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RESUME

Une variation latitudinale des caractéristiques du développement est observée chez Calliptamus
barbarus en comparant des populations de France et d’Afrique du Nord. L’étude est basée sur des
données de terrain et d’élevage. Les populations méridionales se différencient des populations nor-
diques par une plus grande taille des imagos, un stade de développement supplémentaire, un plus
grand nombre d’ovarioles et des pontes plus importantes. En conditions identiques d’élevage, les
différences de taille imaginale entre populations persistent et résultent de développements juvéniles
plus ou moins longs mais maintenus a des vitesses de croissance voisines. La variation latitudinale
est interprétée en terme de stratégie adaptative ou I’aridité du milieu et la longueur de la période
favorable a la croissance et a la reproduction sont envisagées en tant que facteurs ultimes.

MoTs-CLES : Insecte - Orthoptére - Acrididae - Calliptamus barbarus -
Variation latitudinale - Stratégie adaptative.

ABSTRACT

A latitudinal variation of life history characteristics is observed between French and North
African populations of the grasshopper species Calliptamus barbarus. The study is based on data
from field populations and laboratory rearings. Compared with northern populations individuals
from southern populations are larger and have one more larval instar, more ovarioles and more
eggs per pod. Under the same rearing conditions, differences in the size of adult from different popu-
lations still persist and result from variations in the duration of the larval development, which takes
place at the same speed. Latitudinal differences are discussed as an adaptive differenciation where
aridity and length of the growing season are thought to-be ultimate factors.

KEY-WORDS: Insect - Orthoptera - Acrididae - Calliptamus barbarus -
Latitudinal variation - Life history tactics.

INTRODUCTION

STEARNS (1976) définit les « life history tactics », en frangais stratégies démo-
graphiques, comme des « ensembles de traits coadaptés et modelés par le jeu de la
sélection naturelle, pour résoudre des problémes écologiques particuliers ». Dans ce
domaine de I’écologie, I’approche comparative est la plus utilisée; c’est de cette fagon
qu’ont été élaborées ou remises en cause les théories concernant les stratégies démo-
graphiques (STEARNS, 1976 et 1977; BARBAULT, 1976 et 1984).

Bien que largement étudiés, les acridiens n’ont que trés rarement fait 1’objet
d’approches comparatives visant & mettre en évidence les stratégies démographiques
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adoptées par ce groupe. Il n’existe, a notre connaissance, que ’étude de DEARN (1977)
sur la variation altitudinale, inter- et intraspécifique, de la démographie de trois
espéces de criquets australiens et celle de MonNk (1985) qui a comparé, en fonction
de I’habitat, des populations britanniques de deux espéces de Chorthippus. Des tra-
vaux antérieurs (WALOFF, 1954; PHipps, 1962) avaient mis en évidence des variations
inter- et intraspécifiques du nombre d’ovarioles chez des acridiens de diverses régions
géographiques, mais ces observations demeuraient ponctuelles et aucun schéma
explicatif ne s’en dégageait.

Le travail que nous avons mené constitue une étude préliminaire de la variation
latitudinale de plusieurs caractéristiques du développement et de la démographie
chez Calliptamus barbarus (CosTA, 1836), acridien dont ’aire de répartition assez
vaste (sud de I’Europe, Afrique du Nord, Kazakhstan, Pakistan et Iran) se préte bien
a cette approche.

Les exigences écologiques de cette espéce sont principalement connues a partir
de travaux de biogéographie réalisés dans les massifs montagneux francais. LUQUET
& Du MERLE (1978), ainsi que VoisiN (1979), soulignent sa thermophilie et sa xéro-
philie. Le cycle vital est celui de nombreux acridiens des régions tempérées : une
génération annuelle avec hibernation a 1’état d’ceufs. Aucun phénoméne phasaire
n’a été décrit chez cette espéce, cependant des pullulations peuvent survenir de temps
a autre. Mais ce n’était le cas d’aucune des populations étudiées.

MATERIEL ET METHODES

Nous disposions pour cette étude de spécimens des deux sexes, conservés dans 1’alcool et pré-
levés dans diverses localités (tableau I et fig. 1) réparties selon un large gradient latitudinal qui englobe
des localités relativement proches des limites nord et sud de 1’aire de répartition de I’espéce (respecti-
vement Oléron, 45°55' N, et Askaoun, 30° N). Ces localités sont toutes situées a basse altitude, entre
0 et 600 m, sauf les trois localités de la région d’Askaoun situées a 2 070 (C), 2 100 (4) et 2 270 m (B).

