F).

Au futur emplacement des ocelles, de part et d'autre du plan

sagittal, dans une petite fossette en arrière de la tête et en liaison
avec les lobes optiques, se trouvent des cellules sensorielles reliées
à de petits corpuscules hémisphériques dont nous n'avons pu expliquer

fç rôle. Ces derniers disparaissent peu avant la nymphose.
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3 ,  L a  m u s c u l a t u r e

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

4 .  L ' a p p a r e i l  r e s p i r a t o i r e

Le système trachéal est ouvert. Il n'est pas péripneustique comme
I'a vu Scnur pow Hadronolus aiax, 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 l'associa-
tion à chaque stigmate, la première paire exceptée, d'un groupe d'oeno-
cytes qui apparaissent quand le cocon de nymphose commence à se
former et qui disparaissent quand il s'achève (Pr. V L et M). Leur
rôle dans la confection de ce cocon est donc probable. Comme nous
I'avons déjà vu, un important réseau de trachéoles, très fines et nom-
breuses, part du tronc trachéen principal et s'applique sur tous les
organes (Pr. V K).

5 .  L ' a p p a r e i l  d i g e s t i f

L'æsophage, très court aboutit dans un mesenteron qui
occupe presque tout le volume de la larve. Il est rempli du vitellus
de l'æuf hôte plus ou moins digéré et est clos à 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 premières
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 côté gauche parallèlement à I'axe du corps
et dorsaÏement par rapport à la ligne des stigmates' Le troisième
présente une position semblable mais est situé sur le côté droit de la
larve. La lumière de ces tubes s'accroît au fur et à mesure que la
larve vieillit. EIle atteint son diamètre maximal peu avant la défécation
(Pr. VII E).

6 .  L ' o r g a n e  d e  N a s s a n o v

Entre le tergite VI et le tergite VII, se produit une profonde
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invagination dorsal,e superficielle, dont le plancher qui serait une con-
tinuation du tergite VII d'après SNoncnass, (1956), se transforme
en glande odoripare. L'organe de Nassanov chez les Assolcus se
compose en réalité d'une cavité dont la partie ventrale est transformée
en un large réseau de petites cloisons glandulaires. D,ans oette cavité
débouchent deux grandes glandes à cellules sidérophiles de contours
ovales bien marqué. C'est surtout au cours de la nymphose que cette
glande sera très apparente (Pr. VI M).

6. L'état prénymphal

Entre le moment de la défécation et celui où appanît la mue
nymphale, la larve du troisièm: âge passe par un état particulier
<, I'état prénymphal > ou << phase nymphe, prénymphe > déjà décrit par
AusrRr, (1955) chez les Ichneumonides. Duiant cette période la larve
change d'aspect et sa structure anatomique est profondément modifiée.
Le cocon s'est décollé et la taille de la prénvmphe est nettement réduite.
Cette réduction ira d'ailleurs en s'accusant jsuqu'à la fin du stade nym-
phal (Pr. VIII E à M).

a. Le tube digestif

L'æsophage s'est allongé et sa partie distale s'est épaissie. Le
mésenteron qui lui fait suite s'étend du thorax à l'abdomen, mais son
diamètre n'est plus que le quart de la largeur du corps (Flc. 8 G).
(Jn nouveau mésenteron se construit autour de l'ancien qui peu à peu
se détache du stomodeum et du proctodeum.

Il est élaboré par de minuscules cellules imaginales qui prennent la
place des cellules larvaires. Le décollement mésentérique proctodéal
s'établit postérieurement aux tubes de Malpighi. La base de ces derniers
sera absorbée avec la tunique du ventricule larvaire dans la lumière du
mésenteron imaginal (Pr. VII G). Un peu en arrière des tubies de Mal-
pighi larvaires s'ébauchent les tubes de Malpighi imaginaux qui sont au
nombre de 4. La paire de glandes rectales continue à se développer
(Pr. VII K).

b. Le système nerveux

Il n'existe plus qu'un seul ganglion sous-cesophagien qui innerve lês
trois segments: mandibulaire, maxillaire et labial. De même les 3 der-
nières paires de ganglions abdominaux ont fusionné. Un fait notable à
signal,er est le grand développement en épaisseur que prend la chalne
nerveuse (Pr. V D).
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c. Le tégument

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

7. Stade nymphal

L'exsuvie du troisième stade glisse antero-postérieurement et restêra
collée à I'extrémité abdominale de la nymphe (Pr. V I). Elle est recon-
naissable jusqu'à la fin de la nymphose et peut être retrouvée entre le
meconium et la partie anale de la nymphe. Elle est donc internle par
rapport au cocon de nymphose. La forme de l',adulte se dessine petit à
petit, et, dès le début de ce stade, tête, thorax et abdomen sont distincts.
La morphongénèse est dominée essentiellement par deux remaniements
irnportants, celui de la chaîne nerveuse et celui du tube digestif.

a. Chaîne nerveuse

A 1.44 h, la première paire de ganglions abdominaux, réduite, a
émigré d.ans le thorax où elle inerve le segment épinotal.

A I52 h, cette paire de ganglions ainsi que la deuxième paire
de ganglions abdominaux qui a également émigré entre temps dans
le segment épinotal, se sont complètement fusionnées avec la troisième
paire de ganglions thoraciques (Pr. V E). Il ne reste plus dans I'abdo-
men que 6 paires de ganglions, la dernière volumineuse résultant de la
fusion des trois dernières paires.

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

b. Appareil digestif

La mise en place du tube digestif de I'adulte s'accomplit de façon
progressive. On assiste d'abord à l'allongement de l'æsophage, puis
à la migration progressive du mésenteron {e la partie thoracique vers
la partie abdominale (Pr. VII F à H). De ilouveaux organes se créent.
Ainsi, une paire de glandes mandibulaires très développées s'édifie.
A ce sujet, il faut noter l'absence complète des glandes labiales et
hypopharyngiennes. Dès le début de la nymphose, la partie postérieure
de l'æsophage se transforme en s'élàrgissant en un véritable jabot de
forme d'abord ovale (Pr. VII P) puis devenant sphérique (Pr. VII Q)'
Le contenu lui-même, de gélatineux, s'organise en un réseau sclérifié
constituant une véritable membrane péritrophique. Plus d'une vin$aine
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de cloisons partent ainsi des parois du jabot. C'est le premier cas de
membrane péritrophique connu à ce niveau chez les Hyménoptères ;
SNoocnass, (1956) la situe en elïet, dans le ventricule et n'arrive pas
pour cette raison, à expliquer sa formation sclérifiée. Au niveau du
jabot, d'origine ectodermique, ce problème ne se pose pas. Entre
ie mésenteron et le jabot se trouve un court proventricule muni de
deux valves cardiaques épaisses (Pt-. VII H). Le mésenteron d'allongé
est devenu sphérique (Pl. VIII H) et est tapissé à nouveau de celiules
gigantesqu:s plates et arrondies à gros noyaux. Les restes du tube
digestif larvaire se sont organisés en un corps particulier dont nous
n'avons pu déterminer le rôle. Il comporte des éléments figurés
centraux de forme cellulaire à 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 régulière (Pl. VII I). Dans la partie intérieure du proctodeuin
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 (Pr. VII J et K) qui continueront à se
développer jusqu'à la fin de la nymphose. On doit à SNoocness, (1956)
une revue critique de ce qui a été dit sur ces glandes. Selon certains
(Doanovsrv,, 195 1), elles ser.aient entièrement ectodermiques, selon
d',autres (EvoNrus, 1,933 et Lornan, 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. I-.Ê. 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 I'ectoderme rectal
évaginé, ceia juste avant la défécation de la larve du troisième àge
(Pr. VI I).

L'appareil digestif chez I'imago sera peu différent de celui de la
nymphe. Faisant suite à un pharynx musculeux, I'cesophage très étroit
s'étend jusqu'au pétiole. Dans I'abdomen, il se renfle en un jabot à
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 même que celui trouvé par Montcrau Hev, (1968). Contraire-
ment à cet auteur, nous pensons que cette réduction de I'appareil excré-
teur peut être en rapport. comme le dit Sruur, (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.
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L'intestin se termine par un rectum allongé, étroit ou dilaté suivant
l'état physiologique des individus. Les glandes rectales, à sa partie
postérieure, sont devenues énormes et forment deux saillies papilleuses
glandulaires remplies de sécrétion.

8. Formation de la membrane

La séctétion d'un cocon ou d'una membrane par la larve du
3' âge chez les Proctotrupoicles est déjà connue (VoecnrÉ, 1962 a,
b; 1964 a, b; Slnevr, 1968) et semble un fait général chez la plupart
des Hyménoptères. C'est à FLANDERS, (1938) que l'on doit la meilleure
mise au point sur l'origine et la fonction de ce cocon chez les Chalci-
diens. Il 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 à la fois. En particulier SlaxyeN BlnANovA, (1965)
précise pour 4 espèces d'Aphelenidae et 4 espèces d'Encyrtidae le mode
de formation du cocon. Il montre que ce dernier n'est ni une membrane
de I'embryon hôte (Tnrnenr^lru, 1913) ni une réaction phagocytaire
de I'hôte (Iurus, 1918 et Tnonps, 1936) mais une sécrétion à la fois
des glandes labiales et illiaques entre lesquelles existerait d'ailleurs
une anastomose.

En élevant de jeunes larves au 3" âge dans du Ringer, on voit
s'écouler près de la cavité orale une substance visqueuse qui forme
un voile. Celui-ci pourrait très bien être le précurseur de la membrane.
En effet, Ia larve occupant tout le volume de l'æuf et se contorsion-
nant sans arrêt, sa sécrétion ne peut que s'appliquer tout contre la
membrane vitelline de l'æuf hôte dont elle 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 deuxième stade larvaire. Les membranes
examinées sous lame et lamelle p3rmettent, effectivement, de recon-
naître les mandibules et l'éperon caudal du 1"' âge si facilement repéra-
bles. La substance ainsi déposée durcit et donne naissance à una mem-
brane qui se détache de la membrane vitelline au moment où 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 déjà vu leur développement au 1e" et 2" stade larvaire.
Au troisième stade, elles deviennent gigantesques (Pr. VI D). On dis-
tingue à ce moment, dans chaque glande, deux parties. La première,
proximale, est réduite à 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
côté de la chaîne nerveuse et s'en écarte presque à angle droit, juste en
avant de la première paire de pattes thoraciques pour aboutir au
deuxième tronçon de la glande. Cette deuxième partie, hypertrophiée,
s'étend latéralement Bt se termine en cul de sac, près du proctodeum
avec lequel cependant elle n'a aucun contact. Elle présente de grandcs
cellules sécrétrices à gros noyaux et une lumière très élargie remplie
d'une substance visqueuse en tout point comparable à celle qui constitue
la membrane. Cette importante sécrétion se produit au momont précis
cù la membrane commence à se former et s'arrête lorsclue le cocon est
ach,evé. A ce moment, les cellules sécrétrices se vacuolisent et leurs
noyaux se désagrègeent (Pr. VI E). Les glandes labiales disparaissent
complètement vers la fin de la prénymphe. Elles ne sont plus décelables
clwz la nymphe.

Il faut signaler que des glandes analogues ont été représentées par
WHEnLEn, (1923) pour la larve de Pedalgus termitolestes or il s'agit ici
d'un Hyménoptère présentant d,es nymphes nues. WuBnrEn leur attri-
buerait un rôle dans la trophallaxie. I1 est possible que chez les Asolcus,
au moins durant le premier et le deuxième âge larvaire, ces glandes
puissent avoir également un rôle trophique en prédig&ant le vitellus de
l'æuf hôte et les teratocytes.

Nous n'avons pu déceler de communication entre ces glandes et le
proctodeum ou les tubes de Malpighi bien que d,es sécrétions semblables
à celles produites par les glandes labiales se retrouvent dans la lumière
du proctodeum et des tubes de Malpighi (Pr. 6 G et 6 II).

Quant aux organes responsables de la coloration spécifique de
la membrane sous forme de deux bandes noires chez Asolcus rungsi
(VorcrrÉ, 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-même sécrète une substance mélanisante. En effet,
on observe sur une coupe tangentielle du tégument efiectuée sur deux
bourrelets de la larve situés au niveau des bandes colorées (Pr. VIII
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 absentcs
aux emplacements où la membrane n'est pas colorée (Pr. VI F). r\insi
il y aurait une formation localisée de substance mélanisante qui diffu-
serait dans la substance du cocon. Cette pigmentation est sans aucun
rapport avec la mélanisation observée par TorHrrt et al., (1930)
chez les Trichogrammes et qui prendrait naissance à l'emplacement
du point de piqûre pour s'étendre par tâches confluentes sur toute la
face interne du chorion de I'hôte. Elle ne correspond pas non plus
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à un changement de coloration de la membrane vitelline de I'hôte
comme chez Ascia (Faunn, 1926). En effet, comme I'a déjà démontré
Sar'.lvr, (1968) ia position des bandes sur le cocon est indépendante
de l'æuf hôte. Nous signalons cependant qu'à I'emplacement de la
piqûre 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 méIa-
nisée qui pourrait provenir de l'oxydation de la substance sécrétée par
la larve au contact de l'air. Dans ce cas, I'origine des bandes colorées
s'expliquerait en partie par une oxydation due à l'activité respiratoire
plus élevée au niveau de certains stigmates chez A. rungsi.

9. Formation de I'appareil reproducteur (1)

La formation des voies génitales chez les Telenominae est voisine
de celle donnée pour les Hyménoptères en général par ZANlEn, (1916)
et D'noslnrc, (1942), avec, cependant, certaines particularités. Nous
avons vu qu'à Ia fin du stade embryonnaire, les gonades, visibles
sous la forme de deux îlots 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 (Frc. 26 A). Par contre, dès le deuxième stades des rema-
niements ont lieu et une différenciation sexuelle est déjà décelable.
Dans les deux sexes les gonades ont émigré dorso-latéralement et doublé
de taille.

a. Appareil reproducteur femelle

Au deuxième stade, trois épaississements de I'ectoderme ventral
au niveau des VII". VIII" et IX" sternite sont visibles. Deux très fins
cordons pleins reliés aux ovaires et se perdant dans le mésenchyme
sous le proctodeum sont égirlement discernables (FIc. 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

I'ovaire est visible (Flc. 26 D).

Peu avant la défécation de la larve, deux invaginations médianes

apparaissent, l'une, en arrière du VII" sternite, correspond au premier

rudiment de I'oviducte commun, I'autre, entre la paire d'évagination

du sternite VIII, prend rapidement la forme de la spermathèque. Lors

de la défécation une véritable chambre génitale se crée par inflexion

(1) Nous avons emprunté à Dupurs, (1950, 1951, 1952, 1955) Ia nomenclature
que c€t auteur a bien définie pour les insectes en général et pour les Hété-
roptères en particulier.
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de toute la partie sternale des segments VII à IX. A la 136' heure,
clle atteint presque I'extrémité antérieure de I'abdomen (Ftc. 26 D).
A ce moment, les évaginations paires se sont considérablement allon-
gées et I'on observe l'union de l'oviducte commun qui s'est replié
avec une orientation antéro-postérieure, avec la spermathèque et les
oviductes pairs. Tout le système 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 première valvulae, la postérieure en deuxième et troisième valvulae.
Les premiers follicules sont reconnaissables dès la 22Oo heure. Par con-
tre, les glandes à venin ne seront discernables qu'après la mue imagi-
nale.

b. Appareil reproducteur mâle

La première ébauche apparaît, chez la larve du deuxième stade
àgée, sous la forme d'un épaississement de l'ectoderme ventral en
arrière de la X" paire de ganglions abdominaux. Dès cette étape lar-
vaire, les cystes au nombre de 7 à 8 sont décelables et montrent que
les t:sticules sont constitués d'un seul tube seminifère. Chez la jeune
larve III (Frc. 26 E), une invagination de l'ectod,erme au niveau de
cet épaississement situé sous la dernière paire de ganglions nerveux
abdominaux est accompagnée d'une paire d'évaginations (1). Les gonades
se sont arlongées et ont triplé de volume. De chacune d'elle, part un
canal déférent qui se termine par une ampullae. Vers la 108' heure
du dév:loppement, chaque ampullae se divise en deux régions ; l'une,
distale, correspond à la glande accessoire, I'autre, proximale, à son
canal. L'origine mesodermique du système efférent est donc indiscuta-
ble et les glandes accessoires sont ici des mésadénies. Les évaginations
paires se sont considérablement allongées et accolées. On reconnaît
déjà la structure de l'aedeagus. Entre ces deux valves un cordon
ectodermique plein prolifère postéro-antérieurement puis se bifurque.
Chaque branche s'abouche à la jonction du canal déférent et de la
glande accessoire. Ce cordon est l'ébauche du ductus ejaculatorius qtlj
est donc, comme I'a vu D'nos,q.nIo pour d'autres groupes d'Hyménop-
tères, purement d'origine ectodermique. Les gonades sont devenues

(1) Contrairement à D'Rosenro, qui fait partir cette évagination paire de l'urite
IX, il semble qu'elle corr,espondrait plutôt, puisque située sous la portion
postérieure des ganglions n€rveux abdominaux X à I'urite X. Nous retrouvons
ainsi I'organisation générale des génitalia chez les insectes (Cf. Dururs, 1950,
1952), où les phallus procéderaient fondamentalement de la coalesceace des 2
uropodes X.



198 I. VOEGELÉ

volumineuses. Emigrées latéralement, elles sont accolées au tube digestif
et occupent la moitié de la longueur de I'abdomen avec des cystes
très apparents. Juste après la mue nymphale, deux papilles ectoder-
miques apparaissent à I'extrémité de I'aedeagus (Pr. VII J 2). Ce sont
les futurs volsella. Toutes les étapes de la spermiogenèse sont visibles
dès la 200' heure.

10. Conclusion

L'étude détai[ée du développement préimaginal des Asolcus, maL-
gré les difficultés indiscutables liées à la petite taille de ces espèces
et à leur caractère cryptique d'organismes inclus dans un æuf hôte,
ouvre des perspectives de recherches extrêmement intéressantes.

Elle précisa dans tous ses détails la formation du cocon de nym-
phose chez les Proctotrupoides et montre que ce dernier est sécrété
vers la frn du 2" stade larvaire puis surtout au cours du troisième stade,
et que l'agent responsablo de cette membrane de protection est une
sécrétion due aux glandes labiales. Il est intéressant de suivre l'évolu-
tion de ces dernières qui, de très réduites à la naissance de la larve
du premier âge, continuent à grandir pour devenir au troisième
âge larvaire énormes, hypertrophiées Êt ensuite dégénérer et disparaltre
avant la défécation. Elle suggère diverses modalités possibles pouvant
contribuer à la synthèse des bandes spécifiques qui ornent le cocon
de nymphose.

Elle indique comment la chaîne nerveuse, de formation tardive,
s'organise et atteint au troisième stade une segmentation presque

égale à celle des Arthropodes primitifs et où ne fait défaut qu'une

seule paire de ganglions gnathaux. on assiste d'abord à une difiéren-

ciation tardive larvaire qui, normalement, a lieu à l'état embryonnaite,
puis, à une contraction progressive de la chaîne nerveuse formée.

Elle explique et complète les dispositifs d'adaptation particulière

des Asolcus au parasitisme des æufs :

- !46 une premièrc étape, la taille considérable des mandi-

bules et le processus caudal jouent un double rôle: d'abord de des-

truction de l'hôte à tous les stades, même lorsque le développement

de I'embryon est pratiqu,ement achevé et qu'appar,aît le ruptor ovi ;
ensuite, d'attaque de tout intrus'

- Une deuxième étape correspond à l'accumulation la plus rapide
possible du vitellus de l'æuf hôte ce qui provoque une distension

èonsidérable du ventricule. Cette vitesse d'absorption buccale est
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Appareil reproducleur larvaire de A. rungsi.
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A, B, C, D, femelle. A, l" 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" et 6" L"" et 2" paires de valves,
correspondant respectivement au VII, VIII et IX" sternite ; 7, tube
de Malpighi ; 8, oviducte pair; 9, filament terminal ; 1.0, oviducte
cornmun. E, F, G, mâle. E, 3" st. jeune ; F à 108 h; G, nymphe.
11, S.N. ; 12, invagination; 13, évagination paire; 13' valves de
I'aedeagus; 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 deuxième âge à une digestion extra-
mésentérique.

- La troisième étape, au contraire, s'effectue au ralenti et con-
siste à reprendre le vitellus digéré pour l'élaboration progressive des
réserves graisseuses et de l'ovogenèse. L'adulte quitte, en effet, l'æuf
parasité, avec, dans ses ovarioles, des æufs mûrs susceptibles d'être
pondus dans un nouvel hôte. Tout se passe donc comme si le parasite
luttait de vitesse avec le développement de I'hôte. Les adaptations
morphophysiologiques qui sont à sa disposition représentent des armes
particulièrement efficaces pour le rendre victorieux dans cette compé-
tition. Au moment de l'émergence de I'adulte, il restera une importante
quantité de réserve alimentaire sous forme de corps gras ce qui assure
à l'adulte une longue survie sans absorption de nourriture et lui permet,
au moins chez certaines espèces, de se multiplier indéûniment sans
qu'aucun repas n'ait été pris.

Elle souligne le développement considérable de I'appareil chordoto-
nal larvaire qui doit vraisemblablement permettre aux Asolcus de
s'orienter dans l'æuf hôte 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 prése-nte le caractère des Hétérométaboles par l'évo-
lution progressive des appendices et qui est marqué par une morpho-
genèse proprement larvaire présidant essentiellement à la formation du
cocon nymphal.

Le développement de I'appareil reproducteur est classique et rejoint
ce qu'a décrit D'nosARIo pour d'autres hyménoptères.

Résumé

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

Des particularités originales de l'æuf sont décrites. Ce dernier,
pédonculé, à colonne de fécondation et à oosome très apparent, pré-
sente une polarité dorso-ventrale et antéro-postérieure. I1 appartient
au type très rare chez les insectes où les deux divisions de mâturation
et la fécondation du nucléus se font en dehors des voies maternelles.
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Le caractère le plus marqué du développement embryonnaire
est, au stade huit blastomères, l'apparition d'un sillon qui divise l'æuf
en deux territoires nettement individualisés : embryonnaire et extra-
embryonnaire, ce dernier donnant naissance tour à tour aux cellules
de la lignée germinale, aux tératocytes primaires dont I'existence était
inconnue jusqu'à ce jour et aux cellules de la trophoséreuse ou futurs
tératocytes secondaires. également signalés pour la première fois chez
les Proctotrupoidea. Les formations de la blastule et de la gastrulation
sont classiques. Celle de la bandelette germinative, incomplète, ne
présente pas la métamérisation habituelle. Il est suggéré que la rupture
du chorion s'effectue postérieurement, à la suite d'une sécrétion des
cellules de l'îlot oosomial. L'effacement du chorion libère la blastosphère
entourée par Ie trophamnios et les cellules oosomiales qui se dispersent
dans le vitellus de I'hôte en se transformant en tératocytes. La migration
d,es cellules germinales a pu être suivie. Elle s'efiectue par infiltration
interblastodermique puis enfoncement au moment de I'invagination
proctodeale et regroupement en deux crêtes génitales ventrales.

Les tératocytes présentent l'évolution classique signalée chez les
Braconides. Ils s'accroissent, émettent des pseudopodes, deviennent
sécréteurs et se chromatolysent. Leur activité n'est pas arrêtée par IÊ
développement embryonnaire des Aelia et se poursuit un certain
temps dans le vitellus de I'hôte dilué dans du Ringer. Une différence
morphologique a été observée entre les tératocytes de Telenomus
et c3ux des deux autres genres.

Les durées d'incubation à 25' de 11 espèces 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 à 25" montre leur chevauchement et situe I'apparition
des mues.

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

Le deuxième stade, de type sacciforme et agnathe, orienté dans

l'hôte, se caractérise par un mésentefon non clos au début du stade,
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ce qui provoque une accumulation extra-mésentérique du vitellus hôte
qui sera reprise un peu plus tard par accroissement et fermeture du
mésenteron. IJne ressemblance histologique entre les cellules du mésen-
teron et de la trophoséreuse est signalée. A ce stade, un système ner-
veux organisé (cerveau et 15 paires de ganglions) une chaîne de cardio-
blastes, un système trachéal s'édifient, les disques imaginaux se dessinent
et deux nouvelles scolopidies apparaissent.

