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RESUME

Le couple royal fondateur de Macrotermes bellicosus (Isoptera, Termitidae) a été
supprimé dans 11 colonies 4 une période ol elles ne possédent pas de sexués en cours
de différenciation. Deux mois plus tard, 8 colonies contiennent des nymphes (stades 1I,
III et IV), 4 d’entre elles en possédent un trés grand nombre.

Ces ohservations mettent en évidence pour la premiére fois chez les Termites supé-
rieurs I’existence d’une inhibition royale sur la différenciation des sexués en dehors de
la période normale annuelle de production de sexués.

La différenciation sexués-neutres s’effectue au plus tard pendant le premier stade
larvaire chez les Termites supérieurs (Noirot, 1969). Si elle se réalise au cours de Povo-
genése, nos observations montrent que chez M. bellicosus, elle n’est pas définitive ala
ponte, mais réversible en fonction de facteurs nouveaux. Les résultats obtenus suggérent
un déterminisme plurifactoriel (nutrition, phéromones) s’exercant a plusieurs étapes
du développement (ovogenése, embryogenése, premier stade larvaire).

Chez M. bellicosus, les sexués de remplacement, de type imaginal, sembleraicent pro-
venir de nymphes subissant la mue imaginale aprés la disparition du couple royal
plutdt que d’imagos ailés présents dans le nid.

(*) Nomenclature de RusLLE (1970). L’espéce ouest-africaine étudiée ici est celle qui
a fait 'objet de trés nombreux travaux sous le terme de Bellicositermes natalensis
Haviland et dont le nom générique avait été justifié par Grassk (1937) et Grassi et
Noiror (1961).
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SUMMARY

Caste dztermination in the higher termites :
evidence for a royal control on the formation of the sexual caste
in Macrotermes bzllicosus Smeathman
(Isoptera, Termitidae)

The royal pair of M. bellicosus (Isoptera, Termitidae) was removed from 11 colonies
when they did not contain differentiating reproductives. Two months later, 8 of these
nests possessed nymphs (stages II, III and IV), 4 of which contained large numbers.

These observations show clearly for the first time in the higher termites the exis-
tence of a royal inhibition on the differentiation of the sexual individuals.

The neuter or sexual orientation is acquired at the latest during the first larval
stage in the higher termites (Norror, 1969). If it is acquired during oogenesis, our
observations show that it is not definitely determined at the time of egg-laying in M. bel-
licosus. Our results suggest a multifactorial determination acting at.several steps of
development (oogenesis, embryogenesis, first larval stage).

In M. bellicosus, the replacement reproductives are of the imaginal type. They
would seem to arise from nymphs undergoing the imaginal molt after the disappearance
of the royal pair, rather than from imagoes already present in the nest.

INTRODUCTION

Au cours de leur développement post-embryonnaire, les Termites s’orientent
vers des lignées neutres (pseudergates, ouvriers, soldats) ou sexuées. Chez les
Termites inférieurs, la différenciation de ces castes est contrélée par des phéro-
mones émises par le couple royal (voir revues de MiLLER, 1969; LUscHER, 1974,
1975). L’hormone juvénile en particulier pourrait jouer un réle prépondérant
dans cette régulation de la composition de la colonie en orientant, en fonction de
sa concentration, les individus vers telle ou telle caste. Deux types d’action sont
envisagés pour ce phénoméne : les corps allates des différents individus de la
colonie sont activés ou inhibés par une phéromone royale, ou bien Phormone
juvénile royale, distribuée dans la colonie, agit elle-méme comme une phéro-
mone (LijscHEr, 1969, 1972; Wanvonyr et LiscHer, 1973; LiscHER, 1974). Chez
les Termites supérieurs, oit le développement post-embryonnaire est beaucoup
plus rigide, le déterminisme de la différenciation des castes n’est pas connu.
La séparation des sexués et des neutres est morphologiquement visible dés la
premiére mue, mais on ne connait pas les facteurs déterminants : nutrition ?
phéromones ? stimulations tactiles ?