La systématique du genre Calliptamus a longtemps été confuse, jusqu’a la révision de JAGO (1963)
sur laquelle nous nous sommes appuyés pour identifier le matériel. Dans ces collectes se trouvaient des
individus présentant un type de coloration particulier, connu sous le nom de marginellus. Ce « pat-
tern » de coloration, que I’on a retrouvé en proportion variable selon les populations (5 a 30 %), ne
parait pas lié aux caractéristiques du développement étudiées, aussi nous n’en tiendrons pas compte
dans ce qui suit.

Nous avons pris la longueur du fémur comme critére de taille des individus. Elle est mesurée 2
I’aide d’un compas dont la précision est de 0,05 mm. Les jeunes sont mesurés au micrométre oculaire.

Le nombre de stades de développement de la population de Cognac, qui a été I’objet d’un suivi
de terrain particulier, a été déterminé graphiquement a partir de couples de mesures (longueur du
fémur postérieur et longueur du pronotum) effectuées sous loupe binoculaire, selon la méthode
employée par LEFEUVRE (1969), et GUEGUEN (1976). Pour les autres populations, nous n’avons pas
un tel suivi de terrain, mais le nombre de stades peut étre estimé indirectement par le dénombrement
des stries oculaires (UvAROV, 1966). Cette méthode a été vérifiée sur les individus de Cognac et de
Takhemaret (CHARA, communication personnelle) chez qui le nombre de stries correspond bien au
nombre de stades connus.

Les femelles collectées dans la nature sont disséquées pour dénombrer les ovarioles et rechercher
la présence de corps résiduels indiquant qu’une ponte a déja eu lieu.

Ces données ont été complétées par 1’examen de spécimens conservés au Muséum National
d’Histoire Naturelle de Paris ou nous n’avons pris en compte que les localités représentées par au
moins quatre individus de méme sexe et situées dans le paléarctique occidental.

En plus de ces données de terrain, nous avons réalisé des élevages en laboratoire. La souche
Cognac est la troisieme génération d’un élevage constitué a partir d’individus prélevés sur la station
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de Cognac. L’élevage de la souche Takhemaret a été réalisé a partir des pontes obtenues lors du
maintien au laboratoire de femelles prélevées sur la station de Takhemaret, il s’agit d’une premiére
génération d’élevage.

TABLEAU 1. — Echantillonnage en 1984 et 1985 de femelles de C. barbarus provenant de populations
établies entre 47° et 30° de latitude nord. Le nombre de stries oculaires est pris comme indicateur
du nombre de stades de développement des jeunes. Les moyennes sont suivies de leurs intervalles de
confiance a 95 Y, et de Ieffectif de I’échantillon.

Localité Longueur du Nombre d'ovarioles| Nombre de
fémur posterieur par ovaire. stries
en mm. oculaires.

1-0Oléron. France
Charentes maritimes. 16,11 + 0,41 (28) | 17,89 =
Latitude 45°56 N.

+
o
-
[e9)

(19) 5

2-La Tremblade. France
Charentes maritimes. 15,03 + 0,46 (12) | 17,50
Latitude 45°46 N.

I+
-
-

w
o

(10) 5

3-Cognac. France |
Charentes. 13,69 + (62) | 19,17 + 0,53 (29) 5
Latitude 45°32 N. i |

+

o
-
-

I+

4-Crau. France
Bouches du Rhone. 15,20 +
Latitude 43°36 N (1).

+
=
e,

(85) | 21,25 + 0,56 (37)
|

-Quill . F |

de ey (15) { 19,18 + 0,89 (11) |

Aude 15,06 +
Latitude 42°52 N.

+

o
~
J

6-Sartene. France i
Cor

se. 16,67 +
Latitude 41°36 N.

+
o
-~
(o))

(16) | 23,80 +

+
=
-
-
w

(10) 1 6

T-Takhemaret. Algérie
Atlas Tellien.

17,77
Latitude 35° N.(1)

I+

o
W
[e9)

(30) | 29,36 +

+
o
n
el

(277) 6

8-Askaoun A. Maroc
Haut-Atlas. 18,11 +
Latitude 30° N.

+
(=}

-
w
w

(19) | 26,18

+
=
-
=
(%]

(16) 6

9-Askaoun B. Maroc
Haut-Atlas 18,00 + 0,83 (10)| 27,12

2,20 (8)
Latitude 30° N.

I+

10-Askaoun C. Maroc
Haut-Atlas 18,63 + 0,53 (9) | 26,43 + 1,84 (7)
Latitude 30° N.

(1) données transmises par B. CHARA.