Le troisième stade, de type hyménoptériforme, passe par trois
états d'activité, sécréteur, excréteur et prénymphal. L'ornemantation
du tégument, très caractéristique à 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, l'appareil respiratoire
de type holopneustique groupant à chaque stigmate des amas d'æno-
cytes, ainsi que les glandes rectales. Il est observé, dès ce stade, la
fusion des trois dernières paires de ganglions abdominaux.

La nymphe offre quelques particularités : la contraction de la
chaîne narveuse (fusion des 2 premières paires de ganglions abdomi-
naux avec le 3" ganglion thoracique et des paires suivantes en une
seule masse ganglionnaire), la fotmation d'un jabot où est signalée
pour la première fois la présence d'une membrane péritrophique et
l'évolution du tube digestif larvaire en un corps de résorption trophi-
que. L'origine double des -elandes rectales est également précisée et
l'apparition de 4 tubes de Malpighi signalée.

Il est attribué à chacune de ces larves des fonctions propres: des-
truction de I'hôte et défense du territoire au premier stade, accumula-
tion rapide du vitellus de l'hôte au deuxième stade, élaboration à partir
de cette alimentation des réserves graisseuses et de I'ovogenèse arr
troisième stade.

Un grand intérêt est apporté à la formation du cocon da nymphose
de type membraneux et à sa coloration spécifique. L'évolution des
glandes salivaires et leur rôle dans la sécrétion de ce cocon est démon-
trée et un rôle trophique au cours des deux premiers stades larvaires
suggéré. Aucune relation entre les glandes labiales, le proctodeum
et les tubes de Malpighi n'est constatée, rnais la participation de ces
deux formations dans la confection du cocon de nymphose est consi-
dérée comme probable. Deux hypothèses 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 I'appareil reproducteur a été suivi et com-
paré à celui cité par D'nosaRlo pour les hyménoptères en général.
La difiérence essentielle qui ait été notée est, pour I'origine du phallus,
une évagination paire au niveau de l'urite X (au lieu de l'urite IX).
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CHAPITRE V

L'APPAREIL REPRODUCTEUR

L'appareil reproducteur des Telenominae à l'état imaginal est peu
connu. Son étude méritait donc d'être entreprise. Parmi les travaux
les plus importants qui traitent de ce sujet il faut surtout citer ceux
de Duroun, (1841), SBuRer, (1899) et Auuenr, (1959) pour les
Ichneumonidae, ceux de SNoncnass, (1925) pour l'abeille.

Nous avons déjà montré (VoscerÉ, 1968 b), tout I'intérêt 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 I'acte sexuel, n'apparaîtraient
pas. L'accouplement est suivi dans un tube à essai. Du fait de sa
briéveté (il ne dure que de trois à dix secondes) on I'immerge rapidement
dans de l'.acide sulfurique pur. On retire aussitôt les partenaires Ên
<. copulation figée > et on les place dans du Ringer. L'extrémité anté-
rieure du pénis mâle ,?st coupée, et la lemelle disséquée. Avec un peu
d'expérience, malgré la petite taille des espèces, les organes génitaux in
copula peuvent être prélevés. Pour la coloration des pièces accouplées,
nous avons adopté la méthode de CenevoN, (1969) au noir chlorazol
de la façon suivante : les pièces sont disposées directement dans du
lactophénol puis colorées dans ce liquide par le noir chlorazol à la
teinte voulue. Elles peuvent être ensuite montées directement dans du
lactophénol sous lame et lamelle. Les muscles, les spermatozoides et
lç détait des structures d'origine ectodermiques sont très nets,
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A. L'appareil reproducteur femelle
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1. Les ovaires

Les ovaires des Telenominae ont été représentés schématiquement
chez A. mitsukurii Asutr.t. et A. nakagawc WetaNABE par Horvo et al.,
(1966) qui distinguent deux ovaires sans ovariole. JoNss, (1937)

chez Telenomus ulyetti et HTDAKA, (19.58) chez T. gifuensis AsHu.
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 être séparées (Frc. 27 B) :

- Un germarium, partie terminale effilée en doigt de gant comportant
des trophocytes et oocytes peu difiérenciés groupés en 3 à 4 vésicules
séparés par une zone atissulaire. Dans chaque vésicule un oocyte en
voie de différenciation se distingue des autres cellules par sa taille
plus éIevée.

- Un vitellarium où deux à trois oocytes sont en cours de mâturation
et entourés par un follicule. Chaque follicule est séparé du suivant,
apicalement, par de grosses cellules réunies en une chambre plus
volumineuse que le follicule lui-même, riches en A.R.N. et surmontées
par un îlot de petit3s 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 à sa jonction
avec l'oviducte pair, où s'abouchent les différentes ovarioles et qui
a déjà été reconnu par SorrnlN, (1941) chez Microbracon hebetor. Deux
à quatre ceufs à l'état d'oocytes 1 entourés chacun par leur enveloppe
folliculaire très étirée peuvent ainsi s'accumuler au bas de chaque
ovario'e. Le tégument du calice, recroquevillé sur lui-même lorsque
l'ovaire est démuni d'æufs mûrs, se distend considérablement sous la
pression des oocytes et donne à l'ovaire cette apparence de réservoir
sans ovariole vue par Hoxvo. Les æufs sont pondus à l'Çtat d'oocytes
primaires qui n'ont pas encore commencé leur division de maturation
ce qu'atteste la présence d'un noyau à nucléole bien apparent.

Les Telenominae que nous avons en élevage peuvent être scindés
en deux groupes d'après le nombre d'ovarioles par ovaire. L'un, à huit
ovarioles comprend: A. rungsi, A, bqsalis, A. semistriatus, T. simoni,
T. ghorfii, A. ruliventns,' I'autre, à onze ovarioles est représenté par :
A. djadetschko, T. vassilievi, A. grandis et A. ruliventris protogyne.
Il çst intéressant de souligner que ce caractère sépare deux cas d'espèces
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jumelles: A. grandis de A. semistriatus et A. rufiventris protogyne de
A. ruflventris. Telenomus giffuensis à quatre ovarioles et T. ulyetti à
sept ovarioles appartiendraient donc à deux autres groupes possibles.

2. L'oviducte pair

Durant la vie nymphale on assiste au raccourcissement progressif
des oviductes pairs. 

-Chéz 
l'imago, ces derniers sont très réduits et se

limitent pratiquement à un sphincter (Frc. 28 A3) qui éjecte les
æufs directement de l'ovaire dans l'oviducte commun.

3. L'oviducte commun ou pars communis

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

Région glandulaire (Frc. 28 All). L'oviducte postérieur est recourbé,
comme nous l'avons déjà vu, dorsalement sur l'oviscaple. La courbure
propre des æufs soumise à celle de I'oviducte provoque leur orienta-
tion. L'extrémité du pédoncule de l'æuf est obligé, en efiet, de
s'appliquer contre la partie interne de la courbure de l'oviducte. Les
cellules de ce dernier sont hautes et glandulaires. L'abondance de
leurs sécrétions est considérable au moment de la ponte et semble
liée à la nécessité de lubrifier le passage très étroit par où doit passer
l'æuf.

Région spermathécale ou moyenne (Frc. 28 A10). Elle est nettement
rétrécie en diamètre. Cet étranglement oblige l'extrémité pédonculaire
de l'æuf, c'est-à-dire le micropyle, à s'appliquer tout contre la partie
médiane dorsale de I'oviducte et à s'engager dans l'ouverture élargie
du canal séminal (Ftc. 28 825). Ce mécanisme confère à la pénétration
du spermatozoïde dans le micropyle une grande efficacité. Les cel-
lules de I'oviducte, à ce niveau, restent encore hautes et glandulaires.

Région membraneuse (Flc. 28 A8). Si l'on prend, cotnme SNoocnAss,
(1935), pour séparation du véritable oviducte commun et du vagin,
la limite antérieure au débouché du canal de la spermathèque, cette
région correspondrait au vagin. Elle est d'observation très difficile
dans toute sa portion attenante à I'oviscapte et peut être mieux suivie
au cours du développement larvaire. Chez la larve âgée de 136 heures
un cordon plein prolonge I'oviducte commun et s'insinue entre les sty-
lets. Il se cloisonne en deux parties, l'une, dorsale, I'autre ventrale.
Le cordon dorsal se creuse et le gonopore de ponte vrai serait la
partie terminale de cette gaine. Quatre évaginations dc cç Çordon :
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2 latérales et 2 dorsales, donnent respectivement, les 2 glandes coletéri-
ques emprisonnées entre les premières valves et les glandes à venin.
Ces dernières sont très petites. La glande alcaline (Flc. 28 415)
est sphérique et antérieure, la glande acide @Ic. 28 Al4) allongée et
postérieure.

Elles se terminent par un long canal qui aboutit à la zone où
la partie vaginale, ,avant de s'engager dans I'oviscapte, se rétrécit consi-
dérablement et s'attache à un arceau sclérifié (Frc. 28 H37). Le cordon
ventral se creuse également et donne naissance à une gaine (Ftc. 28 H7),
véritable bourse copulatrice qui longe I'oviscapte et se termine par une
vulve avec ouverture copulatrice (Frc. 28 G30). La région vaginale
antérieure à I'oviscapte est renflée et membraneuse.

4. La spermathèque

C'est au travail rernarquable de CHultlxove, (1968 a) que l'on
doit la meilleure représentation et compréhension de la spermathèque
chez les Hyménoptères. Dans cette étude, à côté de la spermathèque
de A. grandls, les spermatèques de 40 espèces appartenant à plusieurs

super-famil'es (Ichneumonoidea - Chalcidoidea - Scolioidea) sont figu-
rées.

Malgré sa très petite dimension, le receptaculum seminis des
Telenominae revêt, comme chez tous les Hyménoptères, un intérêt
particulier. De lui dépend, en dernier ressort, le déterminisme du sexe
de la descendance. Comme I'a montré AueERr, (1 959) sur les lchneu-
monidae, non seulement le rôle de cet organe est souvent mal inter-
prété, mais sa morphologie propre est contestée. Il semble en réalité
que cet appareil revête. tant dans sa structure que dans ses fonctions,

des modalités variables d'une famille d'Hyménoptères à I'autre. Ainsi,
à f intérieur même des Proctotrupoidea, ce que nous avons pu décou-
vrir chez les Scelionidae est très diftérent de ce que Montcuu-Hev,
(1968), par exemple, a pu signaler pour le Diapriidae Platymischus
dilatatus Wssrwooo. Plusieurs parties peuvent être distinguées :

- La capsula seminalis: Elle est extrêmement petite (moins de 30 p

de diamètre !) sphérique et à paroi mince. Les spermatozoides y sont
visibles par transparence ce qui nous a permis de montrer qu'un séjour

de 3 heures de la spermathèque dans une solution de potasse à l0 %

n'était pas létal pour les spermatozoïdes. Après ce laps de temp:;,

les mouvements de ces derniers étaient encore parfaitement décelables.

- La pars intermedialis et le ductus receptaculi.' Ils forment, à eux
deux, le canal séminal qui a une forme constante choz toutes les espèces
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Frcunr 27

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

A :

B :

Appareil reproducteur mâle : 1, testicule ; 2, canal défférent ;
3, glande accessoire ; 4, canal de la glande accessoire ; 5, ductus

ejaculatorius ; 6, aedeagus.
Ovarioles: 1, germarium; 2, vitellarium; 3, foll icule.

de Telenominae q.ue nous avons examinées : celle d'un U à anse large
suivi d'une double courbure en S. La pars intermedialis et le ductus
receptaculi sont séparés par une valvule (FIc. 28 824). Tout le canal
séminal est entouré par une gaine conjonctive épaisse (Ftc. 28 Bl9).



Frcunn 28

Appareil reproducteur femelle

A. vue d'ensemble ; B. spermathèque ) C, D, E. difiérentes positions
de la valve spermathécale ; F. mise en place des spermatozoïdes dans
la spermathèque ; G. appareils femelle-mâle copulés (la partie moyenne

.ïl{:,

{4;.w
\

\
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Légende de Ia Frc. 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"u'valves
6, 3"" valves
7, Bourse copulatrice
8, 10, 11 oviducte commun: 8 membraneux, 10 spermathécal, 1l

glandulaire
9, spermatophore

12, glandes choletériques
1.3, oenocyte
14, glande acide
15, glande alcaline
1.6, glande spermathécale
17, capsule de la spermathèque
18, chevelu des spermatozoides
19, gaine du canal séminal
20, canal séminal
21, lumière du canal séminal
22, glande spermathécale
23. canaux sécréteurs
24, valvule
25, oifice du canal séminal
26, spermatozoide
27, extrémité antérieure de I'aedeagus
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 ovigère
37, arc sclérifié
38. 1"" valvifère
39, 2' valvifère
40, tergite fX
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La pars intermedialis pourrait correspondre au pédoncule des
Ichneumonidqe. Ses parois sont épaisses et entourées par des fibres
musculaires circulaires bien apparentes. Elles ne correspondent en aucun
cas à I'ornementation interne vu par Ausnnr chez rimpta instigator.
La lumière du canal est très étroite et ne peut laisser passage qu-'à un
seul spermatozoïde à la fois. L'extrémité de ra pars intermedialis est,
rétrécie. cette constriction empêche tout passage de spermatozoide.

Le ductus receptaculi fait immédiatement suite à cette constriction
que I'on peut interpréter comme une valvule. En effet, la partie distale
dn ductus receptaculi est élargie et semble dépourvue de fibres mus-
culaires. A la jonction de la pars intermedialis, un conduit très court
et fortement sclérifié (Frc. 28 824) reLie ra partie dorsale élargie à un
canal médian qui reçoit à son tour deux paires de canalicules situées
chacune de part et d'autre du plan sagittal. Deux rôles sont vraisem-
blablement dévolus à ce système de canaux: celui d'écoulement des
sécrétions de la glande 

_accessoire, celui permettant de soulever le pla-
fond de la chambre distale du ductus receptacuri provoquant ainsi,
d'une part, I'ouverture de la valve et, d'autre part, .ro vide qui permet
d'aspirer les spermatozoïdes. Nous avons pu en effet, en àisséquant
des femelles au moment des diverses séquences de la ponte, monrrer,
que 2 minutes après l'introduction de la tarière dans l'æuf hôte, c'est-
à-dire juste avant I'expulsion de l'æuf parasite, il y avait soulèvement
de cette paroi (Frc. 28 E). Le ductus receptaculi â des parois minces
et n'est entouré par des flbres musculaires circulaires que sur sa moitié
distale. La lumière de ce canal est très large. GrâCe à un système
alterné de relachement et de contraction des fibres musculaires circu-
laires de la pars intermedialis et du ductus receptaculi le système décrit
pour I'expulsion des spermatozoïdes pourrait jouer pour leur entrée
dans la spermathèque.

- L'orificium receptaculi : rl termine le ductus receptaculi et s'ouvre
dans une petite cavité où s'engage I'extrémité pédonculaire de l,æuf.
La tête du spermatozoïde et le micropyle de l'æuf sont ainsi mis direc-
tement en contact.

- Les glandes accessoires; A côté de la glande accessoire (Frc. 2g 822),
on trouve en permanence trois macrocellules bilobées et binuclées,
accompagnatrices de la spermathèque, de type oenocytique. Elles sont
très comparables aux corps unicellulaires et uninucrées que l,on ren-
contre tout autour des diverticules de la pars commurzrs (Flc. 2g B13).

5. La tarière

La tarière des Telenominae n'a pas encore été étudiée. Elle ne
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diffère pas sensiblement de cellè des autres Hyménoptères et est
essentiellement composée par :

- [.ss stylets (ou premières valvulae ou gonapophyses ou endites des
gonocoxites de I'urite VIII Flc. 28 H5 et 28 G5). Ils sont acérés,
en dents de scie et striés à leur apex. Ils sont étroitement appliqués
I'un contre I'autre et enserrent la partie antérieure de la gaine mem-
braneuse vaginale. Deux lignes de denticules sont visibles à leur extré-
mité antérieure et des chimiorécepteurs circulaires sont observés sur
toute leur longueur.

- Les deuxième valvulqe (ou gonapophyses ou endites des gonocoxites
de I'urite IX : Ftc. 28 H4 et 28 G4). Elles correspondent au gorgeret
de Duroun, (1841), terme repris par Aunrnr pour les deuxièmes valvu-
lae des Pimplinae. Unies médianement sur leur moitié proximale en
une terebra (Rrcnann, 1956), elles se séparent en 2 lames indépen-
dantes articulées dans leur région moyenne (Frc. 29 G34). Leur extré-
mité distale est garnie de fortes sensillae.

- Les troisièmes valvulae probablement exites des gonocoxites précé-

dents. Elles sont réduites à deux lames étroites terminées par une
expansion épineuse (FIc. 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 à la partie membraneuse de la bourse copulatrice
à laquelle cette dernière est attachée.

- I'qppctvsil articulaire.' Il représente les gonocoxites ou valvifères VIII
et IX et leurs articulations avec les valvulae. Les 3 v,alvulae s'articulent
de telle façon que le gonocoxite VIU (FIc. 28 H40) fait basculer les
2' valvulae par I'intermédiaire du gonocoxite IX qui, à son tour, par
le connectif membraneux qui lui est associé soulève les 3' valvulae.
Ces dernières ont donc un mouvement antagoniste des l" et 2' valvulae.
L'articulation de cet ensemble est assurée par le jeu de muscles très
développés qui s'insèrent principalem3nt en un gros bulbe le long de
la partie interne d'une pièce sclérifiée que nous supposons être le reste

du tergite IX.

B. L'appareil reproducteur mâle

Chez I'adulte, les deux testicules conservent la forme allongée qu'ils

avaient àl'état larvaire (Ftc.27 A) mais ils se sont beaucoup réduits en
volume. Les canaux déférents (Frc. 27 A2) sont fins et longs. Ils débou-
chent, ainsi que les canaux des deux glandes accessoires (Ftc. 27 A3) dans
un très court canal éjaculateur. Les valvulae et les ornementations
de l'aedeagus ont déjà été décrits dans le chapitre II.
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C. Conclus ion

L'étude de la morphologie de I'appareil reproducteur femelle des
Telenominae que nous avons examinés, montre que I'ovaire n'est pas

réduit à un sac où s'accumulent les æufs, mais que les ovarioles
bien individualisées p,srmettent, suivant leur nombre, de séparer ces
Telenominae en deux groupes.

La spermathèque des Telenominae présente une adaptation assez
nette vers la monospermie et I'économie du matériel spermique : pas-

sage d'un seul spermatozoïde dans la pars intermedialis, disposition
du micropyle de l'æuf juste en face de la sortie du spermatozoide du
ductus receptaculi. Elle présente un dispositif particulièrement efficace
pour I'entrée et la sortie des spermatozoïdes. On est très loin du type
très simplifié des Diapriidae mais on peut, par contre, retrouver quel-
ques caractères communs à d'autres familles, pourtant très éloignées,
comme \es Apidae et les lchneumonidqe i par exemple la chambre
terminale du ductus receptaculi, représentée par BnBsstnu, (1906)

chez I'abeille, la courbe en S typique du conduit séminal illustré par

Aussnr pour les lchneumonidqe, et signalé par Bnoussal, (1966)

pour plusieurs Braconides.

La tarière est peu différente de celle des autres Hyménoptères
térébrants. Cependant, en décrivant l'articulation des différentes pièces
qui la composent, nous avons montré que les 3' valves avaient un
mouvement antagoniste de celui des stylets et de la terebra ce qui

facilite I'activité de ponte et rend plus efiicace la contention des
difiérentes pièces copulatrices (cf. Csap. VIII).

Résumé

Dans ce chapitre il a été procédé à I'examen de I'appareil repro-
ducteur mâle et femelle pris pour eux seuls et in copula.

Le fait que I'ovaire comporte, suivant les espèces examinées,
8 ou 11 ovarioles de type meroistique polytrophique a trouvé son
application dans la séparation de deux cas d'espèces jumelles ; A. gran-

dis, et A. semistriatus, A. ruliventris et A. ruliventris protogyne.

L'étude de la structure de la région spermathécale a permis

de mettre en évidence, pour la première fois, un dispositif adapté à la
fécondation des æufs pédonculés et d'expliquer par le jeu de la valvule

spermathécale et des fibres musculaires circulaires dq la pars interme-
dialis et du ductus receptaculi I'entrée et la sortie des spermatozoïdes.
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La structure de I'appareil reproducteur femelle in copula a révélé
par ailleurs une double ouverture génitale, l'une de ponte, I'autre
d'accouplement ainsi qu'un système d'articulation des valves de fovis-
capte. Ce mécanisme assure un mouvement antagoniste des 1"", 2e
valvulae avec celles des 3" par le jeu des valvifères ce qui facilite la
contention.

L'appareil roproducteur mâle est sommairement rappelé.



CHAPITRE VI

DESTRUCTIOI\ DE L'HOTE ET SESREACTIONS

La première atteinte de I'hôte est la piqûre consécutive à l'en-
foncement de i'oviscapte du parasite lors de la ponte.

La deuxièmo lésion est une émission par les glandes de I'appareil
vulnérant des parasites, au moment de la ponte, d'une sécrétion qui
provoque une dislocation et une lyse cellulaire des tissus de l'hôte, 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'hôte n'est alors constatée. Une troisième étape dans
la destruction de l'hôte est constituée par I'activité 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. Dès la 48' heure, la séreuse de l'hôte semble suractivée
par ce contact. Même lorsque la destruction de la bandelette embryon-
naire est complète, les noyaux de cette séreuse cons3rvent leur vitalité.
Cette réaction, cependant, poulrait se faire dans un sens favorable au
parasite (protection, échange respiratoir;). Une autre réaction s'observe
lorsque I'embryon est parasité à un stade très évolué (à partir de la
formation dt ruptor ovi). Elle se manifeste par un dépôt de melanine
sur les tératocytes qui deviennent brun-foncé mais samblent continuer
à jouer leur rôle. Chez certaines espèces, A. grandls, par exemple,
un début d'encapsulation est même possible sans atteindre cependant
le degré d'enkystement signalé par certains auteurs pour d'autres
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groupes d'insectes: BnoNsr<rlL, (1960), S^lrr, (1955 et 1957). A
25o, quatre à six cystes se localisent autour de l'embryon du parasite
âgé de 10 h. Ils ne I'empêcheront pas cependant d'éclore.

La quatrième phase de destruction de I'hôte est représentée par
la larv: néonate du parasite qui. à I'aide de ses fortes mandibules,
dilacère les tissus de I'embryon. Ceux-ci sont ensuite lysés par la
salive émise, probablement, par Ies glandes mandibulaires. La larve
s'attaque le plus souvent à la chaîne nerveus3 et au cerveau. Elle
épargne les pattes. Aucune réaction de I'hôte contre 7a larve parasite
n'a pu être décelée.

L'embryon des Aelia est donc susceptible d'être parasité à tous
les stades y compris ce-ui terntinal où la larve est prête à éclore et où
sont distincts le ruptor ovi fortement sclérifié, les yeux et les omma-
tidies couleur lie de vin (Pr. IV-D. L'hôte n'a pratiquement aucune
possibilité de défense contre le parasite si ce n'est de provoquer,

lorsqu'il est colonisé à un stade très avancé, un ralentissement de

l'évolution parasitaire : à 25", éclosion de la larve parasite au bout

de 28 h au l ieu de 17 h et apparit ion de la larve l l à72 h. Le parasite

est susceptible de lyser complètement, en moins de 24 h tous les tissus

de I'hôte, à I'exception du ruptor ovi lortement sclérifié. Il 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

du meconium et ils ne semblent ni

les sucs intestinaux du parasite. A

ignorons leur rôle Précis.

mésenteron bien après l'expulsion
s'autolyser ni être dégradés par

ce stade de développement nous

Résumé

Quelques observations sur la destruction de l'hôte et sur ses réac-

tions au parasitisme sont groupées dans ce chapitre.

Les lésions provoquées par le parasite peuvent être chronologi-
quement résumées ainsi : perforation, lyse par sécrétions vulnérante,

dissolution par la trophoséreuse, dissolution phagocytaire par les téra-

tocvtes I et II, dislocation des tissus dans des zones privilégiées par

les mandibules, puis leur dissolution par la salive de la larve I.