Les sexués de remplacement ont été peun étudiés chez les Termites supérieurs
(NoiroT, 1956, 1969) et notamment chez les Macrotermitinae ot les sexués de
remplacement décrits sont tous de type imaginal (Harms, 1927; Coaron, 1949;
Roy-NoiL, 1974). Or, I’étude de leur apparition aprés suppression du couple
fondateur apparait trés utile pour préciser le contrdle de la différenciation
neutres-sexués. Dans ce but, nous avons tenté d’obtenir des sexués de remplace-
ment chez M. bellicosus (Macrotermitinae) en supprimant le couple royal fondateur
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dans les colonies naturelles. Les résultats obtenus laissent envisager la présence
de phéromones royales iphibitrices de la différenciation des sexués. Ils per-
mettent, d’autre part, de préciser la période au cours de laquelle s’effectue la
différenciation sexués-neutres chez cette espéce.

OBSERVATIONS

1. Description du cycle annuel de reproduction
dans une termitiére adulte de M. bellicosus
en Coéte-d’Ivoire

(d’aprés les données de Boport, 1967, 1969;
Noiror, 1969; et observations personnelles) (fig. 1).

M. bellicosus présente en Cote-d’Ivoire un cycle annuel de reproduction net-
tement marqué. II se manifeste extérieurement par l’essaimage annuel d’imagos
ailés & et ¢ du début mars 4 début mai. Mais la différenciation des individus
sexués (nymphes) est elle-méme un phénoméne cyclique. La période de produc-
tion des nymphes parait trés limitée dans le temps (2 mois environ), les pre-
miéres nymphes apparaissant en septembre. Aprés 5 stades de développement
nymphal couvrant une période de 5 mois environ, elles subissent la mue ima-
ginale (début février 4 début mars). Les imagos ailés peuvent rester longtemps a
Pintérieur du nid (plus d’un mois) avant I’essaimage, point de départ pour la
fondation de nouvelles colonies.

Soulignons le fait ue de mars & fin aoit, il n’y a aucune nymphe dans le nid.

Fic. 1. — Dates de suppression du
couple royal (1) (14-19 mars) ct
de réouverture des nids de Macro-
termes bellicosus (2) (3-15 mai)
en rapport avec le cycle annuel
de reproduction de espéce
(d’aprés les données de Bobpor,
1967, 1969; Noiror, 1969; et nos
observations personnelles).

a : développement nymphal;
b: mue imaginale; c: essai-
mages.

F1c. 1. — Times of removal of the
royal pair (1) (14-19 March) and
of the reopening of the nests of
Macrotermes  bellicosus (2)
(3-15 May) with regard to the annual cycle of reproduction of the species (after Bopor,
1967, 1969, Noiror, 1969; and personal observations).

a : nymphal development; b : imaginal molt; ¢ : swarming.

INSECTES SOCIAUX, 1975, T. 22, n* 4, 24
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2. Suppression du couple royal.

Au cours de deux séjours en Céte-d’Ivoire (1974, 1975), nous avons supprimé
le couple royal dans 11 termitiéres entre le 15 mars et le 19 mars, c’est-a-dire a
une période ot les individus sexués ont tous subi la mue imaginale. Lors de cette
premiére ouverture, nous n’avons observé de nymphes dans aucune termitiére.
En revanche, nous avons constaté la présence d’imagos ailés dans deux termi-
tiéres (les imagos ailés s’enfuient trés rapidement dans les galeries souterraines
a Pouverture du nid et peuvent plus facilement échapper a l'observation). Soi-
gneusement refermés aprés suppression du couple royal, les nids ont été réouverts
pour la majorité d’entre eux 7 4 9 semaines plus tard (tableau T).

3. Résultats
(tableau I).

La termitiére examinée en 1974 aprés suppression du couple royal conte-
nait des nymphes de sexués en trés grand nombre (plusieurs centaines) pour la
plupart au stade IV. Un an plus tard, cette méme termiti¢re était morte, mais on
pouvait observer dans la région centrale de I'habitacle une multitude d’ailes. La
mue imaginale a donc eu lieu pour ces sexués expérimentaux, mais I’essaimage
n’a pu se réaliser.

TaBLeau I. — Résuliats obtenus aprés suppression du couple royal dans des termitiéres
de Macrotermes bellicosus.

TaBLe I. — Results obtained after removal of the royal pair from the nests of Macro-
termes bellicosus.