Incubation des eufs : les oothéques sont conservées dans du sable faiblement humide (moins de
10 9% d’eau) et maintenues a la température ambiante pendant deux mois. Elles sont mises ensuite
cing mois environ en chambre froide a 5° C, pour lever la diapause. Les oothéques sont transférées
a 10° C (1 semaine) puis 15° C (1 semaine), pour éviter un choc thermique au moment de la mise
en incubation a 27° C.

Elevage des jeunes et des adultes : a 1’éclosion les jeunes sont rassemblés par groupes d’une
dizaine d’individus dans des bonnettes en grillage de laiton. Ils sont nourris de germinations de blé
et de feuilles de panais (Pastinaca sativa, ombellifére) présentées en bouquet dans un pilulier d’eau
et changées tous les deux jours. La température est de 33° C pendant la photophase (12 heures) et de
25° C pendant la scotophase (12 heures). L’humidité relative varie entre 40 et 60 %,.
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F1G. 1. — Localisation des femelles étudiées. Les numéros portés sur la figure font référence aux
localités des tableaux I et 1I. Les cercles représentent la situation géographique des spécimens
du Muséum National d’Histoire Naturelle de Paris.

Pour comparer les caractéristiques du développement juvénile de deux de nos souches, nous
nous sommes assurés de I’homogénéité des conditions de milieu en procédant a des élevages syn-
chrones et en permutant les bonnettes tous les deux jours entre les enceintes.

RESULTATS DE TERRAIN
Taille des imagos

Des femelles provenant de 27 localités (22 francaises et 5 d’Afrique du nord)
ont été mesurées (tableaux I et II). Dans cet échantillon la taille des imagos peut
presque varier du simple au double; ainsi selon nos données la longueur du fémur
postérieur s’étend de 11,55 a 21,25 mm (respectivement une femelle de Cognac et
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TABLEAU 11. — Taille des femelles en fonction de leur localité d’origine. Le matériel examiné (11 a 26)
est conservé au Muséum National d’Histoire Naturelle de Paris. Les nombres entre parenthéses
indiquent I’effectif. 27 correspond a des individus collectés en 1985.

Localités Latitude Longueur
du femur
posterieur
(erfectir)

11-Fontainebleau. France. Seine-et-Marne. 48°24 N 14,56 (6)

27-Auxerre. France. Yonne. 47°48 N 14,88 (4)

12-Blagon. France. Gironde. 44°46 N 15,42 (8)

13-Causse Méjean. France. Lozére. 44015 N. 14,84 (4)

14-St. Léger du Ventoux. France. Vaucluse. 44°10 N. 14,10 (4)

26-La Roque Alric. France. Vaucluse. 44°08 N. 15,60 (6)

15-Mézin. France. Lot-et-Garonne. 44003 N 15,23 (5)

16-Chaine du Lingas. France. Gard. 43°58 N 15,69 (4)

17-Utelle. France. Alpes Maritimes 43°55 N. 16,01 (4)

18-La Turbie. France. Alpes Maritimes 43°45 N 15,78.(8)

19-Puycasquier. France. Gers. 43°44 N. 15,59 (5)

20-Montpellier. France. Hérault. 43°36 N 18,86 (8)

21-Callian. France. Var. 43°36 N 16,20 (4)

22-Crau. France. Bouches-du-Rhone. 43°36 N 14,77 (6)

23-Palavas. France. Hérault. 43°32 N 17,33 (5)

24-Banyuls. France. Pyrénées orientales. 42°28 N 16,50 (4)

25-Oran. Algérie. 35°43 N. 18,66 (5)

une de Takhemaret). Ces valeurs sont comparables & celles rapportées par JAGO
(1963) pour cette espéce (12,0 a 22,7 mm). Cette importante variabilité est due a de
grandes différences entre populations. Le coefficient de corrélation entre la taille
et la latitude est r = — 0,75 (p < 0,01). Compte tenu de la sous-représentation des
populations d’Afrique du Nord, nous n’avons calculé et représenté la droite de
régression que pour les localités francaises. La figure 2 indique par ailleurs que le
lien entre taille et latitude n’est certainement plus linéaire en dega de 40° N. L’accrois-
sement de taille semble en effet s’atténuer aux latitudes basses. Plus de points pour
I’Afrique du Nord et surtout entre 35 et 40° N seraient nécessaires pour confirmer
cette tendance.

Pour les males la relation taille-latitude est similaire (tableau III) mais non
figurée ici. Le coefficient de corrélation, entre la taille et la latitude, calculé a partir
de données disponibles pour 17 localités, est r = — 0,69 (p < 0,01).