Comme réaction de I'hôte il n'a été relevé qu'une suractivation

des cellules de la séreuse ot une mélanisation des tératocytes avec'
parfois, possibilité d'enkystement.
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CHAPITRE VII

VITESSE DE DEVELOPPEMENT ET LONGEVITE

LEURS FLUCTUATIONS EN FONCTIOI\ DE LA

TEMPERATURE ET DE L'HUMIDITE

Il existe très peu de données sur I'influence des facteurs abiotiques
sur le développement des Telenomides parasites des æufs de Penta-
tomides. Les travaux les plus importants sont ceux de Teurour, (1961)
sar Asolcus semistriatus, de Senavr, (1968) sur la duré: de dévelop-
pement des Asolcus et Trissolcus en général et celui de Vrxronov,
(1969) sur L grandis et Telenomus chloropus.

A. Vitesse de développemenï

Selon S.qravt" (1968) ce sont les espèces dépourvues de sillons
parapsidaux qui ont la vitesse de développement la plus rapide. La
Ftc. 29 révèle, qu'effectivement, 7. histani, T. reticulatus, T. simoni
et T. vassilievi, espèces à sillons parapsidaux, ont, par rapport à celles
qui en sont dépourvu3s un cycle long à 31'. Nous signalons cependant
que T. ghorfii à 31" et T. vassilievi à 2Oo, tous deux à sillons parap-
sidaux font exception à cette règle.

Toujours seion Snrevt 7es Asolcus à fémurs noirs ont un déve-
loppement plus rapide que ceux à pattes entièrement ocracées. Cela
n'est vrai que pour les températures inférieures à 31". La situation
s'inverse au-dessus de cette température. Déjà à 31o, A. rufiventris
(à fémurs ocracés) présente le même cycle que A. grandis et A. semi-
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striatus (à fémurs noirs). A 36" ces deux dernières espèces dépassent
de trois jours la durée de développement de A. rufiventris, A. pseu-
doturesis et A. rungsi (espèces à fémurs ocracés).

Il faut également souligner que la durée de développement, surtout
aux températures basses peut varier d'un individu à I'autre chez une
même espèce. Ainsi à 20' la clurée du cycle de A. rufiventns varie
de 25 à 45 jours.

Par ailleurs, le développement relativement court des Asolcus et
Trissolcus est à opposer à celui nettement plus long des autres para-
sites oophages des punaises des blés. A. rufiventrls, par exemple, à 36o,
effectue en 13 jours deux générations alors qu'Ooencyrtus fecundus,
durant cette période, arrive tout juste à en réaliser une seule. Des
durées de dér'eloppement encore plus grandes sont citées pour cer-
taines espèces de Telenomus. La durée du cycle de T. fariae Lrl.'nt,
parasite d'æufs de Triatoma qui est de 19 à 20 jours à 30o (ZrrenoN,
1957) est près du triple de celle de la plupart des Asolcus.

B.  Seui l  de développement

1. Seuil minima

En dessous de 18o, aucune émergence des adultes n'est possible
et I'on constate un arrêt du développement qui est cependant réver-
sible. Ainsi, chez toutes les espèces, une exposition à 17' pendant
les 3 premiers jours du cycle suivi d'un séjour à 30o, assure la sortie
normale des parasites. La survi3 aux températures basses varie avec
les espèces. Le stade nymphal de A. basalis peut être exposé à des
températures de 6' pendant 63 jours sans qu'il soit relevé de mortalité
notable avant le 30o iour (VoEcErÉ, 1961 b). Cette mortalité atteint
10O % chez A. semistriatus, T. ghorfii, A. grandis, A. ruliventris dès
la 3" semaine. Les nymphes d'OoencJ-rttts sont plus résistantes et ont
été conservées à 6" plus de 3 mois. A 10", des O. lecundus ont pu
être maintenu vivant à l'état de nymphe pendant six mois. Il est pro-
bable que ces Ooenc\r/rJ passent la mauvaise saison sous la forme
de nymphe à l'état de vie ralentie dans l'æuf hôte.

2. Seuil maxinm

Le développement complet jusqu'à l'émergence n'est possible à
39o que pour A. rufiventris, T. ghorfii, A. grandis, A. djadetschko
et à 40" que pour A. ruliventrj,r. A 41" toutes les espèces meurent
dans l'æuf à l'état imaginal, nymphal ou de 3" stade larvaire. Une
partie 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 à 30o, en quatre parties égales de 2 jours, suivant
que I'une ou I'autre de ces parties est soumise à la température de
43", les résultats sont très différents. Nous avons effectué cet essai
sur 10 pontes par espèce et à 6 hygrométries différentes. La Flc. 30
montre que c'est durant les 2 premiers jours, c'est-à-dire la période qui
correspond au développement embryonnaire et larvaire jusqu'au deuxiè-
me âge, que les oophages sont les plus résistants. C'est essentiellement
dans des conditions d'humidité de 80 à 90 Vo que le pourcentage
d'émergence est le plus élevé. Quelques sorties s'observent encore lors-
que le développement larvaire (3' âge) et prénymphal, correspondant
au 3" et 4u jours d'évolution, est soumis à 43". Des espèces par contre
comme A. basalis, A. semistriatus, A. ,grandis, T. vassilievi, T. histani
et A. pseudoturesis n'arrivent pas à survivre dans de telles conditions.
Mêmes constatations, lorsque la 3" partie du cycle (première moitié
du dévelopement nymphal) est soumise à 43" ; mais dans ces con-
ditions, A. rungsi et A. djadetschko ne peuvent terminer leur complet
développement. Enfin, la dernière partie du cycle (deuxième moitié du
développement nymphal) est létal pour toutes les espèces saul A. rufi-
ventris, A. djadetschko et A. grandis, encore que, pour les deux derniè-
res espèces, les pourcentages d'éclosion ne dépassent pas lO Vo.

On peut donc conclure qu'une espèce au moins est résistante aux
fortes températures: A. rufiventris ; et une très sensible: 24. grandis.
O. Nigerrimus, O. lecundus et Gryon, remarquablement résistants durant
les trois premiers quarts de leur cycle, ne peuvent, par contre, terminer
leur développement si le dernier quart est exposé à 43'.

C. Mortalité à des températures combinées avec différentes humi-
dités

On doit surtout à TlrHoux, (1961), chez A.,semistriatus, et plus
récemment à Vxronov, (1969), chez A. grandis, T. reticulqtus vol-
gensis et T. chloropus, la mesure des eftets de la température et de
l'humidité combinés sur le pourcentag3 de mortalité. Dans ces essais
il n'a pas été tenu compte de la mortalité due souvent au superpara-
sitisme et aux lésions provoquées par le parasitisme incomplet (enfon-

cement de I'oviscapte sans qu'il y ait ponte). Afin d'éviter cet incon-
vénient, nous n'avons utilisé que des æufs suivis un par un et ne
contenant, chacun, qu'un seul æuf parasite c'est-à-dire des æufs où
la séquence de la danse du marquage, si typique après le dépôt d'un

æuf, a été observé. Les pontes parasitées furent introduites dans des
boîtes à humidité constantes, du modèle de Zwôrrnn, (1932). Par

espèce oophage, il a été effçctué 5 répétitions, portant çhacune sur
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Frcunr 30

Nombre moyen de sorties par ponte calculé à partir de lots de

10 pontes parasitées soumis à différentes humidités.
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12 æufs aux difiérentes combinaisons de 20o, 30o de température et
100, 40 et 8O Vo d'humidité relative. Les résultats sont groupés dans
la Frc. 31.

Plusieurs faits sont apparents:

- 1. La mortalité est plus importante à 20" qu'à 30o pour toutes
les espèces et à toutes les humidités sauf chez T. histani et T. vassilievi.
Cette dernière espèce est effectivement adaptée dans la nature aux
basses températures du printemps. Elle est la première à être capturée
dans les pontes pièges.

- 2. La sensibilité de A. ruliventrîs et A. pseudoturesis aux basses
tgmpératures est particulièrement spectaculaire. Ces deux espèces 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 très fortes températures.

- 3. A. grandis est bien, comme l'a vu Vmtonov, relativement
xérophile mais seulement à 20' (0 Vo de mortalité). A 30" la situation
est inversée. Ce résultat corrobore bien ce que nous avons observé
à maintes reprises : une densité plus importante de A. grandis tôt au
printemps dans les lieux bien ressuyés et, inversement, au début de
l'été, dans les lieux plus humides et proches des oueds.
'" 

4. Une forte sensibilité de T. scutellaris a:ux très faibles hygromé-
tries que ce soit à 20 ou 30". Ceci explique I'extrême rareté de cette
espèce au Maroc.

- 5. Une sensibilité générale pour T. histani, A. grandis, G. mons-
peliensis, A. basalis, A. rungsi aux humidités moyennes ce qu'a déjà
signalé Tlurorx pour l. semistriatus. Selon cet auteur, ces humidités
ôorrespondent à l'optimum de développement de l'hôte. L'augmentation
de la mortalité serait ainsi liée à une certaine interaction hôte-parasite.
A. basalis à 20o y serait particulièrement sensible.

D. [a longévité

I1 est difficile de définir une durée de vie représentative d'une
espèce. Tout au plus peut-on essayer de rechercher dans quelles con-
ditions cette longévité est la plus élevée ou, au contraire, la plus
réduite. Dans le premier cas, on essaie de tlouver quel est le milieu
le plus favorable à I'insecte; dans le second, on tente de préciser
quelles sont les principales causes de létalité et plus particulièrement
les seuils à partir desquels une espèce ne peut plus surviwe. Il est
incontestable que la temp&ature joue sur la longévité des oophages un
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rôle prépondérant. L'alimentation chez ces insectes intervient seulement
lorsque ont été épuisées les matières grasses de réserve accumulées
pendant la vie larvaire et nymphale, et d'ailleurs, très importantes chez
les Scelionidae.

1. Longévité aux températures basses

Le passage brutal aux températures basses de I'ordre de 6" limite
la longévité de tous les oophages que nous élevons au laboratoire à un
maximum de 30 jours. Nous avons déjà montré (VoncnrÉ, 1961 b),
comment il était possible de parvenir à prolonger I'existence de ces para-
sites en les faisant passer par palliers à la température de 6o après une
période d'alimentation préalable. Ainsi nous avons conservé neuf
femelles de T. shorfii 421 jours vivantes après 2 jours de nourriture à
30' puis un passage à 15" pendant 8 jours avant de les laisser à la tem-
pérature de 6o. Le plus remarquable est la capacité de ces femelles
d'avoir pu maintenir vivants les spermatozoïdes emmagasinés dans le
réceptacle séminal pendant une période aussi longue. Cette résistanc,e
aux basses températures (6") après refroidissement progressif trouve son
anplication dans la conservation des Hyménoptères parasites en vue de
lâchers en masse. D.ans les conditions précitées ils peuvent en effet être
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 espèces oophages à raison de 10
fernelles par espèce. Les individus, recueillis sous écorce d'eucalyptus
Îe 8-1-67, furent placés à 25' et en présence d'hôtes et de nourriture.
Les longévités moyennes (l'écart type est entre parenthèse) exprimées
en jours fur'ent pour A. semistriatus 60 (46)' G. monspeliensis 18 (16),
T. ehorfii 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 difiicilement être exprimée par une moYenne. Elle est très variable

à'une femelle à l'autre comme f indiquent les écarts types très 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

Il est difficile comme le souligne BunsBn, (1964) de séparer,
aux températures moyennÊs l'influence propre de la température de

l'alimentation ou de I'activité de ponte sur la longévité.

Selon Horvo et a1., (1966 c),I'action de l'alimentation serait déter-

minante sur la lbngévité' Ainsi lc 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. nakagawoi.

De notre côté, nous avons étudié la longévité de 6 espèces de
Trissolcus à 3 températures constantes (18, 24 et 32") et dans quatre
conditions particulières (a, b, c, d) rtr ; HR - 70 %.

Iæs résultats groupés dans la figwe 32 mettent en évidence trois
caractéristiques qui sont générales pour toutes les espèces: la longévité
croît en sens inverse de la température, diminue avec la présence d'hôte
et passe par un minima lorsqu'une nourriture sucrée sans apport d'eau
est fournie aux oophages. Contrairement à Horyo et al., nous voyons
donc que l',apport 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
être expliquée une fois de plus par la grande quantité de réserves
accumulées durant la vie préimaginale. Il est probable, également, que
I'appareil digestif très réduit des oophages ne permette pas une absorp-
tion d'aliment qui puisse compenser les réserves utilisées pour la vitel-
logenèse 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 à noter dans les situations a et d entre A. grandis et A. baialis.
Elle est à mettre en rapport avec I'espacement dans le temps des pontes
hôtes, très faible chez la première espèce (ponte d'Aelia ol d,Eurygas-
/er) très élevé chez la deuxième (ponte de Nezara). La diminution de
la longévité chez la femelle reproductrice a été signalée également par
Zoir,ronnorr, (1959) pour 24. semistriatus.

Nous avons réussi à élever sur æufs de Graphosoma semipunctata
et à 25'C et 75 Vo 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 espèces, I'absorption de nourritu-
re n'est donc pas indispensable pour la survie de I'espèce. A la dixième
génération, le potentiel de ponte n'est pas troublé, ni le taux sexuel
modifié.

Par contre, deux espèces ?. vassilievî et A. pseudoturesis, non
nourries, sont stériles dès la première génération. Chez celle-ci, l'activité
trophique avant la ponte est donc indispensable. A. semistriatus, T.
histani, A. rungsi, A. rufiventris et T. truncqtus donnent naissance à

(1) Voir légende figure 32.
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FrcunB 32
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une première génération exclusivement composée de mâles, ce qui
implique donc l',absence de fécondation des oocytes émis mais non
l'arrêt de l'ovulation.

Comme nous I'avons déjà signalé (VoecnrÉ, 1961) le développe-
ment pré.imaginal est influencé par la nature de I'hôte. Le cycle évolutif
est sensiblement plus long sur æufs d'Eurygaster ov de Graphosoma
semipunctata. Cosra Lt*re,, (7928) chez T. lariai signale également
des différences notables de durée de développement suivant que cette
espèce est élevée sur æufs de Triatoma maculata, T. rubrovaria ou
T.brasiliensis.

3. Longévité aux températures élevées

Selon Bunsnr-t-, (1964) les insectes préalablement soumis à des
températures élevées sublétales acquièrent une résistance aux fortes
températures qui, sans cette accoutumance, leur serait mortelles. Sans
vouloir minimiser f influence de cette acclimatation, dans les conditions
marocaines, I'accroissement de température au cours d'une même jour-
née est souvent si brutal qu'il interdit généralement aux insectes toute
préadaptation. D,ans ces conditions, la connaissance des seuils létaux
supérieurs permet de mieux comprendre la localisation de certaines
espèces déjà signalées par San^nvr en Iran et que nous avons également
pu mettre en évidence au Maroc.

La Frc. 33 montre les différents seuils létaux pour 4 durées d'ex-
position et 18 espèces oophages. Ils ont été calculés pour chaque espèce
à partir de 10 femelles élevées à 25' et nourries pendant 24 heures.
Durant tout l'essai l'apport d'eau et de nourriture fut largement assuré ;
les résultats obtenus reflètent 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. hïstani,
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. pseudoluresis. O. telenomicida, T. simoni, G. mons-
peliensis, A. basalis. Ici encore les deux genres Asolcus et Trissolcus
sont séparés biologiquement. Le prernier semble adapté aux températu-
res élevées, le second aux ternpératures plus basses.

Résumé

Le chapitre qui précède 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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Il est précisé que le développement plus lent des Trissolcus pat
rapport a:ux Asolcus n'est pas absolu. T. Shorfii lait exception à cette
règle dans tous les cas et T. vassilievi à 20'. De même, les Asolcus
à fémurs noirs n'ont un développement plus rapide que les Asolcus
à fémurs ocracés, qu'aux températures inférieures à 31". Ce dévelop-
pement << court > est opposé à celui < long >> d'autres oophages cofilme
les Ooencyrtus et cefiains Telenomus.

Il existe un seuil minima de développement (18") non létal et
donc réversibie. La durée pendant laquelle les stades préimaginaux
résistent à des températures inférieures à ce seuil varie avec les espèces.
Elle est maxima pour les Ooencyrtus.

Le seuil maxima de développement préimaginal létal, ne dépasse
39" que pour 4 espèces. Il est montré cependant qu'une partie du
cycle (le premier quart généralement) peut être soumise à un seuil plus
é\evé.

Aux températures moyennes combinées avec diverses humidités
la xérophilie de A. grandis n'a été vérifiée qu'aux températures infé-
rieures à 20'. T. scutellaris s'est révélé hygrophile. La sensibilité aux
hygrométries moyennes signalée par Tlurour a étê retrouvée pour

5 espèces.

Il est précisé que la longévité moyenne, relativement faible, est
favorisée par les températures basses et qu3 la nourriture, pour beau-
coup d'espèces, n'est pas indispensable à la survie, dix générations,
pouvant se succéder sans alimentation préalable' Par contre, la qualité

de la nourriture et la présence d'hôte interfère sur la longévité moyenne.

Le calcul des seuils de létalité pour des expositions de 2 h, 4 h,
6 h et 8 h à des températures sublétales a permis d'éLablir pour la
première fois une véritable stratification des espèces ; A. rufivenlris qui
supporte une exposition de I heures à 54', se comporte comme I'espèce
la plus thermorésistante. Les Trisoolcus se sont révélés, par contre ,les
plus sensibles aux températures élevées.



CHAPITRE VIII

L'ACCOUPLEMENT

Le comportement des Scelionides lors de l'accouplement a déjà
fait I'objet de très bonnes études. Vouxassovrcn, (L925-I927) signaLe
en particulier la similitude de comportem3nt entre T. simoni et un
autre Proctotrupoide Diapra conica F. Il met en évidence un signal
d'acceptation de la femeile (la sortie de I'oviscapte qui servirait de
guide au pénis) et souligne le rôle des antennes dans la recherche
des partenaires. WIrsoN, (1961) dans son excelient travail sut Asolcus
basqlis redécouvre chez le premier mâle éclos la prise de possession
de l'hôte et I'agressivité vis-à-vis des autres mâles déjà signalées par
fIrDAKa, (1958) ehez Telenomus gifuensis Asnnl. Il montre également
la capacité du mâle à reconnaître la présence d'un mâle non encore
éclos. Sepevl, (1963-1968) étend aux espèces A. grandis et T. reticu-
latus le caractère uninuptae observé par Vouressovrtcn 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 mâles présentent une activité copulatrice
normale. Cette activité diminue fortement chez les mâles âgés de plus
de quatre jours. Nos recherches se sont en outre orientées vers deux
voies nouvelles : l'analyse des dispositifs de coaptation lors du coït
et la sexe ratio de la descendance des femelles successivement fécondées
par un même mâle.
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A. Dispositifs de coapfation lors du coil

Le dégainement partiel de I'oviscapte est d'abord nécessaire. Sans
cette opération le coït est impossible puisque I'endosoma ne peut péné-
trer dans la vulva située, comme nous I'avons déjà vu, dans I'oviscapte.
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
premières paires de valvulae étroitement accolées, à l'aide de ses volsella
comme le long d'un rail. Puis, il y a inversion du mouvement des
valvulae : Les 2 premières paires se rétractent et la 3" au contraire
devient sailiante. Par ce jeu d: glissement à tiroir, l'endosoma du pénis
glisse sur 1a lame triangulaire médiane terminale commune à ces valvu-
lae et pénètre dans la gaine de la bourse copulatrice jusqu'au nievau
de l'articulation des 2" valvrilae. Les volsella ont leurs dents saillantes
agrippées sur 1a paroi membraneuse de cette gaine. Il y a donc un
triple mouvement de translation dans la contention de l'organe mâle,
celui propre des 1"" et 2n valvulae, celui des 3" valvulae et celui du
pénis. Le même mécanisme joue en sens inverse pour le relâchement
après le coït. Les spermatozoTdes sont éjaculés sous forme d'un sper-
matophore (Ftc. 28 F) dont I'extrémité efiilée voisine avec I'ouverture
du canal de la spermathèque.

B. Capacité de fécondation des mâles

La capacité de fécondation des mâles serait de L2 femelles chez
Telenomus fariai (DnnxFUs et al., 7944), de 56 chez A. basalîs (WlrsoU
1961), de 28 chez A. grandis (Sanavr, 1968). Nous avons pu démontrer
qu'elle pouvait atteindre chez cette dernière espèce 42 fernelles. La sex
ratio (1), moyenne de la descendance de chacune de ces femelles, est très
variable. Nous I'avons calculée pour les descendances de 35 femelles de
A. pseudoturesis accottplées avec un même mâle (Ftc. 34). On voit que
les fréquences les plus élevées, entrent dans deux classes : celles où la
sex ratio est de 0 à 20, et de 40 à 60, la première étant largement
prédominante. Le relèvement de la sex ratio est essentiellement dû aux
dprnières femelles accouplés qui, probablement, doivent recevoir une
quantité moindre de spermatozoides. La dernière femelle fécondée ne
donna cependant qu'une sex ratio de 22 mais, dans ce cas ,la descen-
dance ne fut, il est vrai, que de 41 femelles et L1 mâles.

(1) Nous définissons par sex ratio ou taux sexuel le nombre de mâles pour 100
femelles,
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Flcunr 34

Sex ratio des descendances de 35 femelles fécondées par un
même mâle.
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L'émergence des mâles avant les femelles a déjà été observée

chez Telenomus nawai (PnlaspnroN , 1933 b), T. lariai (DPBYFUS et

al., 1944), T. giluensis (Hto,tru,, 1958), Asolcus semistriatus (ZoIrlon-

nonr, 1959), A. basalis (WrlsoN, 1961) et A. rufiventris, A. grandis,

Trissolcus ghorfi i (VoncprÉ, 1961). Selon SnnevI, (1963) la protan-

drie serait constante chez les Asolcus et Trissolcus. Nous rappelons

cependant que Asolcus ru'Jiventris protogyne est une sous-espèce chez

qui les femelles peuvent éclore avant les mâles.

Dans le cas de T. lariai, Dnsvrus et al. ont par ailleurs montré,
que la vitesse de développement larvaire des mâles était plus lente que

celle des femelles et que I'inverse se produisait au cours de la nym-
phose. Ces mêmes auteurs précisent que I'accouplement de T' lariai
se produit à l'intérieur de l'æuf de Triatoma. Chez cette espèce la
femelle parasite pond en effet dans un même hôte, plusieurs ceufs qui

évolueront jusqu'au stacle adulte.

Résumé

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

Un dispositif de contention est signalé pour la première fois, celui
de I'articulation 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 volsellq.

La présence d'un spermatophore a été décelée. Il est précisé que
la capacité de fécondation des mâles de A. grandis pouvait atteindre 42
femelles. Par ailleurs le taux sexuel des descendances de 35 femelles de
A. pseudoturesls fécondées par un même mâle est analysé et il est montré
que ce dernier augmente chez les femelles les dernières accouplées.



CHAPITRE IX

DECOUVERTE DE L'HOTE ET

COMPORTEMENT DE PONTE

La ponte des Scelionides se déroule suivant d;ux étapes, l'une
peu connue, de recherch,e, où se réalise la coïncidence spatiale entre
le parasite et l'hôte, I'autre de ponte proprement dite déjà décrite par
de nombreux auteurs : Monnrr, (1907), PAru.lAN, (1928), De Cosra
LIMA, (1928), PEunrRrory (1933 a er b), JoNr,s, (1937), WnsoN,
(1961), Horyo, (1966 a, b, c), SlFavl, (1968). Nous avons analysé
I'une et I'autre pour les diverses espèces parasites d'æufs d'Aelia
et avons reconnu les séquences suivantes: recherche de I'hôte, sa décou-
verte et sa prise de possession, le choix du lieu de ponte, le forage,
l'émission de l'æuf et le marquage d: I'hôte parasité.