Date
Nid Hlautelar dLolngueur d,(:ﬁxve,;?(‘l”e Date de
ids du ni e la reine - réouverture Nymphes
(m) (cm) (suppression gy nia yme
royal)
O 1,00 7,5 15-3-74 16-5-74 ++++
N 1,10 7,0 14-3-75 14-4-75 —
: Z 1,40 7,0 14-3-75 3-5-75 “+++
4 3,30 9,5 15-3-75 6-5-75 ++ -+
F J 2,20 8,5 15-3-75 6-5-75 ++++
6 e 1,10 6,5 15-3-75 6-5-75 +
N 0,60 5,0 18-3-75 7-5-15 +
- 2,00 9,0 18-3-75 7-5-75 +
. 0,60 5,0 18-3-75 7-5-75 -+
10 ...t 1,10 6,5 19-3-75 3-5-75 _
11 .o 0,60 5,0 19-3-75 6-5-75 -

+++ a ++4+44 : nymphes trés nombreuses
-+ : 2 ou 3 nymphes.

— : pas de nymphes.

++4++4 to +++4-4 : large number of nymphs.
+ + 2 or 3 nymphs.

— : no nymph.
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En 1975 :

— sur 9 termitiéres ouvertes environ 2 mois aprés la suppression du couple
royal, 3 possédaient une population trés riche en nymphes de sexués des stades II,
IIT et 1V,

— dans 4 termitiéres, dont 2 trés jeunes (reines de 5 cm de longueur), nous
avons trouvé 1 4 3 nymphes (stade III ou IV);

— dans 3 termitiéres, dont celle réouverte 1 mois seulement aprés la sup-
pression du couple royal, aucune nymphe n’a été observée.

Dans les colonies possédant des nymphes a la réouverture, le couvain conte-
nait 4 la fois des larves et des nymphes. Il y avait eu, comme dans le dévelop-
pement normal, formation simultanée de neutres et de sexués.

Les deux termitiéres contenant des imagos ailés lors de la suppression du
couple royal, présentérent a la réouverture I'une un trés grand nombre de
nymphes, Pautre 2 nymphes. :

Dans aucune termitiére, méme dans celles ol nous n’avons pas observé de
nymphes, il ne s’est formé de sexués de remplacement fonctionnels.

DISCUSSION

I. — Valeur des résultats obtenus.

Plusieurs faits permettent de penser que les nymphes observées ne sont pas
dues 4 des accidents de développement ou de régulations de colonies, mais la
conséquence de la suppression du couple royal.

Au cours de nos deux séjours en Cote-d’Ivoire, une soixantaine de termitiéres
ont été ouvertes entre le début mars et la mi-mai : dans aucune de ces termitiéres,
nous- n’avons observé de nymphes de sexués. Les données de Bopor (1967, 1969)
et Noiror (1969) (et communication personnelle) confirment ce fait.

Le trés grand nombre de nymphes observées dans 4 termitiéres n’est pas
compatible avec des accidents de différenciation toujours possibles mais certai-
nement trés limités.

Nous avons trouvé en mai des nymphes au stade II qui apparaissent norma-
lement 7 ou 8 mois plus tot (octobre). Il ne peut donc s’agir d’un simple décalage
de cycle da & des conditions climatiques particuliéres.

Les nymphes d’une méme termitiére muent sensiblement en méme temps
(GRrassg, 1949). Or, nous avons trouvé des nymphes au stade II deux mois aprés
avoir observé des imagos ailés dans le méme nid.

Les jeunes termitiéres ne produisent pas normalement de sexués (Bopor,
1967, 1969; NurTING, 1969; et observations personnelles). Nous avons trouvé des
nymphes dans deux trés jeunes termitiéres (reines ne dépassant pas 5 cm de
longueur) aprés suppression du couple royal.
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II. — Le controdle royal
sur la différenciation sexués-neutres.

1° A une période ou tous les jeunes individus d'une colonie de Macro-
termes bellicosus s’orientent normalement vers la caste neutre (ouvriers, soldats),
la seule suppression du couple royal reproducteur entraine un changement de
différenciation dans la population dont une partie se dirige vers la lignée sexuée.
Le couple royal contrdle donc cette différenciation en empéchant la formation
de nouvelles lignées sexuées. Cette observation est unique 4 notre connaissance
chez les Termites supérieurs.