Nous aborderons dans la discussion la nature des facteurs liés a la latitude qui
peuvent rendre compte de la variation de la taille. Notons donc qu’il ne faut voir 1a
qu’une tendance et non pas une liaison rigoureuse. Ainsi les individus de la population
d’Oléron sont nettement plus grands que ceux de la population de Cognac alors que
ces deux localités sont situées quasiment a la méme latitude, et les individus de Mont-
pellier sont de méme taille que ceux d’Afrique du Nord.
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Longueur du
femur posterieur

mm
20 +
" i 20
18 9 -B‘g 7
E 23
£ 24
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16 %264 =
1572
Tmm ANZ,
13
14 + 3
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29 31 33 35 37 39 a1 43 45 a7 49 ° N
Latitude
F1G. 2. — Relation entre la longueur moyenne du fémur postérieur et la latitude pour des femelles
adultes provenant de 27 localités. Pour les 22 localités frangaises le coefficient de corrélation
est r = — 0,44 (p < 0,05); I’équation de la droite de régression est ¥ = — 0,31 X + 29,35

(Y = longueur du fémur postérieur en millimétres; X = degré de latitude nord). Les numéros
portés sur la figure font référence aux localités des tableaux I et II. Les numéros non soulignés
correspondent au matériel des collections du Muséum National d’Histoire Naturelle de Paris.

* : localités 16, 18 et 19.

Nombre de stades de développement

A Cognac, ol nous avons pu suivre, de juin a aoit, la totalité du développement,
le nombre de stades est de 5 chez les femelles, de 4 chez les males, le retournement
des ptérothéques ayant lieu respectivement aux 4¢ et 3° stades. Ces données, et I’exa-
men des stries oculaires, nous permettent de séparer les populations en deux
groupes (tableau I). Dans le premier, comprenant Cognac, Oléron et La Tremblade,
le nombre de stries oculaires est de 5 chez les femelles et de 4 chez les males. Sarténe,
Askaoun A et Takhemaret constituent le second groupe, ou une bande supplémentaire
est observée, portant le-total a 6 (femelles) ou 5 (males). Ces observations mettent en
évidence ’existence de deux types de développement chez C. barbarus qui, selon la
terminologie de GUEGUEN et DELAUNAY (1980), sont caractérisés comme suit :

— cycle long
males : I-II-ITI-IVR-V-adultes
femelles : I-1I-TII-IV-VR-VI-adultes

— cycle court
males : I-II-IITR-TV-adultes
femelles : I-II-ITII-IVR-V-adultes

ou R désigne le retournement des ptérothéques.

Les stries oculaires sont visibles dans bon nombre de cas sur le matériel conservé
en collection et I’examen des spécimens du Muséum de Paris nous a permis de pré-
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TABLEAU III. — Tuaille des mdles en fonction de leur localité d’origine. Les localités suivies de « M »
correspondent a du matériel conservé au Muséum National d’Histoire Naturelle de Paris. Les
nombres entre parenthéses indiquent I’ effectif.

Latitude Longueur
du fémur
S
(effectif)
Fontainebleau. France. Seine-et-Marne. M. 48°24 N. 8,45 (4)
Cheyre d'Aydat. France. Puy-de-DOme. M. 45°40 N. 8,92 (6)
Oléron. France. Charentes maritimes. 45°56 N. 9,13 (19)
La Tremblade. France. Charentes maritimes. 45°46 N. 8,75 (A7)
Cognac. France. Charentes. 45°32 N. 8,07 (25)
Causse Méjean. France. Lozére. M. 44°15 N 9,00 (4)
Malaucéne. France. Vaucluse. M. 44°10 N. 8,83 (10)
Suzette. France. Vaucluse. M. 44°10 N. 9,63 (10)
La Rogque Alric. France. Vaucluse. M. 44°08 N 9,41 (10)
Cavaillon. France. Vaucluse. M. 43°50 N 9,82 (5)
Auribeau. France. Vaucluse. M. 43°50 N 9,05 (6)
Crau. France. Bouches-du-Rhdne. M. 43°36 N. 9,37 (23)
Crau. France. Bouches-du-Rhone (1). 43°36 N. 10,01 (28)
Palavas. France. Hérault. M. 43°32 N 11,30 (7)
Boulouris. France. Var. M. 43°25 N 10,07 (4)
Sarténe. France. Corse. 41°36 N. 10,88 (6)
Askaoun. Maroc. Haut-Atlas. 30° N 11,27 (&)

(1) données transmises par B. CHARRA.

ciser la répartition des deux types de développement. Les données actuellement dis-
ponibles pour la France sont figurées sur la carte (fig. 3). Méme fragmentaires, elles
mettent en évidence une répartition bien séparée des deux types de développement :
cycle court dans les départements nordiques et atlantiques et cycle long dans les loca-
lités méditerranéennes. Une transition entre les deux types de cycles apparait dans
les départements du Vaucluse et de I’Hérault. En Afrique du nord seul le cycle long
est connu.