A. Recherche et découverte de l 'hôte

Cette phase du comportement a été négligée. D'elle dépend cepen-
dant, pour une grande part, l'efiicacité d'une espèce à l'égard d'un hôte
donné. Dans la nature, nous avons pu suivre à deux reprises A. rungsi
dans la séquence de recherche de l'hôte. Les fem:lles parcourent systé-
matiquement de bas en haut et de haut en bas les tiges et feuilles de
blé passant d'une tige à une autre par I'intermédiaire d'une feuille
ou du sol. Jusqu'à 38 épis peuv;nt ainsi être prospectés en moins
d'une heure avant la découverte de l'hôte. Ce comportement ressemble
en tout point à celui du Sphex Ammophila urnaria Dtlr,r observé
par Pecrcreu et al., (1898). Il était intéressant de savoir si ce chemi-

nçment se faisait au hasard ou si les oophages étaient attirés par uq
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hôte. Dans d'autres groupes d'hyménoptères parasites, cette séquence
a été très bien étudiée. Ainsi Prcam & RABAUD, (1914) observent,
chez trois braconides, que ia découverte de I'hôte est d'abord précédée
par celle des capitules de la plante où il vit habituellement. Chez les
Eurytomidae, How.qnn, (1924) précise que c'est la galle produite par
I'hôte qui attire le parasite et non l'hôte lui-mêma. CusnueN (1926 a
et b) chez les lchneumonides, Slrr, (1935) chez un chalcide Tricho-
gramma evanescens Wrsrwoon, La.nc, (1937) chez cette même espèce,
un autre Chalcide Mormoniellq vitripennis Walxrn et le braconide
Alysia manducator PaNzEn, démontrent de façon magistrale l'attraction
que produit un certain type d'environnement sur le parasite. Ainsi
A. manducator est d'abord attiré par l'odeur de charogne qui imprègne
la viande décomposée ou vit Callîphora. On peut également citer
l'attraction du Colza vis-à-vis des Ichneumonoïdes parasites des coléop-
tères nuisibles à cette plante (Jounnnrulr, 1957) ainsi que l'hypothèse
de Llssvnre, (1960), d'une éventuelle concentration des Diadromus sur
le poireau comme préalable de la découverte de I'hôte.

1. Découverte par cheminement et par vol

Pour vérifier si la découverte de I'hôte par vol était possible,
nous avons pris deux cylindres en plastique de 35 cm de diamètre
sur 50 cm de haut avec le fond rempli de terre. Dans I'un, nous
avons repiqué des tiges de brome et avons disposé une ponte d'Aelia
à I'extrémité de I'une d'elles. Dans I'autre, une pont3 d'Aelia fut collée
à l'extrémité libre d'un fil de soie très ténu suspendu au centre du
plafond de la boîte. Une femelle d'A. rungsi fut lâchéa dans chaque
cylindre. Cinq répétions nous donnèrent les temps de recherche suivants,
suivis de découverte: pour ponte sur brome 300', 402', 360', 400',
272'; pour ponte sur fil 600', 372, 227', 780', 132'. Nous avons ainsi
démontré que A. rungsi peut découvrir I'hôte par deux processus
apparemment différents : le cheminement, cas de la ponte placée sur
brome, et le vol, cas de la ponte à I'extrémité du fiI.

2. Découverte de I'hôte en fonction de I'espace à prospecter

Lorsque les hôtes sont disposés à proximité de I'oophage, toutes
les espèces que nous avons élevées au laboratoire, trouvent ces pontes
en un temps relativement court. Lorsqu'elles sont placées dans de
grands volumes, c'est-à-dire dans des conditions qui se rapprochent
de celles de la nature, il en va tout autrement. L'expérience qui suit
démontre ayec quelle prudence doivent être interprétées toutes les
informations recueillies sur la spécificité parasitaire à partir d'étudçs
faitcs dans de trop petits volumes,
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- Technique: Nous avons calculé la variation du temps de
découverte de I'hôte en fonction de volumes croissants donnés par cinq
modèles de cylindre en plastique transparent ayant les dimensions sui-
vantes :

volume 4,7 cmz

> 327 cmg

> 654 cmg

>> 2143 cmg

>> 7 054 cm3

ô - l c m h

7 c m >

7 c m > >

12 cm >>

15 cm >>

6 c m
8,5 cm

17 cm
19 cm
40 cm

Les cylindres, orientés verticalement et axialement par rapport à
une lampe annulaire au néon située à 2 m au-dessus d'eux, ont dans
leur fond une ponte hôte. Une ouverture aménagée au centæ 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 l'hôte.
L'essai a été effectué à 25' et a porté sur 18 espèces oophages et sur
des pontes fraîches d'Aelia cognata. Dix répétitions ont été effectuées
par espèce oophage et pour chaque volume. Tous les oophages, âgés
de 48 h, nourris, primipares et fécondés, provenaient d'un élevage
issu d'æufs d'A. cognata. On trouvera groupées dans le tableau IX
et multipliées par 1 000 les moyennes de l'inverse du temps mis pour
découvrir la ponte ainsi que les écarts types correspondants. Les
volumes de 327 cm3 à 2147 cmir ayant donné des résultats très
proches les uns des autres, pour plus de c7afié, nous n'avons représenté
que ceux correspondant au volume de 327 cm3.

Résultats

a. Une première constatation tout à fait remarquable est la vitesse
de découverte de l'hôte sensiblement constante pour une espèce donnée
entre les limites de volumes 327 cm} et 2147 cm3. L'existence d'un
pallier à I'intérieur duquel la perceptivité n'est plus accrue par un rappro-
chement de la ponte hôte est ainsi établie.

b. L'ordre dans lequel les espèces sont rangées d'après leur vitesse
de découverte décroissante dans les petits volumes est très différent
au fur et à mesure que I'hôte se situe dans des volumes plus grands.
Ainsi, ?. tumidus qui vient au troisième rang juste après l. grandis,
et T. heydarei pour la vitesse de découverte dans de faible volume
(4,2 cmï) perd complètement la faculté de découvrir I'hôte quand
ce volume est de 7 054 cm}. Inversement, un groupe d'espèces A. dia'
deteschko, A. basalis, A. semistiqtus,. T. ghorfii, A. rungsi comparé à
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T,lsr,nau fX

Moyennes (m) multipliées par 1 000 et leur écart type (o) de
f inverse du temps mis pour découvrir 5 pontes d'A. cognata par

diverses espèces oophages à t : 25'.

EspÈces

A. grandîs

A. rungsi

A. pseudoturesîs

A. djadetschko

A. rufiventris

A. semistriatus

A. basalis

O. Jecundus

O, nigerrîmus

O. telenomicida

G. monspeliensis

T. ghorlii

T, histani

T. vassilievi

T. simonî

T. reticulatus

T, tumidus

T. heydenî

4,7 cm3

m a

327 om3

m t

7 054 cm3

m 6

357

l2 l

67

176

t32

1 3 1

183

70

95

106

80

152

191

232

134

67

l5,Z

8
1 1

tl,4

9,2

7,4

12,8

8,5

10

7,8

60

l l

12,4

10,7

t 2

4,4

10,8

1  1 ,8

99

9,4

10,5

5

6

63,2

22
< ^

11,5

2

3,4

8,1

15,4

1 1

) 1

5 , t

J

4 0,20,5

9,1

2"6

3,3
) )
, , )

8,3

5,4

) )

3,8

0.1

1 ,3
a a

3,1

J

2,1

0,3

2,8

0,1

234

243

3,2 0,8

2,8 0,10

1,2 0,8

2,1 0,9

1 0,3

3 0,3

2,5 0,1

0,5 0,7

0,3 0,2

1,6 0,9

0,4 0,1

0,5 t,2

t 0,3

I'ensemble des autres espèces, a cette faculté particulièrement accusée
dans les grands volumes, alors que la vitesse de découverte relative de
I'hôte est tout à fait moyenne dans les petits volumes.

d. Une espèce, A. grandis, montre une suprématie indiscutable sur
toutes les autres espèces dans tous les cas. Des observations complé-
mentaires nous ont cependant démontré que cette espèce est devancée
par A. ruJiventris et A. pseudoturesis en présence d'æufs de Graphosoma
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dans les volumes compris eî1ae 327 et 2147 cm3 et par Gryon mons-
peliensis à 20" dans les petits volumes.

Il faut surtout retenir que les principales espèces à forte capacité
de découverte des pontes d'Aelia dans les grands volumes sont, par
ordre décroissant ,4. grandis, A. semistriatus, A. rungsi, A. basalis,
A. djadetschko, T. ghorfii, A. pseudoturesis, A. rufîventris et T. simoni.
Nous n'avons pas eu l'opportunité de poursuivre ces ,essais à des tempé-
ratures plus élevées. Il est probable que A. ruliventris, thermophile,
aurait eu une attractivité plus marquée vis-à-vis des Aelia.

3. La perception o$active

Nous avons adopté pour apprécier le rôle et les variations de
la composante olfactive un olfactomètre en Y du type TnonpE JoNES,
(1937) déjà utilisé avec succès pâr N.cnA,YeNeN & Sunnn, (1955)
pour l'étude de I'effet de différents hôtes sur le comportement de
Microbracon gelechiae AsHtr.t. Deux séries d'essais ont êtê, effectués
l'une en vue de tester I'attractivité des pontes hôtes, l'autre celle des
adultes qui les ont pondues. Chaque essai comporte huit répétitions
avec pour chacune le dénombrement du passage de 26 femelles dans
I'un ou l'autre des bras de I'olfactomètre. La méthode d'appariement
de SruDeNr (Mlssruor, 1946-1957) a été utilisée pour l'analyse des
résultats.

a. Sensibilité olfactive par rapport aux parents

Une punaise femelle est placée dans I'une des branches de I'olfac-
tomètre. Le tablea:u X groupe 1es résultats. On constate que les Pen-
tatomides peuvent exercer soit une attraction, soit une répulsion ou
être sans effet vis-à-vis des oophages. T. histqni est la seule espèce
qui soit attirée par Aelia congnata à l'état imaginal. Une répulsion vis-
à-vis de ce pentatomide est manifestée par A. Semistriatus et T. vassilievi
qui sont, par contre, attirés par Eurygaster austriqca et Dolycoris numi-
àicus. La répulsion de A. rufivenlrjs vis-à-vis de E. austriaca corrobore
ce qui s'observe dans la nature.

Les Eurysa.tter se révèlent attractifs vis-à-vis de A. rungsi, T'

histani, T. vassilievi et T. ghorlii.

b. Sensibilité olfactive par rapport aux pontes hôtes

Dans cet essai chaque branche de I'olfactomètre reçoit une ponte

dun pentatomide différent. Le tableau XI nous montre que dans huit

cas sur dix les pontes d'Aelia se révèlent plus attractives que celles

d,Eurygaster austriaca. A peu près f invçrsg S'observe dans la çom-
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pétition Aelia-Graphosoma. Quatre espèces oophages fréquemment pa-
rasites des ceufs d'Aelia dans la nature ont présenté vis-à-vis des pontes
de Graphosoma ûîe attirance marquée.

Il est certain que ces recherches sur la sensibilité olfactive, ne
peuvent être considérées que comme préliminaires. Il y aurait lieu en
particulier, d'étudier la distance à partir de laquelle les odeurs émises
par l'hôte, peuvent être perçues par les oophages et d,isoler les
substances chimiques attractives ou répulsives émises.

4. Action de Ia lumière

Nous n'avons qu'une seule observation à ce sujet ; les Trissolcus
fuient les fortes lumières et ne pondent que dans les zones à I'ombre
ou peu éclairées. Il en est ainsi pour T. reticul(ttus, T. simoni, T. ghorlii
et T. vassilievî. Les Asolcus semblent, contrairement à ces espèces, sup-
porter, lors de la ponte, un seuil de luminosité plus impofiant.

B. Choix du site de ponte

La rencontre de l'hôte est suivie immédiatement d,un examen
attentif. ce comportement d'inspection de la ponte et du choix de
l'æuf hôte à parasiter a été abondamment décrit par wlrsox, (1961)
pour A. basalis, par Horvo et al., (1966 a et b) chez A. mitsukurii
et T. nakagawai ainsi que par sarevr, (1968) chez les Telenominae
en général. cet examen de I'hôte se fait à l'aide du funicule de I'an-
tenne qui, appliqué étroitement tout contre l,æuf hôte, en palpe sa
surface. Le premier æuf lnspecté peut être, soit accepté immédiatement
en quelques secondes, soit examiné plusieurs minutes, soit abandonné
pour être repris ou non. Il arrive fréquemment que le parasite pros-
pecte plusieurs æufs, soit en parcourant rapidement toute la ponte,
soit en pivotant sur un même æuf tout en inspectant les æufs voisins.
Nous n'avons pu établir de différence fondamentale entre les espèces
de Telenominae au niveau de cette séquence comportementale. Tout
au plus âvons-nous pu vérifier ce que Horyo & KrRrrANr, (1,966 a)
avaient déjà remarqué : les Telenomus ne marchent pas sur la ponte
et examinent de préfiérence la partie de l'æuf proche du support alors
que les Trissolcus et les Asolcus traversent le plus souvent en une
ou deux fois toute la ponte et examinent fréquemment d'abord la partie
apicale de l'æuf. T. vassilievi et T. ghorfii inspectent très souvent à
plusieurs reprises les æufs qu'ils vont parasiter.
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C. Enfoncement de I'oviscapte et émission de I'euf

Lecho ixde l 'emplacementde lap iqûred,aprèsJe.ver rnny , (1967)
et SAFÀvr, (1968) s'effectuerait toujours à I'extérieur de la zone oper-

culaire, quand il s'agit d'æufs de pentatomides. cela n'est vtai que

pour ,4. grandis, A. semistrialu,s et T' simoni' D'autres espèces' au

contraire comme ,4. d.iadetschko choisiss:nt de préférence Ia zone

operculaire lorsque l'æuf à parasitet est entouré par d'autres æufs'

f eknomus heyd.ini essaie fréquemment de découper les ornementations

du chorion à I'emplacement de la piqûre' Dans la posture de ponte'

certaines espèces ont leurs ailes plaquées à plat sur la ligne operculaire :

T. tumidus, A. djadetschko, T. reticulatus, d'autres au contraire' croi-

s e n t l e s p l a n s d e l e u r s a i l e s . p e r p e n d i c u l a i r e m e n t : A . g r a n d i s , T . h i s -
tqni, T. gh.orfii, T. vassilievi, A' "'gti, '4' semistriatus' Les æufs

latéiaux sont le plus souvent parasités vers le bas ou sur les côtés.

Si la perforation de l'hôte est assez brève et ne dure que quelques secot-

des, l;émission de l'æuf semble beaucoup plus laborieuse, ce qui démon-

tre'les mouvements d'avant en arrière èt de haut en bas de la tête' de

bascule et de tremblements du corps tout entier. La temps écoulé

entre le moment de I'entrée et de la sortie de la tarière varie avec les

;*#èces et létat de la ponte-hôte' Nous avons pu montrer pour la

pËmière fois que la tariè-re n,est pas immobile au cours de l'oviposition

mais qu'elle est soumise à un mouvement de va et vient, très rapide

et de très faible amPlitude.

D. Danse du marquage

D e n o m b r e u x a u t e u r s o n t d é j à r e m a r q u é q u e l a f e m e l l e a p r è s
avoir pondu marquait l,æuf parasité de manière caractéristique avec

son oviscaPte:

Monnnr-, (1907) chez Telenomus ashmeadj Monntll' Voura's-

sovlcH, (1925) chez Trissolcus simoni, BAloun' (1926) chez Telenomus

cosmoplàe GlHeN, Dn Cosrl Lr\'Lq', (1928) chez Telenomus lariqi

L rMe, 'Lnvsn, (1933)chezTr isso lcuspa ine iFennrÈns 'A tExnuonov '
(1947-1949) chez Asolcus semistriqtus NEes' CuMnen' (1951) et

ùr"ro*, (iger) chez Asolcus bqsalis Worr'lstot't Susea Reo &

é"o.*o, (1961) chez Allophqnurus indicus Sussa RAo & Cnecro'

r r o " " o e t a I . , ( 1 9 6 6 a , 1 9 6 6 b ) c h e z A s o l c u s m i t s u k u r j j A s g n l . e t
Te lenomusrwkagawaiW. t rnuannetSAn^ lV I , (1968)chez lesespèces
i" Cryo" Asolius, ,Trissolcus 

et Telenoml'ls que nous avons élevées'

Nous avons nous-mème suivi cette danse d,e marquage sur ces der-

nières espèces et nous pouvons préciser pour la première fois que



Lrs gwÉNoprÈqes pARASrrËs oopHAGEs DEs AELIA

q)

9 9

Ë ô=
E :
t \

4

-

.\J
t\

aâ

s
.É

91

ô
\

ltl
.ri Èl Ë

u ! â
,  9 - \
5 ( )
i" q)

F  d ) s
É  r ! l )

f

t!

E
o

T'
o
6ç
|!
T'
o

T'
o
o
f
o



244 J. VotcplÉ

deux types fondamentaux de dessins reconnaissables sont liés à deux
postures différentes des femelles parasites (Ftc. 35).

Le premier caractérise les espèces de la sous-famille des Teleno-
minae. Dans ce cas l'extrémité de I'oviscapte, décrit à reculon en
arrière de I'emplacement de la piqûre et alternativement une fois à
droite une fois à gauche, une série de cercles formant, comme I'a
observé Sen'e.vr une succession d'oo qui se chevauchent. Le mouvement
de I'oviscapte est ininterrompu, mais le contact de ce dernier avec le
chorion de l'æuf n'est continu que si la surface, est lisse (ætts d'Eury-
gaster). Lorsque les surfaces marquées sont rugueuses (æufs de Gra-
phosoma), seules, les parties les plus en relief des ornementations sont
touchées. Le nombre d'co dessinés, peut varier de 2 à 15, la fréquence
la plus courante étant pour diverses espèces:

A. grandis

A. rungsi
A. djadetschko
T. vqssilievi
T. histani

3 à t 4
1 1 à l s
t o à 1 2
3 à 4
4 à 5

Le plus souvent un à deux arcs de cercle parallèles, terminent la
danse du mafquage. Les Telenomas montrent souvent une tendance
à n'effectuer que l'une des boucl,es des co successifs, le premier
entourant d'ailleurs généralement I'emplacement de la piqûre.

Le second type de marquage est rencontré chez Gryon monspe-
liensis (sous-famille des Scelioninae). Chez cette espèce ce n'est pas
l'extrémité mais la plus grande partie de la tarière qui balaye en
s'appliquant sur I'ceuf, Ia surface du chorion. Les mouvements décrits
sont de larges arcs de cerclè au nombre de 4 à 8. Chez Gryon Ia
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 I'indication, avec une grande
précision, qu'un æuf parasité a été déposé dans un æuf de punaise.
Sur 90 æufs, où pourtant la ponte par A. rungsi semblait normale, mais
où manquait le marquage, il n'y eut que trois cas de parasitisme réel.
Sur 83 æufs marqués par A, rungsi, nous avons retrouvé dans tous
les cas l'æuf du parasite (1).

(r) L'efet du marquage sur la même femelle oû sur une femelle de la même espèce
ou de la même famille sera traité plus loin'



TBS TTWÉNOPTÈNBS PARASITËS OOPHAGES DES AELIÂ 245

E. Corrélaiion du comportemeni de ponie avec l'état de I'hôÎe

Comme I'a déjà signalé SAravI, c'est toujours la femelle qui a
pris la première la possession de la ponte qui élimine une éventuelle
concurrente perturbatrice. Les séquences de recherche, piquage, mar-
quage du premior ceuf, c'est-à-dire, le temps qui s'écoule entre le moment
où une femelle trouve le premier æuf d'une ponte et celui où ellie exécute
sur lui la danse du marquage montrant qu'elle I'a effectivement para-
sité, sont importantes à connaître, car c'est essentiellement à partir
de ce moment que I'agressivité de la fem:lle est significative. Or ie
temps T nécessaire à I'accomplissement complet du premier acte de
ponte réel dépend de l'état de I'hôte et de la maturité physiologique
du parasite. Nous I'avons calculé chez différentes espèces vis-à-vis
d'æufs d'Aelia cognata et de Graphosoma semipunctata, frais et évo-
lués, en pontes simples ou groupées et par rapport à des femelles
âgées de O, 24, 48 et 72 heures. Pour chacune de ces conditions la
moyenne de I'inverse de la durée T calculé; porte sur six répétitions'
Les oophages étaient primipares, nourris fécondés et âgés de 24 heures,
sauf pour les essais où le facteur àge était spécialement précisé. Les
résultats sont groupés dans la Ftc. 36. Le comportement a été suivi
en utilisant la méthode de Horvo, (1966 b) qui consiste à repré-
senter les diverses séquences du comportement de ponte par des
symboles. Ces derniers sont consignés sur une feuille au fur et à
mesure du déroulement de la ponte. Una échelle du temps permet de
mesurer la durée de chacune de ces séquences.

1. Action du stade d'évolution de I'hôte

Pour de nombreux auteurs, la ponte des Scelionides est susceptible
de se réaliser sur des æufs hôtes très évolués mais avec des chances
d'émergence du parasite très faible (PanueN, 1928 ; PBunrnroN, 1933 a,
b ; Oran.l, et al., 1934: Vex VuuneN, 1935 ; AlnxaNonov, 1949 ;
Hrpnre, 1958; HoKvo, etal., 1966 b; Saravr, 1968). Le comportement
des oophages vis-à-vis des pontes-hôtes dont le développement embryon-
naire est avancé, semble par contre mal connu.

Dans I'essai décrit ci-dessus, toutes les espèces se sont révélées
être extrêmement sensibles au stade d'évolution embryonnaire de I'hôte,
le temps mis pour parasiter le 1"" æuf étant d'autant plus long que
la ponte est plus évoluée (Flc. 36 A et B)' Lorsque I'hôte a atteint
le stade ruptor ovi sclérifié Qzh à 25"), certaines espèces : A. rungsi,
T. simoni, T. ghor'fii, T. vassilievi, G. monspeliensis, perdent même
la capacité de le parasiter. Dans ce cas le comportement de ponte est
porturbé; les durées de recherche du site, de percement du chorio4
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Frcuns 36

Nombre d'æufs parasités marqués en 60' et inverse du temps T
écoulé entre la découverte de la ponte et le premier ceuf marqué

mult ipl ié par 100. i  :  25' .

14 ix 'u l : ;

*lai

ârge ,
prasite

*perppqgqtrsme r"r
I c'f b poræltisnæ
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de I'enfoncement de i'oviscapte sont considérablement allongées. L'æul

parasite n'étant pas émis, la danse du marquage n'a pas lieu. Après

plusieurs essais infructueux, I'oophage abandonne fréquemment l'æuf

qu'il voulait parasiter. Nous avons réussi plusieurs fois à figer I'acte de

ponte par le dépôt d'une goutte d'acide sulfurique pur sur la femelle

àyant ènfoui sa tarière dans l'æuf hôte. Par lavage rapide au Ringer,

nous avons pu montrer après dissection, que les stylets ne pénétraient

pas dans l'ernbryon mais entre ce dernier et la membrane vitelline.

Le tégument élastique de I'hôte p3ut donc dans certains cas ne pas

être transpercé.

Quelques espèces sont cependant susceptibles de parasiter les

æufs hôtes évolués: T. heydeni, A. basalis, A' diadetschko, A. rufiven-

tri, A. grandis et T. histqni.

2. Action de I'espèce hôte

L'oviposition effective de T. ghorlii et A- ruf iventris est plus

importante sur cBufs C'Aelia que sur æufs de Graphosoma. Elle est

prècédée dans le cas du premier hôte, particulièrement chez T. ghorlit

èt T. histani par une plus grande activité lors des premières séquences

du comportement de ponte. La répulsion plus élevée vis-à-vis des

pontes de Graphosoma évoluées peut s'expliqr"rer par la dureté du

iégument de I'embryon qui, chez cet hôte, est nettement plus grande

que celle des Aelia.

3. Action de l'âge des Parasites

On voit (FIc. 36 C) que l'actîvité initiale de ponte est d'autant

plus grande que la femelle est âgée. Elle s: traduit par une activité

efiective d'oviposition plus élevée.

4. Action de la taille de I'hôte

Kronp et a1., (1962) signalent que chez Trichogramma embryo-

phagum la fréquence des vibrations de I'antenne au cours de la recher-

che du site de ponte augmente avec la taille d:s hôtes. Horyo C,

KrnrtANr, (1966) précisent par ailleurs, que le nombre plus ou moins

grand d'æuÎs de grande taille par.asités par les différentes espèce oophages

ést fié à la capacité de ponte de chacune d'elle. Ceci est exact lorsque

l,on considère l,e nombre absolu d'æufs pouvant être parasités par une

espèce. La vitesse de ponte par contre est stimulée chez la plupart des

esoèces (Frc. 36 A, OH etc', 72 H)'
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F. Agressivité des femelles

L'agressivité des femelles pour la possession de I'hôte chez les
scelionidae a été signalée pour la première fois par Voura.ssovrrcn,
(1925), chez T. simoni. Le même phénomène a été observé par la suite
par Lnvnn, (1933), ArExlNonov, (1947-49), HTDAKA, (195g), WnsoN
(1961), Susne Reo er al., (1961). Horyo & KrRrreNr, (1966) mon-
trent cependant que les femelles de Telenomus nakagawdi sont sus-
ceptibles de pondre sur une même ponte de Nezara sans se gêner et
sans comportement agressif, alors que chez A. mitsukurii les femelles
défend:nt avec énergie les pontes hôtes qu'elles viennent de découvrir.