Chez les Termites inférieurs, 'inhibition royale sur la formation d’imagos
ailés a été montrée chez Kalotermes flavicollis (GrassE et Noirot, 1957; SpRIN-
GHETTI, 1971) et chez deux espéces de Zootermopsis (LUscHER, 1973). Mais trés
souvent, Papparition rapide de sexués de remplacement empéche la formation
d’une véritable lignée nouvelle de sexués.

2° Moment de la différenciation sexués-neutres. — Chez les Termites supé-
rieurs, les sexués sont reconnaissables 4 la premiére mue larvaire. La différen-
ciation entre les lignées sexuée et neutre ne peut donc se situer qu’a irois
périodes différentes : soit pendant le premier stade larvaire, soit pendant I'em-
bryogenése, soit méme pendant 'ovogenése (NoiroT, 1969, 1974).

Chez M. bellicosus, nos observations montrent gu'un changement d’orienta-
tion est encore réalisable aprés la ponte, ce qui semblerait indiquer que la diffé-
renciation sexué-neutre ne s’effectue quwaprés le dépot des ceufs, c’est-d-dire
pendant Iembryogenése ou pendant le premier stade larvaire. Nos résultats
n’excluent pas toute action au moment de I'ovogenése; toutefois, ils montrent que
si la différenciation se réalise pendant P'ovogenése, elle n’est pas définitivement
déterminée et reste réversible en fonction de facteurs nouveaux. D’autre part, nos
observations montrent que dans une colonie normale la levée de I’inhibition
royale sur la formation @’individus sexués se situe aprés la ponte.

Chez Schedorhinolermes lamanianus (Termite inférieur possédant certains
caractéres de Termite supérieur), la différenciation est acquise & I’éclosion de
Peeuf (RENoux, 1975). Bien que le cas de Schedorhinofermes soit trés particulier
(le déterminisme des castes est 1i¢ au déterminisme des sexes), ces deux exemples
sembleraient montrer que la période de ’embryogenése pourrait étre une période
trés importante dans la différenciation des castes sexuées et neutres chez les
Termites supérieurs.

3° Nature du déterminisme de la différenciation des castes sexuées et neulres.
— L’apparition de nymphes de sexués liée 4 la disparition du couple royal met
en évidence une inhibition royale. Seule P’expérimentation pourrait permettre
de préciser la nature de eette inhibition. Cependant, 4 la lumiére des travaux
réalisés sur les Termiies inférieurs ol 'existence de phéromones inhibitrices de
la formation de sexnés de remplacement a été démontirée (voir revues de MILLER,
1969 et Liscuer, 1974) et des résultats obtenus sur la nature des inhibitions
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royales dans les sociétés supérieures d’Insectes (WiLson, 1971), on est tenté
d’interpréter nos observations par l’existence de phéromones inhibitrices. Ainsi,
chez la fourmi Tetraponera anthracina, ou des femelles sexuées ailées apparaissent
apres disparition de la reine, TERRON (1970) a montré Pexistence de phéromones
royales inhibitrices. Chez une autre espéce de fourmi, Plagiolepis pygmaea, Pas-
SERA (1969) n’est pas parvenu & mettre en évidence la présence de phéromones
royales. Mais la démonstration de I’existence de ces phéromones est trés délicate,
ces substances étant souvent trés labiles et en quantité infime. Chez M: bellicosus,
le trés grand nombre d’individus composant la colonie (plusieurs millions) est
un argument supplémentaire en faveur d’un contréle chimique.

Il est évidemment prématuré de discuter de la nature chimique possible
de cette phéromone royale inhibitrice non encore démontrée. Toutefois, on sait
que chez les Termites inférieurs, la différenciation des castes dépend du taux
d’hormone juvénile présent chez les larves et les nymphes pendant les intermues
(LiscHER, 1972). LUscHER et ses collaborateurs pensent que I'hormone juvénile
royale peut agir comme une phéromone (LiUscHEr, 1972, 1974; WanyvoNvI et
LoscuERr, 1973). D’autre part, les sécrétions anales de la reine de Macrotermes
subhyalinus (= Bellicositermes bellicosus) présentent une assez forte activité en
hormone juvénile (MEYER et LUscHER, 1973). Aussi serait-il trés intéressant de
connaitre les variations éventuelles du taux d’hormone juvénile de la sécrétion
anale royale en rapport avec la production des ailés. Cependant, de trés récentes
expériences réalisées sur Zootermopsis nevadensis semblent infirmer I'hypothése
de I’hormone juvénile agissant comme phéromone (LOscuer, 1975). Il paraitrait
plus vraisemblable de considérer I’existence d’une phéromone agissant sur I’acti-
vité des corps allates.