Caractéres de la reproduction

Dix localités ont fourni des données sur le nombre d’ovarioles, qui varie de
maniére importante (tableau I). Le nombre moyen d’ovarioles par ovaire est compris
entre 17,50 (La Tremblade) et 29,36 (Takhemaret). A I’intérieur d’une méme popu-
lation nous n’avons observé aucun lien entre le nombre d’ovarioles et la taille des
femelles, aucun des coefficients de corrélation ne dépasse le seuil de la signification
a 5 9. Par contre entre populations il existe une corrélation positive entre le nombre
d’ovarioles par ovaire et la taille (fig. 4); les femelles des populations méridionales,
de plus grande taille, ont un plus grand nombre d’ovarioles. WALOFF (1954) cite
48 ovarioles chez deux femelles provenant de Vernet-les-Bains (latitude 42°33" N).
Cette donnée s’inscrit bien dans la tendance observée.
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F1G. 3. — Répartition en France, par département, des deux types de développement observés
chez Calliptamus barbarus. « L » : cycle long seul présent, « C » : cycle court seul présent, « CL »:
les deux types de développement sont représentés.

Nbre total
- d'ovariolele

~

55

3
354
T 1 1 T T T L 5
14 16 18 20 mm.
Long. femur post.
F1G. 4. — Régression du nombre moyen d’ovarioles sur la longueur moyenne du fémur postérieur

pour des femelles adultes provenant de 10 localités. Le coefficient de corrélation est » = 0,83
(p < 0,01). L’équation de la droite de régression est ¥ = 3,22 X — 8,81 (Y = nombre d’ova-
rioles; X = longueur moyenne du fémur postérieur). Les numéros portés sur la figure font
référence aux localités du tableau I.
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Le nombre d’ovarioles déterminant le nombre maximum d’ceufs par oothéque,
on peut s’attendre a ce que les pontes varient en importance dans un rapport de 1,5
entre le nord et le sud. Ainsi, en élevage, la souche Cognac a des pontes
de 26,4 + 3,4 ceufs (n = 15) tandis que des femelles en provenance de Takhemaret
ont produit en moyenne 44 + 2,8 ceufs (» = 20) par ponte (¢ de Student : 8,45,
33d.d. 1, p < 0,01).

La période de reproduction peut débuter a des dates notablement différentes
chez des populations pourtant situées dans la méme région. En effet 56 9; des femelles
prélevées le 12 aoit 1984 a Oléron présentaient des corps résiduels, et avaient donc
déja pondu, contre 6 %, a Cognac le 13 aoit (p < 0,01) : la population d’Oléron
était plus avancée dans son cycle reproducteur que celle de Cognac.

RESULTATS D’ELEVAGE
Nombre de stades

Nous avons retrouvé, en €levage (tableaux IV et V), les deux types de dévelop-
pement déduits des observations de terrain.

Le dénombrement des exuvies nous indique que les individus de la souche
Takhemaret se sont développés selon un cycle long, tandis que ceux de la souche
Cognac ont suivi un cycle court. Ces résultats confirment les données de terrain et
montrent que placées dans les mémes conditions d’élevage les populations conservent
leur type de développement caractéristique.

Taille des jeunes et des imagos

En élevage standardisé les criquets ont conservé une taille en relation avec leur
origine géographique. Les adultes de la souche Takhemaret sont de plus grande taille
que les adultes de méme sexe de la souche Cognac (tableau IV).

Les individus de la souche Cognac sont significativement plus grands que ceux
mesurés sur le terrain (méales : 7 = 12,38, 45 d. d. 1., p < 0,01; femelles : 1 = 6,78,
84 d. d. 1., p < 0,01) et se rapprochent beaucoup par la taille de la population voi-
sine d’Oléron (males : ¢ = 2,31, 39 d. d. 1., 0,01 < p < 0,05; femelles : t = 1,95,
50 d. d. L., p > 0,05). La taille des femelles de Takhemaret observée en élevage est
semblable a celle mesurée sur le terrain (r = 1,63, 53 d. d. L., p > 0,05).

Le tableau IV donne la longueur du fémur postérieur aux différents stades du
développement. Les individus de Takhemaret sont significativement plus grands
deés le premier stade mais cette différence s’atténue au cours du développement. Aux
stades IV et V les différences ne sont plus significatives; la différence de taille observée
entre les adultes des deux souches est donc due principalement au développement en
cycle long des individus de Takhemaret.