Selon Serevr, (1968) l'agressivité des Gryon serait comparable
à celle des Telenomizs et une certaine tolérance entre les femelles serait
observée chez T. reticulatus et T. tumidus.

De toutes les espèces 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 hôte. Par ailleurs
plusieurs femelles de T. heydeni peavent parasiter une même ponte
et parfois un même æuf 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 l'hôte peuvent
être accomplies par cheminement ou par vol et qu'il existe des paliers
volumétriques dans la perceptivité, avec pour chacun d'eux, un clas-
sement différent des espèces. Une influence possible de la température
sur ce classement est également envisagé.

Une sensibilité olfactive vis-à-vis des pontes et des punaises adultes
est pour la première fois décelée. Dans le cas des imagos l'odeur émise
se révèle pour une espèce oophage donnée (7. histani) soit attractive
(cas de A. cognata) soit répulsive (cas de E. austriaca). Les pontes
d'Aelia présenteraient également une attractivité supérieure à celles
des pontes d'Eurygaster.

A I'encontre des Asolcus, une nette influence répulsive de la lumiè-
re sur la séquence de pontes a été notée chez les Trisolcus.

Le comportement de la ponte est décrit. Il est signalé en particulîer
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deux types d'attitude de ponte et une différence considérable de
marquage des æufs entre les Telenominae el les Scelioninae.

Dans ce comportement, le stade d'évolution de l'hôte intervient
fortement pour certaines espèces, faiblement pour d'autres. L'activité
des oophages dans les diverses séquences de ponte varie par ailleurs
suivant les pontes-hôtes.

Une action de l'âge des oophages et de la taille de l'hôte sur le
comportement de ponte est observée.

En ce qui concerne I'agressivité des femelles, il est signalé que
A. rungsi est, de toutes les espèces testées, la plus attractive,



CHAPITRE X

DETERMII{ISME DU SEXE DE LA DESCENDANCX

A. Contrôle interne et externe du sexe

Toutes les espèces oophages parasites des punaises des blés au
Maroc sont bisexuées et présentent une parthénogenèse arrhénotoque.
Ce caractère n'est pas général chez les Telenominae. Ainsi Telenomus
nakagawai est unisexué et a une parthénogenèse thélytoque (Hoxvo
s al., 1966). Le problème de la détermination génétique du sexe, rfa
pu être abordé dans cette étude. On sait cependant par les travaux
de Dnnvrus u al., 7944 que les mâles sont haploïdes à chromosomes
sexuels X et que les femelles sont diploides à chromosomes XY. Seul
le chromosome X serait transmis au nucleus f:melle. Chez le mâle,
âu cours des divisions spermatogoniales, une division équationnelle
du chromosome X conduirait à la formation de deux chromosomes
différents destinés, I'un X à une spermatogonie qui dégénèrerait, I'autre
Y ou hétérochromosom: à une spermatogonie qui, après deux divi-
sions de mâturation, la première équationnelle, la seconde abortive,
donnerait naissance à deux spermatides. Les Telenominae ofrrent donc
un type de spermatogenèse très différent de ce qui est généralement
connu chez les hyménoptères.

Le contrôle externe du sexe, souvent déterminé chez les Hyménop-
tères parasites par la taille de l'hôte, est des plus courants : ULt YET,
(1936), Fraxorns, (1939). NanaveNA,t{ & al., (1959), AuBeRr, (1959).
En ce qui concerne les Telenominae Saravl, (1968) a pu cependant
montrer que le taux sexuel des parasites issus des pontes à æufs très
petits de Stollia inconspicua H. S. ou des pontes à æufs nettement plus
gros d'Eurygaster integriceps, est comp.arable, Nous avons repris cette



étude à la suite de I'analyse
d'æufs isolés d'Aeliq acuminata
d'A. rungsi et qui nous a révélé
4 Vo.
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B. Déterminisme du sexe par

1. Essai I

du taux de parasitisme d'un millier
donnés par pur hasard à une souche
une sex-ratio anormalernent basse de

la taille de l'hôte

20 femelles A. rungsi primipares, fécondées sont réparties
sur 10 pontes d'A. acuminata et 10 pontes dE' austriaca à raison
d'une ponte par femelle. La ponte des parasites est suivie æuf par
æuf. Toute répétition avec un æut superparasité fut recommencée.
Les æufs sont isolés après parasitisme et numérotés dans l'ordre où
ils ont été parasités. Dans 2 cas sûrs seulement, le premier æuf para-
sité donna naissance à une femelle. L'hypothèse de RruauuÈne e
Sxan', (1963) et la démonstration de Sarlvr, (1968) selon laquelle
le premier æuf parasité déposé dans une ponte-hôte est un mâle était
donc vérifiée. Par contre, le caractère absolu de cette loi est mis en
cause. Le pourcentage de déviations à cette loi pour 100 cas a pu
être relevé pour les espèces suivantes:

A. djadetschuo
A. semistriatus
A. grandis
T. reticulatu.ç
A. rungsi
A. rufiventris
T. ghorfii

Ces résultats contrment ca que l'on observe assez fréquemment

dans la natur: : des pontes où la totalité des æufs parasités ne donnent
naissance qu'à des femelles. Aucune difiérence significative n'a été
observée entre les taux sexuels mcyen des oophages issus des 10 pontes

d'Aelia et de celles d'Eur\gaster ce qui semble confirmer I'hypothèse

de Senavr  :  la  ta i l le  de I 'hôte,  n ' in terv ient  pas sur  le  détermin isme

du sexe.

2. Essai II

4A femelles A. rungsi primipares, fécondées sont réparties
en 2 lots de 20 femelles. L'un suit le même proçessus expérimental
que dans le premier essai. L'autre également, mais, au lieu d'une ponte,

un æuf unique est donné isolément à chaque femelle. Dans chaque

A

12
7

t 7
4
-1

3 t
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Tesmeu XII

Fréquence du sexe issu du premier æuf parasité (isolé ou
appartenant à une ponte) par des femelles de A. rungsi

fécondées et primipares.

Eurygaster Aelia
Ponte
hôte

Origine du

ler æuf

Nombre de 6
Nombre de 9

Ponte (Euf

isolé
2
8

9
1

cas, seul le premier æuf parasité par chaque femelle a été conservé.
Les résultats sont groupés dans le Tarnau XII.

On voit donc que la taille de I'hôte intervient fortement dans le
déterminisme du sexe. Ce n'est pas la dimension de I'æuf qui entre
en jeu, mais la dimension de l'hôte, en I'occurrence la ponte toute
entière.

Nous verrons que les grandes masses d'æufs ont une influence
inhibitrice sur la première activité de ponte. Un æuf isolé a, au con-
traire, une action stimulatrice sur cette activité. Les vibrations de
I'antenne des femelles sont plus intenses, le temps de recherche du site
de ponte plus court. En disséquant des femelles deux minutes après
I'introduction de I'oviscapte, on s'aperçoit que la valvule de Ia sper-
mathèque est largement ouverte. Des femelles disséquées juste au
début de la danse du marquage montrent que 2 à 3 spermatozoides
sont décelables dans 7a zone proche de I'ouverture du canal de la
spermathèque. Par contre, les femelles disséquées alors qu'elles para-
sitent le premier æuf d'une ponte de 12 æufs ne présentent gén&ale-
ment aucune ébauche d'ouverture de la valvule spermathécale. Ce
n'est qu'à partir du deuxième æuf parasité que ce phénomène est
visible. Le déterminisme du sexe chaz les Telenominae est lié essentiel-
lement au fonctionnement de la spermathèque. Celui-ci est activé par
les hôtes de petite taille.

Il existe donc effectivement une relation entre la taille de l'hôte
et la fécondation mais on peut dire avec Ausenr pour ses Pimplines
( que cette relation apparaît plutôt comme un fait statistique gue
çomme un fait absolu >.

Ponte

l0
0

(Euf

isolé
)
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Deux types de déterminisme sexu;l par la taille de I'hôte peuvent
être décelés chez les Hyménoptères :

a. le type DztrnzoN, (1845) où les æufs déposés dans de petites
cellules ou de petits hôtes donnent naissancg à des femelles. Il se
retrouve chez Apis meltifica et certains Telenominae.

b. le type FannE, (1879-1890) où les æufs déposés dans de
mêmes conditions donnent naissance à des mâles :

- Cas des lchn.eumonidae
Genres Campoplix et Exeuterus (Curwtnruv, 1913)
Genres Pimpla, Apechthis et ltoplectis (Aunrnr, 1959)

- Cas des Chalcidiens
Genres Pleurotropis et Elasmus (Tevron, 1937)
Genre Metaphycus (Frelroens, 1939)

- Cas des Braconides
Genre Alvsia (Holoawev et Svlru, 1932)

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

Les déterminismes cités s'opèrent par I'intermédiaire de I'activité
de la spermathèque et sont également fonction, du moins dans le cas
des Telenominqe, de la vitesse avec laquelle est émis le premier æuf
et du temps qui sépare le passage de deux æufs successifs. Il n'est pas
impossible que d'autres facteurs puissent provoquer son excitation et
donner ainsi lieu à I'ouverture de la valve et à la fécondation. Le
réveil hivernal pourrait être l'un de ces facteurs et expliquer la sex-
ratio relativ€ment basse de Ia descendance des femelles hivernantes au
début du printemps. La densité de population chez A. grandis (Vrxro-
nov, 1968) influencerait la sex-ratio en faveur des mâl'es. Nous avons
observé cette action de la densité sur tous les Asolcus, Trissolcus,
Telenomus et Gr'çon de nos élevages. Par contre, à l'encontre de I'au-
teur précité, nous n'avons pas constaté la persistance de cette influence
après isolement des femelles.

Wrtsor.i & WoolcocK, (1960), Wrlsox, (1962) signalent pour
Ooencyrtus subntetallicus How., parasite d'æufs de Nezara viridula
un net déterminisme de la sex-ratio par la température. Un tel déter-
minisme n'a pu être isolé chez les Telenominae.

D'autres facteurs également peuvent modifier la valeur de la sex-
ratio : la non coïncidence rles mâles et des femelles dans I'espace ou
dans le temps, celle-ci trouvant son origine soit dans I'agressivité des
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mâles en cas de surpopulation, soit dans la disparition accidentelle
du premier possesseur mâle 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 descendance.

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

Une déviation importante de la loi du déterminisme sexuel lié
au premier æuf parasité d'une ponte, est relevée. Elle peut atteindre
37 Vo des cas chez T. Gkorlii. Il est montré que la taille de l'hôte
(la ponte toute entière comparée à un seul æuf) intervient fortement
dans ce déterminisme. Ce dernier est expliqué par une activité accrue
de la spermathèque dans le cas des petits hôtes et ralentie dans le
cas des grands hôtes. Deux typ3s de déterminisme sont reconnus chez
les hyménoptères, le type FABRE et le type DzIPnzoN.

D'autres facteurs responsables d'un déterminisme sexuel possibie
sont évoqués : la températu{e, le repos hivernal, la densité des popu-

lations, la non coïncidence dans le temps et dans I'espace des deux
sexes, la mortalité difiérentielle.



CHAPITRE XI

FECO\TDITE ET POTENTIALITE

DE PONTE SPECIFIQUE

La mise en évidence d'une fécondité moy;nne spécifique significa-
tive serait, selon Sap,lvr, (1968) impossibie, les variations individuelles
de la fécondité au sein cl'une même espèce étant trop importantes.
celles-ci expliquent eftectivement les différences de fécondités moyen-
nes par femelle relevées chez une espèce, par exemple de 40 æufs
(ArrxaNonov, 1947-1949) et de 100 æufs (SuolyANNrKov, 1939)
chez A. semistriatus.

Le fait de disposer pour chaque espèce, d'une population homo-
gène qui résulte de plus de 240 générations consanguines érevées sous
des conditions identiques, favorables et contrôlables, avec, en parti-
culier, des hôtes de moins de 48 heures d'âge, 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'æufs ovariens
pédicellés disponibles, ou parfois d'æufs réellement pondus. Le nombre
d'ovarioles par espèce, la fécondité des femelles hivernantes et l'in-
tensité de la première ponte ont également été examinés.

A, Nombre d'ovarioles

Pour un même nombre d'ceufs accumulés par ovariole, la fécon-
dité est d'autant plus grande que le nombre d'ovarioles est plus élevé.
Ainsi, des espèces comme A. djadetschko, T. vassilievi" A. grandis,
à 1 1 ovarioles, sont donc plus favorisées que d'autres à 8 ovarioles
çomne A. rungsi, A, sernistriatus, T. simoni. Cependant nous verrons



2s6 r. voecBrÉ,

que des espèces à 8 ovarioles comme l. basalis peuvent être très
fécondes, mais, dans ce cas, la fécondité est essentiellement due au
nombre exceptionnel d'æufs par ovariole. Inversement ,4. protogyne
n'a généralement qu'un seul æuf pédicellé dans chacun de ses 1l
ovarioles et ne peut donc avoir, malgré ce nombre élevé d'ovarioles,
qu'un potentiel immédiat de ponte limité.

B. Nombre d'æufs pédicellés par ovariole

1. Technique

Nous avons mis au point une technique extrêmement rapide et
commode pour calculer le nombre d'æufs pédicellés par ovariole. Il
suffit de disséquer les femelles dans du Ringer, de prélever les ovaires,
de les disposi?r dans du Giemsa Rer rapide R pendant 5 minutes puis
de les placer dans une coupelle contenant de l'eau distitlée. Les ovaires
se gonflent, éclatent et laissent s'écoulêr les æufs qui sont colorés en
bleu. Pour chaque estimation, le dénombrement des æufs, extrême-
ment simple et rapide, est fait sur les ovaires de 10 femelles. Les femel-
les proviennent d'æufs parasités et mis en élevage à 25' et à une
HR. de 80 %.

2. Influence de fâge des femelles

Le tabl'eau XIII groupe les résultats obtenus à partir de femelles
fécondées, primipares, nourries, et disséquées, soit immédiatement, soit
24 heures, 48 heures eI'72 heures après leur émergence.

On constate que toutes les espèces, A. basalis exceptée, ont, à
l'éclosion, moins de un æuf en moyenne par ovariole:' A, basalis
a, pal contre, dès son émergence, atteint un stock d'æufs important.
Chez 7es autres espèces le nombre d'æufs par ovaire augmente avec
l'âge et se stabilise entre le 2" et le 3" jour. La constance de la moyenne
d'ceufs par femelle et par espèce à partir de cette période est assez
remarquable et permet de séparer un groupe d'espèces à grand stock
d'ceufs (A. ba,çatis, T. vassilievi, A. grandis) d'un groupe d'espèces pau-
vres en æufs ovariens. Il est cependant difficile de ranger le premier

dans le type pro-ovogénique et le second dans le type synovogénique
de Fr,lNpens, (1950). Tout au plus peut-on parler d'une tendance
vers l'un ou l'autre de ces types. L'ovaire des Telenominae esI à
ranger, comme l'a d'ailleurs fait Bnousser, (1966) pour le Charipidae,
charips ancylocera, dans nn type intermédiaire entre celui pro-ovogé-

nique et synovogénique. Le phénomène de résorption des æufs con-

sécutif à l'absence d'hôtes n'est pas très appa'ent. En effet, 144
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TlerEeu XIII

Variation du nombre moyen (m) d'æufs pédiceltés ovariens
par femelle en fonction de la durée de vie imaginale chez des
femelles primipares accouplées, nourries et issues d'ceufs de

Graphosoma semipunctata Fann.

O H 2 4 } t 4 8 H 7 2 I { t44 H

EspÈcr,s Ecart m

type

Ecart m

type

Ecart m

type

Ecart m

type

Ecart

type

A. basalis 40

A. vassiltevi 3

A. grandis 6

A. rufiveilftis 8

A. semistriatus 5

A. psettdoturesis 8

A. rungsi 9

A. shorlii 8

5,3 52 t2,9 59

1,7 35 5,3 41

4,6 28 7,3 36

7,3 24 2,4 25

5,2 21 3, t  33

5.-5 23 2,6 24

8,3 20 4,8 22

4,5 16 3,7 23

20 61 12,8

6,3 40 9,4

4,7 4t 5

1,7 27 1,4

3, t  33 4,6

4,6 28 3,7.

5,3 26 4,1

5,8 29 3

11,9  60

7,7 46

4,5 40

3,4  26

4,2  32

4,5 28

4,6 26

4,2 28

heures après l'émergence, on observe toujours une même constance
d'æufs ovariens dans les ovarioles. ces æufs 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. Inlluence de I'hôte clorigine

Le potentiel de ponte des oophages issus d'Aelia (Ten. XIV)
est, dans tous les cas, inférieur au moment de l'émergence à celui des
parasites issus d'æufs de Graphosoma. La quantité de vitellus disponi-
ble dans l'æuf hôte (les æufs d'Aelia ont un volume qui est environ
moitié de celui des Graphosoma) pourcait jouer sur ce potentiel. par
la suite, cet écart reste encore perceptible, même 4g heures après
l'émergence, sauf pour deux espèces : A. ruftventris et A. rungsi.
ces dernières, qui semblent justement dans la nature être des parasites
relativement spécifiques d'Aelis, trouveraient donc, soit dans la qualité
des substanc;s assimilées à partir de I'hôte, soit dans I'alimentation
imaginale, la capacité d'augmenter leur ovogenèse.
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Tenelu XIV

Nombre moyen d'æufs pédicellés ovariens par femelle, immédia-
lement et 48 heures après l 'émergence.

O H 4 8 H

EspÈcss Ecart
Tyæ

Ecart
Type

A. basalis

A. vassilievi

A. grandis

A. rufiventris

.4. sernisttialils

A. pseudoturesîs

A. rungsi

T. ghorfii

36

1

5

2

z
J

0

1

t4,l

1 ,4

4,7

I

t ' )

7r7

2

0,3

46

34

34

5 4

a À

24

29

20

) 6 q

7 , 1

9,7

4,8

3 ,6

J r l

Oophages issus d'Aelia cognata, fécondés et nourris

Tesrrlu XV

Nombre moyen d'æufs pédicellés ovariens par femelle
Microbracon gelechiae Asnnl. Deux séries d'essais ont été effectués

48 h et 96 h après l'émergence

4 8 h 9 6 h

EspÈcrs Ecart
Type

Ecârt
Type

A. basalis

T. vassilievi

A. grandîs

A. rufiventris

À. semistriatus

A. pseudoturesis

A. rungsi

T. ghorlii

48

2 l

J J

17

23

22

19

22

1 6

7

3,6

6

5,6

4,4

4,r

5,6

60

42

J I

2 1

3 l

L )

1 5

l 9

29

6

7 4

J J

28

2,6

) ?

3,r

Oophages primipares non nourris et féconéés
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4. Influence de (alimentation imaginale

La nécessité d'une source de nourriture protéinée tout Ie long
de la vie des lemelles synovogéniques pour la production d,es æufs
est connue (FraNonns, 1950, De Blcn, 1964). Cependant, si I'on
compare les moyennes d'æufs ovariens par femell,e du tableau XIV
(femelles nourries) avec celles du tableau XV (femelles non nourries)
deux constatations peuvent être faites.

1. Durant les pr:mières 48 heures, I'alimentation favorise indiscuta-
blement I'ovogenèse chez certaines espèces, particulièrement chez A.
basalis, T. vassilievi, A. rufiventris et A. semistriatus. D'autres espèces
sont moins sensibles à cette prise de nourriture préreproductrice :
T. ghorJii, A. pseudoturesis et A. grandis.

2. Lors de 7a 96u heure de jeûne, on remarque que le nombre d'ovo-
cytes à considérablement augmenté et est d;venu voisin de celui des
femelles qui ont été nourries sauf chez 2 espèces : L rungsi et
T. ghorlii. Tout s'est donc passé comme si les oophages avaient pré-
levé sur leurs propres réserves les éléments nécessaires à I'ovogenèse.
Four A. rungsi et T. ghorfii il y aurait oosorption, phénomène observé
également chez d'autres groupes d'Hyménoptères par FraNnBns, (1962 a).
Deux espèces, A. rufiventris et A. semistrialus ont présenté au cours
de cet cssai d:s variations individuelles de la fécondité (soulignées
par les écarts types élevés) que nous n'avons pu expliquer.

5. Influence de la ponte

Un excès d'æufs hôtes (10 pontes) par femelle est donné à des
femelles primipares âgées de 48 heures nourries et fécondées. Un
jour après, les pontes sont retirées et le quatrième jour, le comptage
des æufs ovariens est effectué après dissection des femelles. L'essai
a porté sur des æufs d'Aelia cognata et de Graphosoma semipunctata.
Les résultats sont groupés dans le tableau XVI.

Etant donné que tous les æufs accumulés jusqu'à l'âge de 48 h
ont été pondus entre 48 h et 72 h, ceux comptés à 96 h correspondent
à la vitesse de l'ovogenèse en 48 heures. Celle-ci est à nouveau plus
élevée chez les oophages issus d'æufs de Graphosoma sauf pour
A. rufiventris et A. basalis. Pour ces pontes-hôtes, I'intensité de I'ovo-
genèse est particulièrement remarquable chez T. vassilievi, A. gran-
dis, A. rungsi, et A. basqlis. Pour les pontes-hôtes d'Aelia le classe-
ment difière fortement, les espèces les plus fécondes se rangeant dans
I'ordre suivant : A. basalis, T. vassilievi, A. ruliventris et A. rungsi.
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Tnsl-eeu XVI

Nombre moyen d'æufs pédicellés ovariens par femelle

(Eufs de

Graphosoma

(Eufs

d'Aelia

EspÈces Ecart

Type

Ecart

Type

A. basalis

T. vassilievi

A. grandis

A. semistiatus

A. rufiventris

A. pseudoturesis

A. rungsi

A. ghorlii

26
47
) L

1 8
15
l4
27
L6

7,8
A 5

I  1 , 1

9 ,6
6, 1

9,8
2,8
5,8

) T

27
16
9

2 l
t4
2 l
9

15,3
8,4
3,6
9,6
4,7
) r l

) r 1

a À

Oophages primipares fécondés, nourris, mis avec un excès de pontes-hôtes le 2"
jour; pontes retirées le 3" jour et femelles disséquees 1u 4e jour. Essai eftectué
sur oophages issus d'æufs d'Aelia et de Graphosoma.

Si l'on excepte A, rungsi, il semble au contraire que ce sont les espèces
à grand pouvoir de stockage des æufs qui ont la vitesse de vitellogenèse

la plus forte en rapport avec la ponte. L'activation de la ponte par la
disponibilité de l'hôte est peu apparente comparée à celle décrite par

Le.epvnre, (1960) chez les lchneumonidae.

La fécondîté spécifique semble davantage l\êe chez les Telenominae

au nombre d'ovarioles, à la vitesse de la vitellogenèse propre à l'espèce,

à l'âge et à l'apport nutritiel tant de I'hôte d'origine que de la vie

imaginale.

6. Influence de Ia coPulation

Le nombre moyen
âgee de 48 h et nourrie
parenthèse.

A. basalis

T. vassilievi
A. grandis

A. rufivenftis

d'æufs ovariens d'une femelle vierge primipare

est le suivant, l'écart type étant indiqué entre

38 (13 )
28 (13 )
2 s  ( 6  )
20 ( 2,4)

A. semistriatus 25
A. pseudoturesis 2l
A, rungsi 20
A. ghorfii 19

6 )

, Â \
2,4)
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Ces résultats comparés au tablBau XIV montrent que dans tous
les cas, le nombre potentiel des æufs est ici légèrement influencé par
la copulation, les femelles vierges présentant un nombre d'æufs géné-
ralement inférieur à celles qui ont copulé. On retrouve ici des résultats
très voisins de ceux obtenus par BRousslr, (1966) su( Aphidius
rapae.