On doit noter enfin que la substance royale inhibitrice peut agir de deux
maniéres : elle peut agir directement sur les ceufs ou sur les larves du premier
stade, elle peut agir indirectement sur le comportement des ouvriers vis-a-vis des
ceufs ou des larves.

III. — Le probléme de la variabilité
des résultats obtenus.

La suppression du couple royal dans des colonies naturelles de M. bellicosus
n’est pas toujours suivie de Papparition de nymphes. D’autre part, quand des
nymphes se différencient, leur nombre est trés variable. Rappelons que dans le
développement normal des colonies de M. bellicosus il y a, 4 la période favorable,
production simultanée de larves et de nymphes dont les proportions respectives
sont liées a I’équilibre de la colonie. Lors de nos expériences, cet équilibre est
plus ou moins perturbé en fonction de I'ouverture méme de la termitiére qui
nécessite I’engagement d’une grande partie de la population pour la recons-
truction du nid. Selon Touverture pratiquée dans le nid pour retirer la loge
royale et selon I’état nutritionnel de la colonie au moment de la suppression du
couple royal, les conséquences sur les soins et Palimentation du couvain seront
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plus ou moins importantes et 1’équilibre des différentes castes plus ou moins
affecté. D’autre part, nos résultats n’excluent pas une certaine différenciation
des ceufs 4 la ponte. Il pourrait alors y avoir une variabilité individuelle dans le
degré de différenciation qui expliquerait ainsi les résultats obtenus. Cette varia-
bilité de différenciation des ceufs pourrait aussi se retrounver an niveau de la
colonie entiére en fonction par exemple de I'état physiologique de la reine.

Ainsi, la variabilité des résultats pourrait suggérer l’existence d’un déter-
minisme plurifactoriel (phéromones, nutrition) s’exercant 4 plusieurs étapes du
développement (ovogenése, embryogenése, premier stade larvaire).

IV. — Les sexués de remplacement.

Chez les Termites inférieurs, la disparition du couple royal est générale-
ment suivie de l'apparition de sexués de remplacement néoténiques (ergatoides
ou nymphoides). La rapidité avec laquelle se différencient ces sexués de rem-
placement est sans doute a I'origine de la non-appariticn d’une véritable lignée
de sexués. Des sexués de remplacement imaginaux (adultoides) ont également été
décrits, ils proviennent de nymphes igées proches de la mue imaginale au
moment de la disparition du couple royal (Grassg, 1949).

Chez les Termites supérieurs, les sexués de remplacement imaginaux sont
plus fréquents : Microcerotermes parvus (Noiror, 1956), Termes kraepalinii
(Hirr, 1942), Termes hospes (Noirot, 1956), Paracapritermes primus, Protocapri-
termes krisiformis (HiLr, 1942), Cubitermes aemulus, C. curtatus, C. proximatus
(SiLvesTRI, 1914), Cubitermes exiguus (BouiLLoN et MatHoT, 1964). Eutermellus
convergens (SILVESTRI, 1914), Anoplotermes (1) (Noiror, 1956), Nasutitermes
exitiosus (HiLr, 1942), Nasutitermes arborum (Noirot, 1956). Dans la sous-famille
des Macrotermitinae, tous les sexués de remplacement décrits sont de type ima-
ginal, Macrotermes gilvus (Harwms, 1927), Bellicositermes natalensis, Odontotermes
badius, O. latericius (CoaTon, 1949), Bellicositermes bellicosus (Rov-NogL, 1974).
Ces sexués de remplacement sont identiques aux imagos normaux, certains pré-
sentant cependant parfois une pigmentation moins compléte. Ils ont .deux ori-
gines possibles : ils dérivent soit d’imagos ailés présents dans le nid lors de la
disparition du couple royal soit de nymphes qui subissent la mue imaginale aprés
la disparition du couple royal. Chez les Termites inférieurs, la transformation
d’imagos ailés en sexués de remplacement fonctionnels semble impossible : des
imagos ailés placés dans une colonie orpheline ne deviennent jamais féconds
(Calotermes, Reticulitermes) (Grassg, 1949). Chez les Termites supérieurs en
revanche, des imagos ailés introduits dans une colonie expérimentale orphe-
line peuvent devenir féconds (Anoplotermes) (1) (Noiror, 1956). Dans une
colonie naturelle de Macrotermes gilvus contenant des imagos ailés, Harms (1927)
obtient un jeune couple de remplacement 3 mois seulement aprés avoir supprimé
le couple fondateur. Il considére que les sexués de remplacement dérivent des