Durée du développement post-embryonnaire

Males et femelles de la souche Takhemaret ont des durées de stade un peu plus
courtes que celles de Cognac (tableau V); cependant le développement total jusqu’a
I’imago est plus long du fait d’un stade supplémentaire. Les males de Takhemaret
sont adultes en moyenne 5 jours aprés ceux de Cognac (t = 9,82,47d.d.1.,p < 0,01).
Pour les femelles I’écart est un peu plus grand, en moyenne 9 jours (¢ = 20,82,
40 d. d. 1., p < 0,01).
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TABLEAU V. — Comparaison de la croissance en taille d’une souche a cycle court (Cognac) avec une
souche a cycle long (Takhemaret). La longueur moyenne du fémur postérieur en millimétres
est donnée avec son intervalle de confiance a 95 %, et 'effectif de I’échantillon.

stade sexe souche t de Student
Cognac Takhemaret
I femelle 2,89 + 0,07 (20) 3,21 + 0,08 (29) 6,02 *

male 2,81 + 0,05 (20) 3,15 + 0,13 (30) 4,20 *

IT femelle 4,06 + 0,05 (22) 4,57 + 0,05 (17) 6,00 ¥
male 4,05 + 0,05 (20) 4,35 + 0,10 (19) 5,58 ¥

TIL femelle 6,29 + 0,17 (21) 6,32 + 0,11 (24) 0,29
male 6,02 + 0,11 (20) 5,81 + 0,07 (29) 3,42 *

Iv femelle 8,75 + 0,15 (20) 8,74 + 0,15 (21) 0,16
male 7,98 + 0,11 (24) 8,04 + 0,12 (27) 0,78

\ femelle 11,19 + 0,32 (24) 11,40 + 0,35 (20) 0,87
male 10,65 + 0,24 (21)

VI femelle 14,82 + 0,29 (26)

Imago | femelle | 15,38 + 0,69 (24) 18,25 + 0,50 (25) 7,12 %
male 9,47 + 0,18 (22) 12,37 + 0,25 (26) 16,24 *

¥: p«0,01

La croissance des jeunes est trés réguliére du deuxiéme a 1’avant-dernier stade.
Au premier et au dernier stade la croissance est un peu plus lente, que le cycle soit
court ou long (fig. 5). Nous avons considéré toutefois, en premiére approximation,
que les individus ont un taux de croissance constant et nous 1’avons estimé par
v = (la-le)/d ol « le » est la longueur moyenne du fémur des jeunes a 1’éclosion et
« la » la longueur du fémur de ’adulte et « d » la durée totale de son développement
juvénile.

Les femelles des deux souches se développent a4 la méme vitesse (¢ = 0,63,
44 d. d. 1., p > 0,05), tandis que chez les males ceux de Takhemaret sont 1égérement,
mais significativement plus rapides (t = 2,7, 40 d. d. L., p < 0,01).

DISCUSSION

Selon STEARNS (1980), les comparaisons a I’échelle supra-spécifique sont plus
susceptibles de mettre en évidence des différences prononcées dans les stratégies
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adaptatives que des comparaisons intraspécifiques. Il n’est pas dans notre propos
de discuter ici des arguments de cet auteur, mais nous remarquerons cependant que
la comparaison entre populations de la méme espéce nous parait étre la meilleure
approche de I’étude de facteurs agissant selon un gradient et provoquant un cline
dans la réponse adaptative des populations. L’action de tels facteurs sur la variation
latitudinale des caractéristiques étudiées chez C. barbarus est probable; des différences
sont en effet perceptibles entre populations nordiques et populations méridionales.
Nous discuterons des facteurs ultimes qui peuvent rendre compte d’une telle varia-
tion géographique.

TABLEAU V. — Comparaison du développement juvénile entre une souche a cycle court (Cognac) et
une souche a cycle long (Takhemaret). La durée moyenne des stades est en jours (+ 0,5). La
durée totale du développement et la vitesse de croissance staturale en millimétres par jour, sont des
moyennes avec leurs intervalles de confiance a 95 %, suivi de Ieffectif.

Ty Male Femelle
ey Cognac Takhemaret Cognac Takhemaret
I 7,5 6 Ty5 6,5
) I 6,5 5 6 5isD
puree 11T T 6 6,5 5
il IV 10 T 6 i
stade. % 5 10 7.5
VI 13
Dt 302 on S8hes | S8R ea 50 20
Vitesse
cz‘ocii:sa?ce + gzg? (17) + 8:3'15 (25) + 8:82 (22) + 8:8?(24)
staturale.