C. Fécondité des femelles hivernantes

Nous avons pu suivre la fécondité de plusieurs femelles oophages
appartenant à six espèces prélevées sous écorce d'eucalyptus le 8-1-1967
près de I'oued Beht, route de Rabat. Cette étude porte sur les résultats
individuels de 10 femelles par espèce. Les parasites furent mis en
présence d'æufs d'A. cognata à 25"C après 24 h de nourriture. Les
pontes étaient renouvelées tous les 2 jours:

Tanrreu XVII

Paramètres de la fécondité individuelle moyenne de 10 femelles
hivernanles par espèce oophage
(m : moyenlr?, o: écart type).

Es?ÈcEs

Fécondité
totalemoyenne Sex-ratio
en æufs par moyenne

femelle

7o de pontes
parasiiées , *1)t-ul

à'.;;:;;;; de réco?.dité

nulle Journallere

G. monspeliensis

T. histani

T. vassilievi

A. semistriatus

T. ghorfii

A. grandis

76 20
76 23,2

111 25,7
83 t4,6
88 13,7

101  52

1 5  7

9 4,'1

l7 14,5

2 1  1 1 , 8

20 24 , t

1 8  t 1 , r

5  t  2 r , 6
7 8 9
47 15
35  10 .1
38  2 r ,9
50 27

29 5,2
29 1,4
28 3,8
6 9 7
1 7 5
34 9,2

On voit que, si la fécondité totale moyenne est très variable d'une
femelle à I'autre chez une même espèce (écarts types élevés), le maxi-
mum de fécondité journalière représente une expression de Ia poten-
tialité de ponte spéciflque avec des écarts moyens significatifs.

La sex-ratio de la descendance est assez surprenante et diffère
beaucoup de celle observée chez les oophages au printemps et en été.
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Elle est très hétérogène. Le fait le plus marquant dans presque tous les
cas, est le pourcentage élevé de pontes n'ayant donné naissance
qu'à des femelles. La sex-ratio est généralement faible et peut même
être nulle. L'intensité de ponte la plus forte se situe le premier jour
chez A. semistriatus et intéresse plus de 75 Vo de la fécondité totale.
Chez les 3 autres espèces étudiées, elle varie du 1"" au 8' jour de
ponte et ne porte que sur Lrn pourcentage plus réduit de la descendance
totale.

D. lmportance de la première ponte

Afin de connaître les rapports qui pouvaient exister entre le nom-
bre d'æufs ovariens pédicellés et le nombre réel d'æufs pouvant être
pondus à un instant donné, nous avons procédé à I'essai suivant. Pour
6 femelles par espèce et pour 3 âges croissant, c'est-à-dire O h, 24 h,
72 h, nous avons fourni à chaque femelle parasitée 5 pontes de L2
æufs d',4. cognatq réunies en ooplaque. La ponte des femelles a été
suivie æuf par æuf et le comportement marqué. Les résuliats sont
groupés dans la Frc. 37.

1. FemeLIes néonates

Certaines espèces sont, au moment de l'émergence, dans I'inca-
pacité de pondre bien que les femelles possèdent des æufs pédicellés
évolués :

T. truncalus

A. ruliventris

T. histani

T. scutellaris

La p upart ont une fécondité réduite ne dépassant pas 10 æufs,
et donc proche <le la quantité d'æufs ovariens pédicellés qu'elles recè-
lent. Une seule espèce fait exception A. basalis. Celle-ci, malgré ses
ovaires remplis d'æufs, ne pourra pondre normalement tant qu'elle ne
se sera pas longuement alimentée. La nourriture interviendrait donc ici
non plus tellernent sur la vitellogenèse, ce que nous savions déjà, mais
sur l'émission des æufs elle-même.

Une espèc: A. grandis, présente la particularité intéressante, mise
en évidence également chez un lchneumonidae par Llnevnrn, (1960)
d'une stimulation considérable de I'ovogenèse par la présence de l'hôte.
A la fin de la ponte le nombre d'æufs émis dépasse le nombre d'æufs
pédicellés ovariens existant avant le début de la ponte.
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2. Femelles de 24 heures, nourries, primipares et lécondées

Seule ?. heydeni s'est montrée indifférente aux pontes. Un lot
d'espèces : A. pseudoturesis, A. rungsi, T. scutellaris, A. ruliventris
protogyne et T. simoni semblent encore peu fécondes et pondent
seulement la moitié environ des æufs qu'elles possèdent dans leurs
ovaires. Pour toutes les autres espèces l'augmentation de la ponte est
sensible, particulièrement chez A. basalis, A. djadetschko, A. grandis.

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

Dans la figure 37, les espèces sont rangées par ordre de fécondité
décroissante. On voit que cet ordre, T. vassilievi excepté, correspond
à peu près à celui figuré dans le tableau XIII. Le nombre d'æufs où
la ponte n'a pas été suivie de marquage (c'est-à-dire les tentatives
de pontes) est sensiblement constant et la ponte multiple d'une femelle
dans un même æuf un phénomène 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 extrêmement rapide de comp-
tage des æufs pédicellés est signalée.

Diverses influences sur la potentialité de ponte sont analysées ;
I'influence de l'âge montre I'existence d'un groupe d'espèces proovo-
géniques et d'un autre synovogéniques.

L'influence de I'hôte d'origine s'expliquerait à la fois par la quan-
tité et la qualité de l'alimentation larvaire.

Llnfluence de l'alimentation imaginale est forte au jeune àge
mais peu apparente ensuite du fait d'une mobilisation des réserves
pour I'ovogenèse.

L'influence de la ponte, exceptionnellement faible pour des hymé-
noptères, favorise par ailleurs davantage les espèces proovogéniques.

La copulation agirait légèrement dans un sens favorable à la
ponle.

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



CHAPITRE XII

COMPETITION INTRÀ ET INTER SPECIFIQUE

La plupart des auteurs cités dans le chapitre IX ont observé que
l'æuf parasité marqué n'était généralement pas reparasité et gue,
lorsque le cas se produisait, l'élimination de l'æuf ou de la larve
surnuméraire survenait à chaque fois. Senevr, (1968) dans une excel-
lente étude préliminaire, démontre que la reconnaissance des æufs
marqués n'est pas liée à la trace du trou de ponte mais est d'origine
olfactive. Il I'anihile par le lavage des æufs à I'acétone et, grâce à
cette méthode, obtient plusieurs cas de superparasitisme entre 6 espèces
de Trissolcus prises deux à deux. L'analyse des compétitions ainsi
provoquées lui révèle que certaines espèces sont constamment éliminées
par d'autres et que le décalage entre le début du développement du
parasite et du superparasite permet à chaque espèce d'être éliminatrice
lorsque sa larve est, soit légèrement plus âgée, soit beaucoup plus
jeune que la larve concurente.

Nous avons repris ses travaux et étendu I'analyse de Serlvr à
huit nouvelles espèces.

A. Reconnaissance des æufs marqués

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

Les femelles reconnaissent généralement les æufs qu'elles ont
parasités comme le prouve le parasitisme des ooplaques de 60 æufs
par une même femelle. Cette règle n'est cependant pas absolue. Il
arrive que des ceufs effectivement marqués et réexaminés soient rapi-
dement acoeptés, reparasités et remarqués. Le nombre d'Êxceptions,
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moyen d'après nos observations s'élève chez A. basalis et T. vassielivi
par exemple au 1/8 des æufs parasités marqués. Certaines espèces,
cependant, refusent systématiquement de pondre dans des æufs déjà
marqués. Ii en est ainsi pour la plupart des espèces qui ont une faible
capacité de ponte initiale : T. simoni, T. ghorfii, T. heydeni, A. rulï
ventris protogyne et T. scutellaris. Deux espèces: A, rufiventris et
A. semistriqtuts, sont à même de parasiter en moyenne plus de 26
æufs sans jamais se tromper.

2. Reconnaissance des æuls marqués par une lemelle de Ia même
espèce mais autre que celle qui a marqué les æuls

a. Technique

Les æufs d'une ponte d'Aelia cognata préalablement repérés topo-
graphiquement par des cercles sur une f:uille, sont donnés à une
femelle parasite. Les æufs parasités marqués sont pointés sur le papier
au fur et à mesure. Tout æuf non marqué est supprimé. La première
femella est retirée de la ponte et on recommence I'essai avec une
deuxième femel'e de la même espèce. On marque d'un numéro d'ordre
les æufs superparasités marqués. Six répétitions sont effectuées par
espèce et pour 4 intervalles de temps séparant le moment où la deuxiè-
me femelle est introduite dans le tube à essai de celui oùr la première
en est éliminée : 0 h, 24 h. 48 h, 72 h.

Les nombres moyens d'ceufs superparasités et marqués par la deu-
xième femelle de chaque espèce sont groupés dans la Ftc. 38. Les
valeurs correspondant à I'intervalle de 48 heures, trop proches de celles
observées pour l'intervalle de 72 heures n'ont pas été représentées sur l'e
graphique.

b. Résultats

A 0 h, les femelles de quelques espèces A. grandis, A. diadetschko,
T. ghorfii et A. ruliventris se comportent effectivement comme la
femelle qui a pondu et marqué les æufs pour la première fois. Cette
discrimination entre des æufs déjà parasités et non parasités diminue
brutalement pour devenir nulle chez A. ba.salis et A. rungsi.

A 24 h, et au-delà, la plupart des espèces reconnaissent osten-
siblement les æufs parasités marqués même si les traces de marquage
sont supprimées à l'acétone. Un autre phénomène intervient ici : celui
de la localisation par la femelle, dans l'æuf hôte, d'une larve mobile
parasite.
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3. Signilication interspécilique du marquage

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

a. Choix préférentiel de pontes non parasitées

Deux pontes d'r4. cognata, I'une parasitée, I'autre non parasitée,
sont données à une femelle oophage. On constate que les oophages por-
tent leur choix sur la ponte déjà parasitée, avec une fréquence nettement
plus élevée et cela pour toutes les espècs, sauf 7. reticulqtus.

b. Stimulation de la première activité de ponte

Par ailleurs nous avons calculé l'inverse du temps T mis pour
superparasiter et remarquer le premier æuf déjà parasité. Cette étude
porte sur 12 espèces oophages. Chaque espèce a été confrontée avec
chacune des 12 autres à des intervalles séparant le superparasitisme
du parasitisme simple de 0 h, 24 h, 48 h et 72 h. Pour chaque com-
binaison deux à deux, il a été efiectué slx répétitions. Les résultats

consignés dans la Frc. 35 représentent donc la moyenne d" 
+

calculée par espèce sur 12 X 6 : 72 répétitions.

Là également apparaît un phénomène assez surprenant que I'on
retrouve chez T. simoni, T. vossilievi, A. semistriatus, A. djadetschko,
A. rufiventris et A. rungsi : les pontes qui viennent d'être parasitées
par une autre espèce provoquent, chez le deuxième parasite, une sti-
mulation nette de I'activité initiale de ponte (FIc. 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 à
mesure que s'accroît I'espace de temps qui sépare le marquage du premier
parasite et la prise de possession de l'æuf ainsi parasité, par le Ceuxiè-
me oophage. Les femelles sont donc sensibles à la substance émise
par le premier parasite et réagissent par une stimulation dans la prise
de possession de l'hôte (1).

c. Nombre moyen d'æufs superparasités

Il complète la valeur moyenne -l-- "ut"ulée précédemment et- t

(r) Cette stimulation ne se 'manifeste que pour le superparasitisme du premier
ceuf de la ponte hôte. Elle est suivie, pour les æufs suivants, par une pertur-
bation du comportement de ponte: recherche du site de ponte fortement pro-
longé avec abandons et reprises fréquentes de l'æuf à pàrasiter, piqûre ians
émission dç l'æuf, superpaçasitisme de ses propres æufs...
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correspond, dans ce même essai, au nombre moyen d'æufs superpara-
sités et remarqués par femelle en 60 minutes. Les résultats groupés
dans la Ftc. 38 montrent essentiellement que toutes l,es espèces sont
susceptibles de superparasiter et remarquer les æufs qui viennent d'être
parasités et marqués mais dans une proportion moindre que si les
æufs hôtes avaient été indemnes de parasitisme. L'espèce Ia plus
< aveugle > dans ce sens semble être A. rungsi. La réticence à pondre
dans les æufs déjà parasités est la plus forte, lorsque le stade du
parasite inclus est doué de mouvernent (premier stade à 24 h, troisième
stade à 72 h). Dans ce cas, les oophages, apparemment, doivent recon-
naître les ceufs déjà parasités, non pas à la trace du marquage, mais
aux mouvements de la larve parasite.

B. Compétit ion intraspécifique

Si I'on écarte les cas, extrêmement rares, où 2 larves peuvent
achever leur complot développement dans un même æuf (Snravr,

1968; trr, on peut prendre pour règle qu'un seul individu subsiste après
élimination de tous les autres. Saravr cite le cas de 5 æufs de
T. vassilievi dans un même hôte. Le nombre de 7 à 10 individus
parasites par æuf dans les élevages trop denses est relativement fré-
quent et nous avons même dénombré dans un æuf parasité par
T. ghorfii,32 larves néonates du 1"'stade. La pauvreté du vitellus mis
à la disposition des tératocytes primaires pourrait également expliquer
ce développement monoembryonnaire.

C. Compétit ion 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 connaître la résultante des compétitions
qui vont se créer entre les larves parasites d'un même æuf. Selbn
Horvo *, al., (1966 b) cette compétition peut conduire à la suppression
des larves surnuméraires soit par le combat que livre la larve néonate
mieux armée, soit grâce à la capacité oue présentent certaines espèces
de pouvoir déchirer les tissus d'embryons hôtes évolués, soit par la
suppression physiologique consécutive à un développement larvaire
plus rapide d'une espèce par rapport à I'autre. C'est cependant au
travail très important de Sar.lvr que I'on doit la meilleur étude de
cette compétition.

t1.) Qfis7 d'autr.es Telenominae, Telenomus fariai par exemple DRByFUs et al ;
(1944), Zrraoox, (1957), plus d'une dizaine de nymphes peuvent se développer
dans le même ççuf hôte et donner naissance à des imagos,
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Nous l'avons étendue à 12 espèces oophages et pour des décalages
séparant le parasitisme secondaire du parasitisme primaire de O, 24,
48 et 72 h.

1. Pourcentage d'émergence des superparasites

Les æufs superparasités marqués obtenus au cours des diftérents
essais précédents ont donné naissance tantôt au superparasite, tantôt
au parasite primaire,

La Ftc. 39 montre, pour chaqu,e espèce, le pourcentage d'éclosion
moyen du superparasite par rapport au nombre d'æufs superparasités
marqués et selon le laps de temps séparant le superparasitisme du para-
sitisme. Plus cet intervalle est grand et moins le superparasitisme a des
chances de vaincre. Lorsque le décalage entre l'éclosion des deux
larves est très grand I'avantage ne revient donc plus à la larve la pÏus
jeune. Les espèces dominantes selon ce graphique sont surtout T. vas-
silievi, A. rungsi et T. histani, les espèces dominées:. A. grandis et
A. bqsalis.

2. Compétition entre 12 espèces oophages prises deux à deux

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

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

a. Superparasitisme absolu

1 .  d a n s  l e  s u p e r p a r a s i t i s m e  i m m é d i a t

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

A. rungsi contre A. basalîs

T. histani contre A. semistriatus et A. grandïs

G. monspeliensls contre A. basalis

2 .  d a n s  l e  s u p e r p a r a s i t i s m e  d i f f é r é  d e  2 4  h ,

T. vassilievi contre T. ghorlii

b. Superparasitisme partiel

La FIc. 40 met en évidence de façon spectaculaire la situation
particuliè1e de deux espèces A. grandis et A. basalis qui se comportent
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comme espèces dominées. A. grandis semble tout spécialement sensible
au superparasitisme puisque A. basalis et T. heydenl sont les seules
espèces à ne pas la dominer. Deux types de classement peuvent être
obtenirs celui où les espèces sont rangées d'après le nombre de com-
binaisons où elLes se révèlent dominantes

T. vassilievi
T. histani
A. rungsi
T. heydeni
T. ghorlii
G. monspeliensis

A. grandis 13
A. basalis 8
A. semistriatus 4
A. ruliventris 4
G. monspeliensis 4
A. djadetschko 3
T. ghorlii 3

10 A. djadetschko +
7 A. semistriatus +
6 A. simoni +
6 A. ruliventris +
4 A. basalis
4 A. grandis

T. simoni
T. histani
T. reticulatus
T. vassilievi
T. rungsi
T. heydeni

2
2
2
0
0

-r

+
+
-r

+
+

Celui où les espèces sont classées d'après le nombre de combi-
naisons où elles sont dominées

2
1
1
1
0

Peuvent donc être classées comme espèces naturelles à tendance
dominatrice les espèces T. vassilievi, A. histani, A. rungsi et T. hey-
deni. Inversement, les espèces les plus vulnérables sont ,4. grandis et
A. basalis mais cette sensibilité au superparasitisme disparaît lorsque
la compétition intervient alors que le parasite primaire est à l'état
larvaire (sauf pour les compétitions avec T. vqssilievi, T. ghorfii, T.
histani et A. djadetschko). Lorsque l'écart de développement entre
les deux antagonistes est important, le succès du superparasitisme est
d'ailleurs, en général, rare (Ftc. 40).

D. Cas particulier des ooencyrfus

Ces oophages se révélèrent 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, l'étude approfondie
de ce groupe. On se reportera avec intérêt pour de premières géné-
ralités, à la publicptiçn de MArLns, (1937) su Ooencyrtus iohnsoni
How.



lEs nyruÉNoprÈnE,s pARASrrEs oopHAcEs DEs AELIA 273

Nous tenons cependant à signaler dès maintenant les résultats
d'une expérience préliminaire (Tenr. xvIID qui démontrent une supré-
matie incontestable des ooencyrtus en cas de superparasitisme. Nous
avons exposé à 30" des lots de 60 æufs d'Aelia acuminata au parasitisme
d' Ooencyrtrzs préalablement nourris pendant 24 heures :

Lots A et B - Chaque série comporte 8 lots d'æufs soumis
chacun au parasitisme d'une espèce oophage donnée.

Lots C et D - Chaque série, d'abord traitée comme précédem-
ment après avoir été retirée hors de la présence des oophages, est
soumise pendant 24h au parasitisme d'o. lec'unùrs à raison de 6 femel-
les fécondées par lot.

Lots E et F - Même essai que C et D mais chaque lot reçoit
12 femelles d'O. fecundl.rs au lieu de 6.

Lots G et H - Même essai que A et B mais les lots de pontes
au lieu d'être soumis au parasitisme de diverses espèces oophages sont
exposés chacun à 6 femelles d'O. fecundus.

On voit que, dans tous les cas, les O. 'fecundus l,emportent dans
la compétition simultanée dans un même æuf. cette suprématie est
par ailleurs absolue car tous les æufs d'où sont sortis les Scelionides
ne présentaient pas I'extrémité du pédoncule de l'æuf d'O. lecundus
ce qui atteste qu'ils n'avaient pas été superparasités.

Tesr.Bau XVIII

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

(Eufs superparasités

D E
ESPÈCEs

T - Scelionîdae

O - Oeencyrtus
T T T O T T O T o o o

Hc

o

T. scutellaris 59 59

A. semîstriatus 57 58

A. rufiventris 56 5l

A. rufiv. protogyne 52 57

A. basalis 56 58

G. monspeliensis 57 55

1 3 4 1 4 4 7
2 5 1 ,  1 5 0

13  4 t  l 0  4 l
t l  3 1  6 4 0
13 41 16 42
0 5 3 1 4 8

9 4 8 1 4 7 4 8

0 5 7 1 5 3 4 9

10 46 25 28 45
4 4 9 4 5 2 5 9

15 36 9 46 38
1 5 0 1 5 8 5 9

46

58

46

57

45

57
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Flcunr 40

Schéma de la compétition entre 12 espèces oophages prises 2 à 2.

4 P R  I  ' ,  a 8  r r

B A .boso l r s
D A.d jodetschko
Go A grondis
Go T.ghor{r ,
Gy G.monspelrensrs
H lheydeni
Hi  T.histonr
R A rungsi
Ru A ruf ivenlr is
S A semrslr io lus
Sr I  srmonr
V T vossihevr

Espèces intérieures et extérieures au gtand cercle: espèces supe{para-
sitées. - Espèces sur le grand cercle : espèces superparasités' - Trait
fort : superparasitisme absolu. - Trait fin : le 2' parasite l'emporte

dans plus de 50 /o des cas.
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Les montages sous lame et lamelle après coloration au bleu de
toluidine montrent que l'action du parasitisme d'O. lecundus est beau-
coup plus brutale que celle des Scelionides. Tout le contenu vitellin
de l'hôte, ses corps étrangers y compris, est complètement désorganisé.

Un autre avantage que possèdent les Ooencyrtus sur les Scelio-
nides est la faculté de parasiter tout aussi bien les æufs hôtes évolués
que frais. Des larves d'Aelia prêtes à éclore sont ainsi complètement
désorganisées par les sécrétions de I'appareil venimeux puis digérées
par les sécrétions de la séreuse de l'æuf puis de la larve parasite.

Un troisième atout des Ooencyrtus dans la compétition parasitaire
est représenté par la possibilité d'un développement de 1 à 8 individus
par hôte suivant la taille de l'æuf (2 à 3 généralement chez les
Aelia). Ainsi, la pertn- de la progéniture par superparasitisme à f in-
térieur de l'espèce est atténuée et en même temps l'Ooencyrtus petd
moins de temps par æuf pour la découverte d'un hôte.

Un quatrième avantage est représenté, comme nous l'avons déjà vus,
par sa résistance aux fortes températures (Ftc. 29, 30).

Ils détruisent enfin un nombre appréciable des hôtes par piqûre
suivie de succion.

Les Ooencyrtus oît cependant un point faible : leur extrême len-
teur à parasiter leurs hôtes : plus d'une heure parfois par æuf.

E. Conclusion

Le pouvoir de discrimination selon Srlnr,ronos, (1956) est la faculté
d'un parasite de distinguer les hôtes déjà parasités de ceux qui ne
le sont pas. Il ne semble se traduire chez certains Scelionides ni par
une faculté restrictive de ponte (Sarr, 1934 ; Lr.oyo, 1935 ; IJlynrr,
1949) ni par une faculté de destruction des æufs parasites surnumé-
raires (BnoussAl, 1966) mais par 1a double faculté antagoniste res-
trictive et stimulatrice. Ainsi, une femelle A. basalis ne présente aucune
restriction de ponte en face d'ceufs déjà parasités par une autre femelle
de la même espèce. Cette restriction est, par contre, élevée en présence
des æufs qu'elle a déjà parasités et marqués. Enfin, devant un æuf
parasité par une ,autre espèce que la sienne, son activité de ponte
initiale est stimulée.

Le pouvoir de- discrimination dans cette famille prend une signi-
fication toute particulière puisqu'il se manifeste à des degrés divers
chez toutes les espèces que nous avons examinées. Il devient pour
chacune d'elle, comme le dit LeBnynrr, (1960), le facteur primordial
de I'efficacité d'un parasite.
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Ce pouvoir de discrimination, diminuant considérablement d'une
femelle parasitant ses propres æufs déjà parasités par elle à une femelle
parasitant les æufs parasités par une autre femelle, mais de la même
espèce, il y a tout lieu de penser:

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

2. soit qu'il existe, comme BonN, (1907) I'aurait déjà signalé pour
d'autres Hyménoptères parasites, une mémoire topographique.

L'action stimulatrice que présente pour une femelle la présence
d'un hôte déjà parasité par une femelle appartenant à une autre espèce,
doit laisser supposer que i'odeur laissée par cette dernière, au lieu
d'annihiler la ponte, l'active. Ainsi y aurait-il chez les Scelionides oopha-
ges plusieurs niveaux de sensibilité, l'un à sa propre odeur, I'autre,
à celle de son espèce et le troisième à celui d'une autre espèce que
la sienne.