(1) D’aprés Nowror (communication personnelle), Pespéce étudiée correspond a
Astalotermes quietus Silvestri dans la révision de Sands (1972).
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imagos ailés observés lors de la suppression du couple. Pourtant, chez M. belli-
cosus, nos observations ne semblent pas en faveur d’une telle origine des sexués
de remplacement. En effet, dans deux termitiéres possédant des ailés, la sup-
pression du couple royal n’a pas entrainé la formation de sexués de remplace-
ment a partir de ces ailés, mais ’apparition d’une nouvelle lignée de sexués se
développant a partir des ceufs ou des larves du premier stade. Il semblerait
donc que chez M. bellicosus, les sexués de remplacement se forment a partir de
nymphes subissant la mue imaginale aprés la disparition du couple royal et non
4 partir d’imagos ailés déja présents. Toutefois, il faut tenir compte de 1’dge des
ailés au moment de la suppression du couple royal. Il existe peut-étre en effet,
comme cela a été observé chez Kalotermes flavicollis pour la formation des sexués
de remplacement et des soldats (LUscuer, 1953, 1974), une période de compé-
tence, de durée limitée, au cours de laquelle seulement les ailés peuvent se
transformer en sexués de remplacement. Les expériences faites par Coaron
(1949) sur la méme espéce et par Roy-NoiL (1974) sur lespéce trés voisine
M. subhyalinus ne peuvent malheureusement pas nous apporter de renseignements
complémentaires pour ce probléme, les dates de suppression du couple royal de
M. bellicosus n’étant pas connues et la suppression des sexués de M. sublyalinus
ayant été eflectuée quand les colonies possédaient des nymphes.

V. — L’immortalité potentielle des colonies

de M. bellicosus.

Nos observations ainsi que celles de Coarox (1949) montrent que les colo-
nies de M. bellicosus, par leur aptitude a remplacer des sexués reproducteurs
disparus, présentent, comme d’autres espéces de Termites socialement moins
évoluées, une immortalité potentielle. Toutefois, le trés faible pourcentage de
survies aprés suppression du couple fondateur ainsi que le grand nombre de
jeunes termitiéres mortes observées en Cote-d’Ivoire indiquent que la colonie
doit affronter de nouvelles difficultés aprés la mise en place des sexués de
remplacement.

CONCLUSION

Chez M. bellicosus, le couple royal exerce une inhibition sur la différencia-
tion de la caste sexuée en dehors de la période normale annuelle de production
des sexués.

L’inhibition royale pourrait étre d’origine chimique (phéromone).

Chez les Termites supérieurs, la différenciation des castes sexuées et neutres
s’effectue soit pendant I'ovogenése, soit pendant I’embryogenése, soit pendant le
premier stade larvaire. Chez M. bellicosus nos observations montrent que la dif-
férenciation, si elle se fait pendant 1’ovogenése, est encore réversible aprés la
ponte. De facon certaine, I'inhibition royale n’est pas levée 4 la ponte.
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Certainement en rapport avec sa haute évolution dans la vie sociale, M. belli-
cosus a perdu la faculté de produire des sexués de remplacement néoténiques
Cependant, en formant de nouvelles générations d’individus sexués, la colonie
conserve la possibilité de survivre aprés disparition du couple royal fondateur.

Chez M. bellicosus, les sexués de remplacement imaginaux sembleraient pro-
venir de stades nymphaux et non d’imagos ailés présents dans le nid lors de la
disparition du couple royal.
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