La taille des imagos semble étre un caractére important dans la différenciation
des populations de C. barbarus, puisqu’elle est nettement différente entre individus
provenant de localités pourtant proches comme Cognac et Oléron, et que d’autres
caractéristiques varient avec elle. L’importance de la taille en tant que composante
de la stratégie adaptative d’un organisme a été maintes fois soulignée (BLUEWEISS
et al., 1978 ; CaLow, 1977; BARBAULT & BLANDIN, 1980) et nous aborderons d’abord
ce point.

La principale observation que nous avons faite sur la variation de taille chez
C. barbarus est qu’elle est liée a la latitude : les imagos des populations méridionales
sont de plus grande taille que ceux des populations nordiques. Une telle situation est
connue chez d’autres orthoptéres. On peut citer, par exemple, les acridiens Chorthippus
macrocerus (KRITSKAYA, 1972), certaines espéces d’Euchorthippus (LITVINOVA, 1972)
et chez les grillons certaines espéces du genre Teleogryllus (MASAK1, 1978 b).

Les différences de taille observées in natura entre populations frangaises et algé-
riennes se maintiennent lors d’élevages en conditions constantes. Ces différences ont
donc certainement une base génétique importante, mais comme il s’agissait, pour
Takhemaret d’une premiére génération d’élevage, un effet maternel, via la qualité
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F1G. 5. — Comparaison du développement juvénile d’une souche a cycle long (Takhemaret)
et d’une souche a cycle court (Cognac). L’4age est donné en jours apres I’éclosion.

des ceufs, ne peut étre exclu. Par contre il est probable que les différences observées a
I’échelle régionale entre les populations de Cognac et d’Oléron doivent beaucoup
aux conditions du milieu. Les mesures de taille des individus d’élevage de Cognac
sont plus proches des valeurs observées a Oléron qu’a Cognac. La petite taille relevée
sur le terrain a Cognac doit certainement résulter de conditions de développement
peu favorables.

D’aprés CaLow (1977), il y a deux maniéres de devenir plus grand, soit croitre
plus vite, soit croitre plus longtemps. Chez C. barbarus les vitesses de croissance sta-
turale ne sont pas trés différentes entre souches, les grandes tailles imaginales sont
atteintes principalement grace a un développement plus long qui s’accompagne d’un
accroissement du nombre de stades de développement. Remarquons toutefois que le
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lien entre taille imaginale et nombre de stades n’est pas toujours rigoureux. Les
individus d’Oléron, quoique se développant sur le terrain avec un stade de moins,
sont d’une taille voisine de ceux de Sarténe. Il serait intéressant de connaitre comment
a lieu la transition entre les populations a cycle court nordiques, et celles a cycle
long. Est-elle brusque ou bien y a-t-il des populations dans lesquelles coexistent
les deux types de développement, ou bien encore une méme population peut-elle
suivre un type de développement ou ’autre selon les années? Cela nous apporterait
des informations déterminantes dans la compréhension du déterminisme de ce phé-
noméne et notamment la part jouée par les différences génétiques entre populations.
Un élément de réponse est apporté par 1’élevage d’une souche constituée a partir
d’individus provenant de la région d’Askaoun. Dans cet élevage, il avait été observé,
chez les femelles, les deux types de développement, par conséquent une population se
développant selon un cycle long sur le terrain peut, dans certaines conditions, pro-
duire des individus suivant un cycle court; mais la situation inverse n’a pas encore
été observée.

Des diverses hypothéses émises pour expliquer des variations de taille chez les
insectes deux peuvent étre applicables a la variation latitudinale de la taille de C. bar-
barus.

Une premiére hypothése envisage les conséquences de 1’augmentation du rap-
port volume/surface a mesure que croit la taille d’un animal. A perméabilité cuti-
culaire égale un insecte de petite taille, possédant une surface corporelle élevée par
rapport & son poids, est exposé a perdre relativement plus d’eau par évaporation
qu’un insecte de grande taille. Comme conséquence on doit s’attendre & une augmen-
tation de la taille 2 mesure que ’aridité du milieu s’accroit (SCHOENER & JANZEN,
1968). La figure 6 donne la taille moyenne des femelles de différentes localités en

Longueur du
fémur posterieur

mm
20 1
p 20
18 _ 80
23
28
16 | o o 1
1916 26
a W = 12
22 35 T 13
14 -
3
12 1 T T 1 1
(0] 5 10 15 20 25