La discrimination entre un hôte fraîchement parasité et un hôte
pius évolué indique que les modalités de la sélection des æufs hôtes
se font suivant le modèle proposé par Lannvnrn, c'est-à-dire, d'abord
une recherche externe, suivie, lorsqu'ell,e n'est pas négative, par une
recherche interne. Dans la première étape I'organe détecteur est le
flagelle de I'antenne, dans la deuxième,, I'extrémité dp la tarière. D'après
Bnousslr le seuil de répulsion à partir duquel l'hôte n'est plus para-
sité serait pour beaucoup d'Hyménoptères parasites atteint dès que
I'hôte est infesté par une larve. Les Scelionides semblent assez bien
vérifier cette hypothèse. A noter que l'enfoncement superficiel de
l'oviscapte chez les Scelionides, réduit considérablement la prospection
interne alors que chez les Ooencyrtus, au contraire, leur longue tarièrp
leur donne à 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 phénomène général. Elle procède par plusieurs
voies :

voie active : quelle que soit I'espèce, la larve la première
éclose élimine I'intrus qui, en retard sur elle se trouve à l'état embryon-
naire ou larvaire. Ainsi à 26" chez (G.) semipunctata, T. vassilievi éclôt
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 déjà parasitées par A. grandis, on
constate que cette dernière espèoe éclôt avant le superparasite, qu'elle
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supprime. Ceci rappelle les résultats obtenus par Snnevr 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 à 6 heures T. vqssi-
lievi a souvent l'avantage. Enfin, toute ponte, d'abord parasitée par T.
vassilievi, puis ensuite reparasitée par A. grandis, donne naissance exclu-
sivement à des imagos de la première espèce. Cet exemple rrlontre que ,4.
grandis à l'encontre de T. vassillvi ne peut survivre quand il se com-
porte en superparasite.

I1 est probable que la suppression de la larve surnuméraire s'opère
davantage par sécrétion salivaire par.alysante que par le combat à I'aide
des mandibules et de l'éperon caudal, ce qu'atteste I'auréole de dissolu-
tion entourant la larve éliminée. Une action des teratocytes n'est pas non
plus à exclure.

- Une voie passive : dans la compétition intraspécifique, la larve
surnuméraire appelée à disparaître, survit le plus souvent alors que la
larve dite éliminatrice a déjà franchi le deuxièm,e et parfois même le
troisième âge. La vitesse d'absorption du contenu de l'æuf hôte, qui est
considérable, serait, selon nous, prépondérante dans cette compétition.

On passe graduellement dans le groupe des Telenominae du
superparasitisme, où, selon Frsrp, (1910) un hôte est parasité par
2 ou plusieurs parasites en même temps, à une recherche systématique
de prédatisme qui pourrait fort bien être I'une des étapes qui a conduit
certains parasites à devenir des hyperparasites.

Ainsi en face des ceufs qu'elle a déjà parasités une femelle se
comporte en parasite primaire strict.

C'est le cas de tous les Telenomines que nous avons examinés.
Devant des æufs parasités par une autre femelle de la même espèce,
le parasite peut se comporter, suivant les espèces, soit en parasite pri-
maire, cas de T. ghorlii, soit en parasite primaire superparasite donnant
lieu à une compétition entre deux larves, cas de A. basalis et A. rungsi.
Le parasite primaire superparasite peut à son tour se comporter de
deux façons différentes : superparasiter sans que son comportement
de parasite primaire soit affecté (A. bqsqlis), ou superparasiter avec
une faculté de ponte qui est stimulée (4. rungsi). L'agressivité marquée
dans la prise de possession de l'hôte, soit à l'état imaginal, soit à l'état
lalvairo, chez cette dernière espèce, agit dans le même sens. Enfin le
terme final de cette transition entre le parasite primaire et le parasite
secondaire est observé au moins chez une espèce: T. heydeni. Celle-ci
peut déposer en efiet un ceuf dans la larve du troisième âge de T. simoni.
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Il en éclôt une larve qui évoluera à I'intérieur de la prénymphe para-
sitée. Z. heydeni dans ce cas particulier, se comporte donc en endo-
hyper parasite.

L'action spoliatrice, prédatrice et brutale des Ooencyrtas sur les
parasites Scelionides, accusée par un choix préférentiel de pontes
d'Aelia déjà parasitées par des Scelionides, est une autre étape parti-
culière vers I'hyperparasitisme qui diffère de celle où T. heydeni
se comporte indifféremment en parasite primaire ou secondaire. Chez
les Ooencyrfas, deux possibilités ont lieu ; l'æuf peut être soit intercalé
entre la larve parasite et le chorion, soit à I'intérieur même de la
larve. Nous passons graduellement de la prédation, ou parasitisme pri-
maire, au superparasitisme à forme monoparasitaire (Scelionides) ou
polyparasitaire (Encyrtides) et enfin à I'hyperparasitisme qui peut être
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 æufs marqués il est
démontré que la discrimination entre les æufs parasités et non para-
sités est effective mais non absolue chez les femelles responsables du
marquage. Chez les autres femelles de la même espèce, cette discri-
mination ne persiste que chez quelques espèces (A. grandis, A. dja-
detschko, A. rufiventris, T. ghorfli principalement) et tant que le déca-
lage entre le superparasitisme et le parasitisme est bref. Lorsque ce
décalage est très grand (plus de 24 h) une nouvelle discrimination,
tactile cette fois apparaît.

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

La compétition intraspécifique se révèle courante. 32 larves de
T. Shorlii pouvant par exemple éclore dans un même æuf d'Aelia,
mais une seule survit après élimination de toutes les autres.

Dans le superparasitisme immédiat, la compétition interspécifique
de 12 espèces prises deux à deux, révèle que certaines espèces se com-
portent en superparasites éliminateurs absolus Q. 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 espèces A. grandis et A. basalis sont toujours dominées.
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Dans le superparasitisme diftéré de 24 h seul T. vassllievi contre T.
ghorfii est toujours l'éliminateur. L'écart des éclosions entre les deux
espèces concurrentes expliquerait ces possibilités d'élimination. T. vassi-
lievi, T. histani, A. rungsî et T. keydenl se comporteraient le plus sou-
vent en espèces dominantes dans le parasitisme immédiat à la suite de
leur développement embryonnaire très court

I1 est montré que certaines espèces ne peuvent se comporter en
superparasites viables (A. 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 æufs frais ou évolués, sont sou-
lignés.



CHAPITRE XIII

LE PARASITISME NATUREL

A. Hivernation

L'hivernation des parasites oophages a été décrite par ArnxeN-
DRov, (1948), Rorr.raNova, (1953), CnrcnrperrlNrKovA, (1958) en
Russie, MenrrN æ al., (1961, 1962, 1963), Senevr, (1958) en Iran
pour les espèces suivantes: A. semisîriatus, 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 l'écorce d'espèces arboricoles variées : orme, murier, platane, peu-
plier, cerisier, poirier, etc. La zone exposée au Nord serait toujours
la région de I'arbre la plus favorable. Telenomus sokolovî, T. vassilievi
et A. rufiverlrus utiliseraient pour hiverner les restes des cultures.

1. Divers reluges 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 à l'orientation des diverses parties de
I'arbre. La répartition de captures effectuées sur Eucalyptus dans
I'arboretum de l'Ecole Nationale d'Agriculture de Meknes en décem-
bte 1966, nous a, par contre, montré que c'est au niveau du collet
que sont rencontrées les plus fortes concentrations. L'abondance des
diverses espèces est très inégale;



rBs Hvlr,rÉNoprÈnns

G. monspeliensis
T, histani
A. grandis
T. vassilievi
T. ghorfii
A. semistriatus
T. reticulatus
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5r4
67
53
42
4l
22

1

T. simoni
A. djadetschko

A. pseudoturesis
T. chloropus
T. heydeni
O. fecundus

l 2
4
5

Contrairement à ce que Senlvr a observé en Iran, T' vassilievi,
au Maroc, est relativement fréquent sous l'écorce des arbres. D'autres
refuges ont été trouvés : les chaumes (A. rufiventris, A. rungsî), les
feuilles mortes (7. heydeni, A. semistriatus) et même les pierres
(A. grandis).

2. Postes d'observation et hivernation artificielle

Une technique d'observation assez simple a éIé utilisée avec
succès. Elle consiste à enfoncer un anneau de tôle galvanisée dans
l'écorce de I'arbre où a été détectêe une espèce parasite. On glisse
ensuite dans cet anneau un cylindre en plastique transparent finement
perforé et fermé à une extrémité. Une ouverture obturée par un bou-
chon permet d'introduire dans cet hivernaculum des pontes hôtes'
Parallèlement à ces postes où I'hivernation est, à l'origine, naturelle,
nous avons procédé à un essai d'hivernation artificielle le 20 octobre
1967 en introduisant dans les cylindres décrits précédemment 10 I
et 1O 6 par espèce et par cylindre. Les oophages âgés de moins
de 24 h provenaient d'un élevage à 25' issus d'Aelia acuminata.
L'apport d'eau et de nourriture fut assuré régulièrement. Dès le 25
octobre, tous les hyménoptères, les mâles exceptés, avaient disparu
dans les crevasses de l'écorce. A compter de cette date 5 pontes d'Aelia
cognatq furent apportées par cylindre et renouvelées hebdomadaire-
ment.

a. Du 25-X au 7-XI : la température est restée inférieure à 20o aucune
ponte n'a été parasitée ; seuls les mâles sont actifs.

b. Du l-XI au 8-XI: la température a dépassé 20o dans le cylindre
le 4, 5, 6, 7 et 8 novembre. Grande activité trophique de vol et de
ponte. Les æufs furent parasités totalement par A. grandis, A. semis-
triatus, A. basqlis, partiellement par A. pseudoturesis, T. histani, A.
djadetscho, T. heydenî, O. fecundus et épargnés par T. vassilievi,
A. ruliventris, A. rungsi et T. ghorfil. Trois cylindres abritant des
femelles de A. grandrs à hivernation naturelle présentèrent des pontes
parasitées,
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c. Du 8-XI au 12-XI: la température resta en dessous de 20" sauf
le 12 qui fut une journée très chaude. Tous les hyménoptères sont
morts. L'essai est renouvelé le 16 novembre.
d. Du 16-XI au 74-7: la température est inférieure à 20' sauf le
24, 25, 26 et 27 novembre. Aucune ponte n'est parasitée. Une activité
copulatrioe de A. rufiventris et de T. ghorljj est observée du 24 au
27 novembre. Un mâle de T. ghorfij a même été vu en train de s'ac-
coupler avec une femelle morte. Le 6 ianvier tous les mâles et la
moitié des femelles sont mortes dans tous les cylindres.
e. Du 74-7 au 79-7: la température est au-dessus de 20". Dans tous
les cylindres des femelles circulent et volent. Tous les æufs ont été
parasités par T. vassilievi, A. grandis, A. rungsi, A. djadetschko, A.
semistriatus.

f. Du 19-1 au 16-3: la température est inférieure à 2O'. 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 l'écorce. Aucune
ponte n'est parasitée.

g. Du 76-3 au 78-3: les journées sont très chaudes et la température
atteint 25o. Les pontes ramassées le 2l-3 montrent un parasitisme
partiel chez A. grandis, T. vassilievi, A. rungsi, T. ghorlii où il ne
reste plus respectivement que 2, ll et 1 femelles. Dans tous les autres
cylindres les femelles sont mortes.

Cet essai prouve indiscutablement que I'engourdissement hivernal
des oophages n'est pas un état continu et qu'il peut être interrompu
par les températures dépassant 20o. Lors des belles journées ensoleil-
lées d'hiver, les parasites quittent leur refuge se nourrissent et peuvent
même pondre. Une autre constatation est lâ brièveté d'existence de ces
hivernants. Les mâles ne survivent pas plus de 50 jours et durant
ce même laps de temps, on observe une mortalité importante des
femelles. La longévité maximale observée fut de 140 jours pour
T. Shorfii, 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 regroupement des individus dans les 5 heures qui
suivent leur lâcher dans les cylindres. Les oophages s'alTgnent les
uns à côté des autres dans le même sens pour ne se disperser que
24 heures après dans les infractuosités de l'écorce (1).

(1) Ce regroupement est un peu particulier chez les Ooencyrtus où lçs individuq
se dispoænt en ligne les uns dcrrièrç lçs autres,
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B. Analyse du parasitisme naturél

1. Dolycoris numidicus Horv.

Le parasitisme de cette espèce mérite une attention particulière.
Il est très précoce (nous avons vu parasiter une ponte de Dolycoris
par A. grandis le 2-3-1961 sur Lupin à Meknes) et très intense du fait
de I'absence d'autres hôtes durant la période de ponte de ce pentato-
mide. La Ftc. 41 montre la répartition du parasitisme sur 63 pontes
récoltées à Boufekrane sur un champ de lupin le 17 avril 1961. On
s'aperçoit que toutes les pontes sont parasitées et que seulement dans
23,6 7o des cas le par.asitisme pour une ponte donnée est partiel. Ce
parasitisme incomplet concerne plus particulièrement les ooplaques à
grand nombre d'æufs. Ainsi, il n'est que de 5 % sur 613 æufs répartis
en pontes de moins de 15 æufs mais passe à 23 % sur 346 æufs répartis
en pontes de 15 à 36 æufs et 48 Vo sur 147 æufs répartis en pontes de
30 à 46 æufs. Cette modalité implique que les femelles des espèces con-
sidérées sont incapables de parasiter en une seul fois un grand nombre
d'æufs, ce que nous savions déjà. Le taux sexuel est très bas de I'ordre
de 14 Vo. L'on retrouve fréquemment deux mâles par ponte et il est
à noter, qu'une fois sur cinq, les pontes ne donnent naissance qu'à
des femelles. Le parasitisme mixte est réduit (6,3 % des pontes).
A. grandis est I'espèce la plus active, suivie de A. semistriatus et de
A. rungsi. D'autres espèces ont été obtenues des æufs de Dolycoris
au printemps, mais rarement : A. rufiventris, A. djadetschko, T. yassi-
lievi, T. ghorfii, T. histani et G. monspeliensis. Dès la fin mai, tous les
Telenominae cèdent la place avx Ooencyrtus; O. fecundus, O. teleno-
miclda et O. nigerrimus.

2. Eurydema ornata L.

Suivant quo I'on se trouve en plaine ou en montagne, le parasi-
tisme naturel dû 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 7o. Ce dernier
est surtout dû à I'action de A. semistriatus (45,1 % du parasitisme
total), suivi par A. grandis (21,8 Eo), A. rungsi (1.2 %), A. djati.etschko
(5,3 %), O. lecundus (4,7 %). Dans cinq cas une ponte a été parasitée
par deux oophages différents. Enfin, l0 7o 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 d: juin à septembre 1961 montre deux phases : I'une prin-
tanière avec pour parasite principal A. grandis (75%) suivi de l.
semistriatus (18 %), A. rungsi (4 %), T. simoni (3 %) et l'autre, esti-
vale, où les Telenominae cèdent la place anx Ooencyrlas. Dans cette
deuxième périodo A. rungsi supplante A. grandis puis est, en fin d'été
à son tour éliminé par O. fecundus. T. eurydemae, très spécifique
des Eurydema, n'existe pas au Maroc. Malgré plusieurs tentatives
d'introduction cette espèce n'a pu s'acclimater dans ce pays.

3. Carpocoris fuscispinus Boa.

L'analyse du parasitisme de 97 pontes de Carpocoris luscispinus
ramassées dans la région d'Ifrane du 17 juin au 18 août 1961 est
résumé dans le tableau XIX.

On retrouve une importance marquée, mais plus durable de A.
grandis, suivi de A. semistrialas, mais, tandis que cette dernière espèce
se maintient en août, la première, durant ce mois disparaît complè-
tement.

L'importance prise par les Ooencyrtus en êtê, est comparable à ce
que nous avons vu chez Eurydema,

Tlsrrlu XIX

Analyse du parasitisme de 97 pontes de C. fuscispinus

Juin Juillet Août

Répartition

du

parasitisme

grandis

vassilievi

semistriatus

91

2

7

T.

A . 3 1

40

)â,

5

8 1

r28

48

I

3 L

8

I

1 0

85

À 1 <

O. fècundus
en 7o

u. ntgerftmil. l

T. truncatus

Pourcentage ci'ceufs parasités

Nombre d'æufs récoltés

93

8r7
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4. Graphosoma semipunctata Flsn.

Nous avons déjà analysé (VorcerÉ, 1966) le complexe parasi
taire embryonnaire de ce Pentatomide, très fréquent et en forte den-
sité dans les piémonts du Moyen Atlas marocain. On en retiendra
les principales conclusions suivantes :

a. La richesses en espèces du complexe parasitair;

A. grandis
A. rungsi
A. semistriatus
A. rufiventris
A. diadetschko
T. histqni
T. vassilievi

T. heydeni
T. chloropus
G. monspeliensis
O. lecundus
O. telenomicida
O. nigerrimus

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 espèces rencontrées. A la fin
de la ponte, c'est surtout un parasite secondaire (mais qui p:ut éga-
lement se comporter en parasite primaire) qui devient dominant. Il
s'agit surtout d'O. fecundus.

5. Analyse du parasitisme naturel des Aelia

à. Difficulté et méthode de travail.

L'étude du parasitisme naturel peut être eftectuée de deux façons,
soit en recherchant dans divers biotopes des pontes de punaises, soit
en plaçant des pontes pièges dans des lieux écologiques convenables.
Avec la première méthoda les données sont précises et correspondent
à la relation réelte hôte parasite existant sur place. Malheureusement,
les pontes ne sont faciles à trouver que dans les rares cas où I'on
arrive à localiser de fortes densités en punaises. Dans le cas le plus
général, les Aelia sont à l'état dispersé et la découverte d'une ponte
est problématique. Avec la deuxièrne méthode on court le risque de
voir la ponte piège se transformér en hôte de substitution. On peut
remédier à cet inconvénient en choisissant un milieu écologique où
la présence des Aelia est démontrée. L'avantage des pontes pièges
réside dans le fait qu'on peut les distribuer par la poste à do longues
distances et analyser le patasitisme d'un hôte quelconque, en I'occur-
rence des Aelia, tortt le long de l'année. De 1964 à 1966, nous avons
placé hebdomadairement, dans diftérentes stations, réparties dans tout

le Maroc, 10 pontes d'Aelia cognatq par poste écologigue. Nous avons
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ainsi pu accumuler une très 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-
sonnières, que spaciales du complexe parasitaire.

b. Variations annuelles

L'intensité du parasitisme de chaque espèce oophage varie d'une
année à I'autre. Trois espèces scni en tête O. fecundus, A. grandis et
A. semistrictlus mais, suivant l:s années, A. grandis par exemple, est
soit à la 7'",2" ou 3" place. T. heydeni et A. rufiventris, bien repré-
sentés en 1964 sont àl 'état Ce traces en 1965 et ont disparu en 1966.
Il en est de même pour A. diadetschko qui, abondant en 1965, se
raréfie en 1964 et 1966.

Le pourcentage total des pontes parasitées chaque année de mars
à août est généralement faibl; (1) : 8 % en 1964, IO % en 1965
et 12% en 1966. Le parasitisme naturel par les oophages semble
donc à priori jouer un rôle lirnité dans la dynamique des populations
d'Aella, ce qu'a déjà souligné BnowN, (1962) pot:r A. rostrata el
Turquie. La raison de ce faible parasitisme ne doit pas être recherchée,
comme le signale cet auteur, dans les groupements intenses des indivi-
dus de cette espèce, très rares durant ces dix dernières années au
Maroc, mais plutôt dans la dispersion, la distribution en plusieurs
localités et f intensité de la ponte de l'hôte.

c. Variations saisonnières

Les différentes espèces oophages n'apparaissent pas toutes en
même temps et chacune d'elle présente une période où I'accroissement
de son effectif est rnaximum : mars pour G. monspeliensls, avril pour
A. rungsi et T. vassilierli, mai pour A. grandis, A. semistriatus et
T. truncatus juin pour O. fecundus, A. rufiventris et A. basalis, juillet

pour O. telenomicida et A. diadetschko.

Certaines espèces numériquement peu importantes présentent un
réel intérêt; les uns du fait de leur prêcocité (4. rungsi, T. vassi-
lievi, T. Shorfii) les autres, au contraire, pour leur adaptation aux
fortes températures tardives (A. rufiventris, O. fecundus, A. basalis).

(r) L'analyse du parasitisme de 1 200 pontes d'A. cognata placées au cours du
mois de mai 1970 dans les emblavuers de la région de Meknes indique un
parasitisme total de 40 7o réparti entre les espèces suivartes : A. rungsi
18  %;  A .semis t r ia tus  7  o /o ;  A .  d jadetschko 6  %;  A .grand is  3  7o ;  T .  vass i -
I ievi 2,5 %; A. rt t l iventr is 1,5 %; G. monspeliensis 0,5 %. Ar cours de
1970 le parasitisme est donc important et I'on voit gue A. rangsi prédomine
largement,
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L'espèce qui semble la mieux adaptée à la période de reproduction
des Aelia dans les emblavures paraît êfie A. grandis ; O. fecundus
qui se comporte à la fois en parasite primaire et secondaire prend
naturellement le pas sur cette espèce en arrière saison (uin, juillet).
En avril, période où a lieu le dépôt des premières pontes d'Aelia,
les espèces parasites les plus intéressantes sont par ordre décroissant:
A. semistriatus, A. grandis, A. rungsi et T. vassilievi. En mai, période
où 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 æufs d'Aelia pondus dans les embla-
vures sont déjà éclos. Le reliquat de la ponte des Aelia hivernants
et la ponte relativement faible des générations successives ne suffit plus
qu'à maintenir la survie des espèces oophages. On peut également
souligner que, dans le cas des pontes ainsi exposées, aucun parasitisme
n'a été observé de septembre à février.

d. Variations géographiques

L'intensité et la richesse en espèces du parasitisme embryonnaire
des Aelia est très différent d'une localité à une autre. Certaines régions
se distinguent par une espèce oophage dominante qui peut parfois
leur être propre : A. semistriatus pour Asni, l. grandis pour Meknes,
O. lecundus pour Marrakech et Fes.

C. Spécificité parasitaire

1. Les laits naturels

De nombreux auteurs ont tenté de mettre en évidence une spéci-
ficité parasitaire à partir des pontes de Pentatomides parasitées récol-
tées dans la nature. (MesNrn 1958 ; CnrcneprrrlNrKovA, 1958 ;
HrDrrA, 1958 ; Bnowu, 1962; Vtrtonov, 1.964, 196'1 ; Slr,Lvt, 1968
Les résultats obtenus sont peu concluants et parfois, comnte le dit
Sanlvr << plus ou moins contradictoires >.

T. eurydemae est la seule espèce chez qui une spécificité parasi-
taire marquée ait pu être relevée. Selon' Vrrtonov, (1964) cette
espèce ne parasite en effet que les ælufs d'Eurydema ornata L. Sa pré-
sence sur æufs d'E. oleracea L. ou d'8. festivae L. est considérée
comme exceptionnelle.

Des cas de spécificité plus accusée sont cependant connus chez
les Telenomn,s. Ainsi ZeLBpoN, (1957) signale que 1. lariai en pro'
venance d'Amérique centrale est incapable de parasiter les pontes de
Triatoma infestans, hôte normal de ce parasite au Brésil, (Prrl-ncnmo,
19s0).
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Selon BnowN, (1962) en Turquie et SAFAvr, (1968) en han, A.
rufiventris parasite rarement dans la nature et difficilement au labora-
toire les pontes d'Eurygaster.

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

Au Maroc de toute évidence A. grandis, A. semistriatus, e1. O.
fecondus sont polyghages. ces deux espèces constituent généralernent
les chefs de file des cortèges d'espèces oophages trouvés sur les divers
pentatomides. Abondantes, elles forrnent la masse principale du para-
sitisme naturel. A. rungsi et A. rufiventris, bien que trouvées dans la
nature à partir des æufs des divers pentatomides cités dans cette étude,
se rencontrent plus fréquemment chez les pontes d'Aelia. A. basalis est
souvent l'espèce exclusive des pontes de Nezara. D'autres espèces
T, ghorfii, T. vassilievi, G. monspeliensis, A. djadetschko, A. preidotu-
resis apparaissent sporadiquement, parfois de façon importante, puis
disparaissent pendant plusieurs années. De fortes variations s'observent
de toute façon qualitativement et quantitativement dans le parasitisme
des pontes d'un pentatomide donné d'un mois, d'une année et d'une
région à l'autre.

Parfois, la spécificité parasitaire n'est qu'apparente. A. rufîventris
rare sur ponte d'8. austriaca (dans les régions fraîches du Gharb) se
révèle fréquente sur pontes d'8. Hottentota dans les régions plus chaudes
de Marrakech ou d'ounara. Il est donc probable que ce soit la simple
thermophilie qui rende A. ruliventris plus active dans une région plutôt
que dans une autre ou sur pontÊs d'Aeliq (tardives) plutôt que sur
pontes d'Eurygaster (précoces). La souche marocaine à I'inverse de la
souche iranienne se comporte indiftéremment sur l'un ou I'autre de ces
deux hôtes dans les conditions du laboratoire.

une différence de parasitisme est cependant nettement perceptible
entre les divers hôtes. 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 Senevr (196g) dans res
conditions du laboratoire. de la polyphagie de A. semistriatus et de
A. grandis gui s'étend respectivement chez ces deux espèces aux æufs
de coreides et de Planipennes, il n'existe pratiquement ,aucune étude sur
la spécificité parasitaire expérimentale proprement dite.

En réalité la capacité de discrimination entre divers hôtes esr sous
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la dépendance d'une multitude de facteurs déjà rencontrés au cours de
cettg étude et que nous rappelons ci-après :

a. La sensibilité olfactive aux p,arents qui peut être attractive
(7. histani vis-à-vis d'A. cognata; A. semistriatus et A. vassilievis vis-
à-vis de E. austriaca) ou répulsive (A. semistriatus et A. vassilievi vis-
à-vis de A. cognata, A. rufiventris vis-à-vis de E. austriaca).

b. La sensibilité olfactive aux pontes hôtes (Choix des pontes
d' Aelia de préférence à celles des Eurygaster).

c. La sensibilité à la lumière. Les Trissolcus fuient les fortes
lumières et tendent à rechercher les pontes du type Dolycoris eI Eury-
gaster gêîêralement situées à l'ombre tandis que les Asolcus moins
sensibles à la lumière parasitent sans difiiculté les pontes du type Aelia
habituellement exposées au soleil.

d. Le choix du site de ponte. Certaines espèces enfoncent I'ovis-
capte parallèlernent à l',axe de l'æuf hôte (espèce adaptées aux grandes
pontes du type Nezara avec æufs centraux ne pouvant être parasités sur
les côtés : A. basalis (inédit) et A. nakagawal (Hokyo et al, 1966 a et

b). D'autres enfoncent leur oviscapte plus ou moins perpendiculairement
à I'axe de l'æuf hôte (espèces adaptées aux petites pontes à æufs hôte
exclusivement latéraux : A. mitsukuriî).

e. Sensibilité à la taille de I'hôte ; les grandes pontes stimulent en

efiet la ponte de A. grandis, A. basalis et A. rufivenlris et freinent inver-

sement celle de A. rungsi.

f. Le nombre d'æufs disponibles. Plus ces æufs sont nombreux,

meilleure est l'adaptation de l'espèce au parasitisme des grandes pontes

(A. basalis vis-à-vis de Nezara).

g. Influence de la taille de I'hôte. Selon Snrnvr, (1968)' les

espècés provenant d'hôtes de grande taille dédaigneraient les hôtes de

p"iite tuilt". Il se crée donc une spécialisation parasitaire à la suite de

i'obstacle représenté par la taille de I'hôte.

i. La mémoire topographique. Il est connu que de toutes les

espèces citées A. basalis est celle dont le pouvoir de discrimination entre

les æufs déjà parasités et non parasités est le plus élevé. Cette espèce

est donc adapttêe aux pontes comportant un grand nombre d'ceufs'

3. Conclusion

Toutes les espèces en provenance de pontes de Pentatomide para-

sitées récoltées au M,aroc, occupent une même niche écologique où elles
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exploitent, dans les délais les plus brefs des æufs d'un même groupe
d'Hétéroptères.

La spécificité, si elle existe, semble plutôt la résultante d'une mul-
titude d'influences qui, pour un hôte donné, favorisent telle espèce plu-
tôt que tell: autres. Parmi ces forces agissantes on peut citer :

- La précocité ou la rapidité de développement de l'hôte et du
parasite à la fois.

- La fécondité et l'aptitude à disposer plus ou moins rapide-
ment du stock ovocytaire.

- L'aptitude à exploiter des ceufs d'âge plus ou moins avancé.

- La résistance plus ou moins grande aux facteurs abiotiques.

- L'aptitude de recherche parfois limitée à de faibles volumes.

- La sensibilité olfactive attractive ou répulsive vis-à-vis des
hôtes ou de leurs parents.

- La recherche d'un habitat particulier.

- Le degré d'agressivité de chaque espèce.

- La compétition intra et interspécifique.

L"- lait qu'une même espèce peut, dans les conditions du labora-
toire, parasiter non seulement les æufs des punaises des blés mais égale-
ment ceux des autres pentatomides et parfois même de familles éloignées,
confère, à la plupart des espèces du complexe parasitaire des Aelia we
large polyphagie.

Cependant, toutes conditions égales, les différents oophages, ne
sont pas identiques. A côté d'espèces proprement oligophages spécialis-
tes d'Eurydema (7. Eurydema), de Nezara (A. basalis), d'autres se
signalent comme sténophages (A. rungsî et A. rulivenlrls vis-à-vis des
Aelia et dss Graphosoma).

Résumé

Dans ce chapitre sont groupées quelques données sur I'hivernation
et le parasitisme des ænfs 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 première

fois signalés au cours du repos hivernal.
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Des variations annuelles et de prédominances d'espèces dans cer-
taines localités sont signalées. Deux espèces se distinguent l'une par
sa précocité (T. vassilievl), l'autre par sa présence durant les périodes
les plus chaudes (A. rufiventriil.

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 polyphagie des espèces.

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

Cette longue incursion dans un compl'exe parcsitaire s'est révélée

fructueuse à bien des ésards et dans des domaines variés.

En systémalique

Grâce à l'isolement de lignées pures impossibles à croiser et
donnant tout l'éventail des variations morphologiques en fonction de
divers facteurs (nature et taille de I'hôte, température), grâce à l'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 espèces jumelles, déterminer sans ambiguTté
36 espèces parasites et consolider la valeur des genres où nous propo-

sons de les classer.

Le fait qu'aux données classiques morphologiques soient ajoutés

des critères anatomiques (nombre d'ovarioles) écologiques (thermorésis-

tance) éthologiques (marquage des æufs, agressivité) biologiques (caruc-

tère protogyne) confère un caractère tout à fait original à la systéma-
tique des Telenominae.

En embryologie

Les divisions de mâturation et la fécondation chez les Telenominae
présentent un caractère très particulier du fait qu'elles s'effectuent dans
les voips extra-maternelles. Le déterminant germinal (l'oosome) revêt
également un rôle exceptionnel car il induit tour à tour les premiers

blastomères en cellules germinales, en cellules de la trophoséreuse

ou tératocytes secondaires et en cellules dont le devenir sera les téra-

tocytes primaires.

L'émission en 2 vagues successives d'éléments correspondant aux

cellules géantes, déjà connues dans I'hemolymphe des hôtes adultes
parasités par les braconides, est, tout à fait unique chez les insectes.

La fonction réelle de ces organites qui semble être la digestion du

vitellus de l'hôte s'oppose à celle des tératocytes des Ichneumonoidae

chez qui leur développement est justement irréalisable dans le vitellus de

I'hôte.

Strictement inféodés aux réserves vitellines chez les Telenominqe,

les tératocytes posent dans ce groupe un problème particulier. Nous
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avons vu que l'embryon se développ: fort bien dans un hôte qui est
proche du stade de l'éclosion. A ce moment le vitellus est inexistant
et les tératocytes disparaîtront sans avoir pu, ni se multiplier, ni
s'accroître. Le parasite peut donc accomplir tout son développement
larvaire jusqu'au stade adulte sans I'aide des tératocytes. La fonction
précise que ces derniers doivent remplir, serait-elle liée uniquement
à la transformation du vitel'us de l'hôte ? L'allongement du cycle et la
fragilité des aduites obtenus d'hôtes évolués. donc avitellins, établissent
en tous les cas le caractère vitellophagien du parasitisme embryonnaire
des Telenominae.

Par ailleurs I'analogie de formation des tératocytes avec les cellu-
les de la lignée germinale est à rapprocher du phénomène de la dégé-
nérescence des germes polyembryonnaires.

En anatomie larvaire

Plusieurs adaptations concourrent au raccourcissement du cycle du
parasite :

1. L'évolution du système nerveux montre une métamérisation tardive
mais complète, qui, visible généralement chez les insectes dès le stade
de la bandelette germinative embryonnaire, n'apparaît chez les Tele-
nominae qu'à la fin du 1" stade larvaire. Ce déplacement d'une partie
de la morphogenèse embryonnaire au stade larvaire constitue un gain
de temps certain dans le développement puisqu'il abrège d'autant la
vie embryonnaire, tout en asiurant la continuité de la croissance de
la larve. Il procure en même temps une immunité précoce du parasite
vis-à-vis d'un superparasitisme, puisque la larve mobile semble préve-
nir toute nouvelle ponte parasitaire.

2. L'évolution de la structure de i'appareil digestif, montre également
un mécanisme où la larve essaie de brûler 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 à fait
remarquable. Cette accumulation considérable des réserves de l'hôte,
donnera par ailleurs, au parasite, uno certaine autonomie vis-à-vis
du milieu et la possibilité de diriger toute son activité vers la repro-
duction.

3. L'ovogenèse elle-même et, au moins chez certaines espèces, la repro-
duction, sont normales dès l'émergence de l'æuf hôte sans qu'il y ait
nécessité d'une prise de nourriture.

4. Le cocon de nymphose est également une formation qui se prépare
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très tôt, dès la fin du 2' âge larvaire. Il semble que les bandes colorées,

si spécifiques, soient liées à la préscnce de glandes épidermiques.

Ainsi assiste-t-on à une exploitation rapide et accélétée de I'hôte,
grâce : aux adaptations morphologiques (appendice caudal complétant

I'action des mandibules), à la structure particulière du tube digestif et

peut être aux tératocytes capables d'enfourner I'essentiel des réserves

de I'hôte alors que le parasite est encore à un stade embryonnaire et

avant qu,e ne soient complètement mises en place les structures larvaires

tel notamment le système nerveux.

Cette anticipation de fonction qui est dévolue à la larve avant

la mise en p-ace des structures larvaires typiques, fait du parasite selon

Bsv BrsNre,, G961) un <, free living embryo > chez qui l'éclosion préma-

turée permet une alimentation anticipée.

Inversement, à peine le stadre larvaire typique est-il atteint, que

commence la différenciation imaginale. On peut se demander s'il existe

vraiment un stade larvaire ou si l'on passe directement du postembryon

à la nymphe qui est, en fait, le seul stade larvaire.

En anatomie imaginale

L'étude de la structure de l'appareil reproducteur est des plus

fructueuses. Elle montre une série de dispositifs orientés vers I'efficacité

et l'économie du matéri:l spermathécal : oviducte pair très court,

courbure de l'oviducte commun, chambre de fécondation juste à I'orifice

du canal séminal, valve spermathécale. L'observation des pièces in copula

est particulièrement intéressante puisqu'elle met en évidence chez

Ies Telenominae |exislance d'une double ouverture génital'e : I'une

de ponte l'autre d'accouplement, ainsi qu'un mécanisme amplectif, par-

ticulièrement efiicace, sous la dépendance du jeu antagoniste des valves

et de leurs articulations au niveau des valvifères'

En autoécologie

VeN oBn Kreuw, (1950) la définit comme <. la science du rapport

de f individu à l'égard des facteurs du milieu, actifs aussi bien que passifs,

biotiques comme abiotiques >>. Il est évident que nous n'avons pu abor-

der que l,action de quelques facteurs isolés, la température essentielle-

ment, puisque c'est elle qui est, avec l'humidité, déterminante d'e la

survie des parasites dans les conditions estivales de la cultur'e céréalière

nord-africaine.

La véritable stratification des espèces du complexe vis-à-vis de leur

résistance à l'état imaginal, aux températures extrêmes, explique' en
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partie, la présence des unes, très tôt au printemps, et celle des autres,
en plein été. La thermophilie et la résistance aux températures de
plus de 50' pendant plus de 8 heures chez A. rufiventrls sont tout à fait
r:marquables. Il est donc normal que cette espèce, avec O. lecundus,
également thermo-résistante, dominent en arrière saison.

Une même 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 la
température, et si variable d'une espèce à I'autre, expliquo Ia supré-
matie de certains parasites : A. grandis et A. semistriatus à toutes
les températures, l. vassilievi aux températures basses, l. rufiventris
et A. rungsl aux températures élevées.

L'humidité à son tour, combinée souvent avec I'influence de la
température, joue parfois un rôle déterminant et limite les dominances
de certaines espèces à des localités déterminées, sèches dans les régions
fraîches et humides dans les régions chaudes, par exemple, pour
A. grandis, toujours humides pour ?. scutellaris.

En synécologie et en éthologie

La synécologie, selon VIN orn KLAtrw, étant la science où I'on
étudie les individus qui sont en rapport direct et s'influencent mutuel-
lem:nt, il est difficile d'en détacher l'étude du comportement qui lui
est intimement liée. Ces disciplines ont conduit à des résultats fonda-
mentaux:

a. Sur le déterminisme du sexe où l'influence de la taille de
I'hôte classique, contestée par SlrAvI, est cependant vérifiée.

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

Une lécondité potentielle intrinsèque, essentiellement sous la dé-
pendance du parasite, de sa maturité physiologique et de son hôte
d'origine. Elle correspond au nombre d'æufs ovariens disponibles.

Une lécondité potentielle extrinsèqre sous la dépendance de fac-
teurs externes, tels la taille et la qualité de I'hôte, la copulation et
l'alimentation.

Nous avons pu montrer que I'une et I'autre étaient très 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 espèces parasites.
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c. Sur le comportement de ponte

La découverte de l'hôte est évidemment le facteur prépondérant
de l'efficacité d'une espèce. Mais cn observe dans cette découverte
plusieurs seuils de sensibilité suivant que I'hôte est proche ou éloigné
Ju parasite. Dans les fortes concentrations de pontes d'Aelia, certaines
espèces sont favorisées comme A. grandis, T. delucchi, T. vassilievi,
dans le cas de pontes-hôtes dispersées, l. semistriatus, A. rungsi,
A. basalis, A. djadetschko sont les plus aptes à la détection de I'hôte.

La séquence de l'acceptation de I'hôte dépend avant tout de l'état
de ce dernier. La plupart das espèces refusent les hôtes évolués. Cepen-
dant, deux au moins d'entre elles, .4. basalis et T. heydeni ont la
capacité de les accepter, la dernière semblant même préférer das hôtes
avancés aux hôtes à l'état d'ceufs vitellins. Le même processus s'établit
vis-à-vis des æufs déjà parasités. Le refus coïncide avec I'apparition
de la mobilité des larves parasites, déjà établies en parasites primaires,
ou de celle de l'embryon hôte évolué.

d. Sur le superparasitisme, multiparasitisme et hyperparasitisme

Ces résultats découlent de ceux observés à partir du comportement
de ponte. La séquence du marquage prévient avec efiicacité, chez la
plupart des espèces, le superparasitisme, c'est-à-dire, le dépôt par une
femelle de deux ceufs dans un même hôte.

Par contre, le multiparasitisme où deux femelles différentes appar-
tenant ou non à une même espèce pondent dans un même hôte, n'est
pas évité par le m.arquage des æufs, sauf pour quelques oophages
dont A. grandis. Cette espèce a un pouvoir de discrimination considé-
rable ce qui lui confère une efficacité notoire par rapport aux autres
oophages.

Le résultat de la compétition des larves parasites dans un même
æuf, résumé dans la figure 40, est révélateur de ce qui doit se passer
dans la nature. A. grandis est, dans tous les cas, dominée, sauf par
deux espèces : T. heydeni et A. basalis. A. bqsalis est de même très
fréquemment éliminée par la larve parasite surnuméraire. T. histani,
T. vassilievi, A. rungsi et G. monspeliensis se comportent, non seule-
ment en multiparasites dominants, mais ont déjà un comportement
d'hyperparasite puisque leur ponte est stimulée par les æufs déjà para-
sités par une autre espèce. Enfin, avec les Ooencyrtus, nous trouvons
tous les modes intermédiaires allant du parasitisme primaire, au super-
parasitisme toléré et non toléré, au multiparasitisme çt enfin à l'hyper-
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parasitisme où cette fois le parasite vit aux dépends du parasite
primaire.

Dans la lutte qui oppose toutes les espèces du complexe entre
elles, seules quelques espèces semblgnt jouer un rôle important :

A. basalis par sa forte fécondité, A. grandis par sa vitesse de déve-
loppenr'ent et sa résistance aux facteurs abiotiques et A. rufiventris du
fait de sa thermophilie dominent en tant que parasites primaires. Ils
perdront cependant, petit à petit, leur suprématie, sous I'action des
hyperparasites qui, quoique d: vitesse de développement très lente,
ont également une grande técondité et résistent à des températures
relativement élevées.

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

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

En lutte biologique

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

Plus nuancé quant aux perspectives de lutte biologiques, ces études
de laboratoire auraient besoin d'être complétées par une étude écolo-
gique de terrain qui n'a pu jusqu'alors qu'être ébauchée. Il conviendrait
de préciser quels sont les facteurs qui, dans le milieu naturel, limitent
réellement I'efiicacité de ces espèces. Le travail présent a surtout permis
d'expliquer le pourquoi de la substitution de certaines espèces dans le
temps et dans I'espace mais il serait maintenant utile de savoir pour-
quoi aucune de ces espèces, prises isolément ou en groupe, n'arrive
à juguler les pullulations de Punaises malgré un potentiel biotique théo-
riquement élevé. Est-ce que la solution réside uniquem:nt dans le trai-
tement biologique, ou dans la manipulation du milieu ou dans l'asso-
ciation des deux méthodes ? rien n'est çncorg totalemçnt démontré,
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APPTICATIONS AGRONOMIQUES

Les punaises des céréales ont été et d'emeurent une menace sérieuse
pour les cultures des céréales vivrières et notamment les blés du Maroc.
Or, ces cultures ne supportent pas les frais importants qu'entraîne 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 être moins onéreus:.
Il importait avant tout de connaître l'identité des espèces nuisibles, le
détail de leurs mæurs et de leur physiologie, de faire I'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 I'objet de cette thèse.

Ces résultats révèlent les points faibles dans le rythme de vie des
punaises et de leurs pullulations; ils renseignent sur les possibilités de
I'emploi rationnel des insectes auxiliaires. La connaissance des mæurs
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 apparaît tout d'abord que la surveillance constante des popula-
tions est indispensable pour permettre l'évaluation des risques de pullu-
lation, donc des dégâts importants. Ceci revient à dire qu'il est indispen-
s a b l e  d e  m a i n t e n i r  u n e  J l a t i o n  d e  s a r v e i l l a n c e  e t  d ' a v e r -
t issement  qui  permette de prévoi r  à temps les mesures à prendre.
Cette station aurait pour tâche essentielle d'estimer périodiquement la
densité des populations dans les zones de repos hivernal, puis d'évaluer
les populations immigrantes dans les cultures dès Le printemps et pen-
dant tout l'été. Des prélèvements mensuels dans les zones régulièrement
envahies permettraient d'estimer l'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 de.sré d'importance des infestations. Ces
estimations devraient être communiquées clans les plus brefs délais aux
chefs responsables qui les diffuseraient parmi le monde agricole, aussi
bien auprès des organismes publiques que des particuliers, groupés ou
non.

Une fois ce rôle d'avertissernent accompli il serait indispensable de
suivre régulièrement le déroulement du cycle évolutif et, en tenant
çompte des photopériodicités, de prévoir soit I'apparition d'une nouvelle
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génération, soit au contraire, I'arrêt des multiplications et la migration
immédiate vers les stations d'estivation d'abord, puis d'hivernation. Par
d,es prospections - et éventuellement en utilisant le marquage des
insectes - il y aurait lieu de reconnaître 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 l'espèce A. germari).

I1 serait nécessaire qu'une publicité écrite (brochure ou tract) et
même visuelle (films et photographies) soit effective auprès des céréali-
culteurs pour qu'ils soient bien avertis du problème que posent les
punaises des céréales. Ces documents devraient faire connaître les
mæurs des espèces nuisibles et utiles et porter I'indication des méthodes
de lutte que I'on peut préconiser de façon à 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 coûteuse a déjà été expérimentée par nos prédécesseurs dans
ce pays et devrait être entreprise lors d'invasions soudaines et massives
sur de grandes surfaces. Les recherches entreprises dès 1960 par la
Recherche Agronomique marocaine ont montré que le poudrage au
méthylparathion à la dose de 125 g de M.A./ha permet de détruire la
totalité d'une population d'Aelia en moins de 24 h. En effet l'emploi des
solutions huileuses de parathion à bas volume doit être écarté en raison
de la rémanence des huiles sur des épis. A cette méthode onéreuse, le
ramassage à la main, pour primitif qu'il soit, est à préférer si I'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-à-dire aux heures fraîches de la journée le
matin et le soir et par temps calme.

Parallèlement au ramassage un ensemble de mesures culturales doit
permettre, par sa généralisation. une limitation très importante du nombre
des punaises dans les cultures de céréales. C'est ainsi que les désherbaees
soigneux effectués tôt dans la saison et éliminant principalement les
graminées adventices, déterminent des conditions défavorables à la con-
centration des individus. Malgré la tendance actuelle de la généralisation
des pailles courtes qui sont très attaquées p.ar les punaises, il serait
souhaitable de cultiver d:rns les zones habituelles de pullulations des
variétés précoces ou semi précoces à paille haute. Le semis dans les
champs de blé de plantes pièges telles que, le Lolium perenne (une ligne
tous les 10 passages du semoir) permettrait un ramassage presque total
des punaises rassemblés, sur cetfe nourriture prêfêrêe. Le Lolium peut
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être récolté par la suite comme fourrage. Enfin une moisson précoce,

très 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 déjà été recommandée dans la région de Meknes et a reçu I'approba-
tion des céréaliculteurs,

Il reste à estimer ce que I'on peut attendre d'une lutte biologique
qui consisterait essentiellement à iâcher dans les cultures envahies un
grand nombre d'individus de différentes espèces utiles. Dans le cas pré-
sent, il s'agit essen.ieliement de minuscules Hyménoptères Proctotru-
rtoides doni les femelles pondent dans les ceufs des punaises à l'intérieur
desquels la larve se développe en dévorant I'embryon. La génération
suivante de punaises en est pratiquement supprimée. De tous les essais
entrepris il apparaîl qu,e I'emploi de ces insectes auxiliaires est extrê-
mement délicat et nécessite encore des recherches précises sur divers
points particulieis de la biologie des espèces reconnues susceptibles
d'agir avec efiicacité dans les conditions des cultures de céréales au
Maroc. Sur dix-neuf espèces autochtones testées aussi bien au labora-
toire que dans la nalure, six seulement peuvent, lorsque les conditions
climatiques particulières à chacune d'entre elles se présentent, êtra
localement très efficace.

Il serait encore nécessaire, par des lâchers concommitants do ces six
espèces dans une même localité d'étudier les efiets de concurrence qui
sont à prévoir et la compétition interspécifique. Des essais systéma-
tique sont entrepris actuellement pour déceler d'éventuelles incompati-
bilités entre les espèces.

Il est toutefois à signaler que l 'espèce Asolcus ruliventris a plus de
chance de se montrer efficace dans les stations chaudes (sèches olt
humides). Asolcus grandis et A. semistriatus recherchent de pléférence
les zones à températures moyennes mais la première réussit dans les
stations sèches, la seconde, dans les stations humides. Trissolcus histani
s'accomode des tempé;aiures basses. A. basalis et A. rungsi présentent
I'avantage d'être très fécondes.

L'emploi rationnel de ces insectes auxiliaires suppose la perma-
nence d'une unité d'élevage de la punaise qui fournit les æufs stockés
poui l'élevage des six hyménoptères 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 difiérentes espèces
d'Asolcus. L'installation qui a servi à notre étude si elle est convenable
pour la poursuite des recherches, ne permet pas la production industrielle
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des hyménoptères. une option gouvernementale est indispensable dans
le choix de la permanence de la lutte biologique, étant donné quÊ par
certains procédés chimiques, il est possible actuellement de régén&er
en partie les farines punaisées. De ce fait l'action des Hemiptères peut
être considérée comme moins grave qu'il y a s,eulement quelques années.
Au cas où 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 à n,importe quel
entomolgiste averti d'assurer c€s multiplications.
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