Indice d'ariditeé

F1G. 6. — Régression de la longueur moyenne du fémur postérieur sur I’indice d’aridité de Martonne
du mois de juillet pour des femelles adultes provenant de 24 localités. Le coefficient de corré-
lation est de r = — 0,71 (p < 0,01). L’équation de la droite de régression est ¥ = — 0,14 X
+ 17,69 (Y = longueur moyenne du fémur postérieur, X = indice d’aridité de Martonne du
mois de juillet). Les numéros portés sur la figure font référence aux localités des tableaux I et 1.
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fonction d’un indice d’aridité du milieu. L’indice retenu est celui de Martonne, obtenu
a partir d’atlas climatiques. Pour tenir compte du cycle des acridiens des régions
tempérées (DREUX, 1972), il est calculé pour le mois de juillet. Cet indice diminuant
avec l’aridité, la variation de taille va dans le sens attendu. La relation observée ne
constitue pas une démonstration; des facteurs corrélés avec I’aridité peuvent en étre
responsables. Elle indique simplement que I’hypothése de I’action de I’aridité en tant
que facteur sélectif de la taille des imagos ne peut &tre rejetée. Monk (1983) inter-
préte de maniére similaire des différences morphologiques observées entre popula-
tions anglaises de Chorthippus. 1l est certain qu’une étude de 1’aridité au niveau sta-
tionnel et non plus a I’aide de données climatiques régionales permettrait de mieux
cerner ces problémes, de méme que des expériences de résistance a la dessiccation.
Les remarques faites ci-dessus sont également applicables aux jeunes et par consé-
quent des jeunes de grande taille seraient avantagés dans les régions arides. Les
mesures des premiers stades de Takhemaret comparées a celles de Cognac vont dans
ce sens.

Une deuxiéme hypothése, non exclusive, fait intervenir la durée de la période
permettant la croissance qui, compte tenu du lien entre durée de développement et
taille imaginale, fixe une limite maximale a la taille que peut atteindre un insecte a
génération annuelle (SCHOENER & JANZEN, 1968; Masaki, 1978 a et b). A 'appui de
cette hypothése, on observe chez C. barbarus une durée du développement post-
embryonnaire qui augmente, en conditions identiques d’élevage, a I’inverse de la
latitude d’origine. Ce résultat est comparable a celui obtenu par Masaki1 (1978 b)
dans ses élevages du grillon Teleogryllus emma. La petite taille des individus des loca-
lités nordiques pourrait donc étre interprétée comme une adaptation a une période
permettant la vie active qui est raccourcie par rapport a des localités plus méridio-
nales. Par exemple, a Cognac, la date d’éclosion a été observée au début du mois de
juin et les premiéres pontes a la fin de la premiére quinzaine d’aofit; alors que dans les
pays méditerranéens les éclosions peuvent avoir lieu dés mars et les adultes sont
présents jusqu’a I’hiver. C’est le cas en Espagne (PASCUAL, 1975), a Chypre (DEmP-
STER, 1957) et en Israél (PENER & SHULOV, 1960). Cependant le desséchement rapide
du tapis végétal pourrait, dans certaines localités méridionales, limiter la période de
ponte.

Les deux hypothéses envisagées ci-dessus ne prédisent que des limites inférieure
(action de I’aridité) ou supérieure (action de la période favorable) de la taille des
imagos qui serait la cible directe des pressions sélectives d’origine climatique. Cepen-
dant la taille peut faire partie d’un ensemble de caractéres interdépendants sur lequel
va jouer la sélection naturelle.

Chez C. barbarus nous avons constaté que la taille était liée positivement au
nombre d’ovarioles et a la taille des pontes; mais une grande taille est atteinte plus
tardivement ce qui recule d’autant [’age a la premiére ponte, caractéristique également
déterminante. LEWONTIN (1965) a notamment montré qu’une diminution de I’age a
maturité contribuait plus efficacement qu’un accroissement de la fécondité a une
augmentation de r, le taux intrinséque d’accroissement. Cependant, chez des espéces
ou taille & maturité, age a maturité et taille des pontes sont liés entre eux de la méme
maniére que chez C. barbarus, un age a maturité tardif peut étre avantagé par le plus
grand nombre d’ceufs par ponte qu’il rend possible, comme 1’ont souligné divers
modéles (MCLAREN, 1966; ROFF, 1980 et 1981; STEARNS & CRANDALL, 1981). Cer-
tains de ces mode¢les, considérant des organismes semelpares (ROFF, 1980), ou,
comme C. barbarus, itéropares (MCLAREN, 1966), ont mis en évidence que 1’age a
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maturité optimal augmentait avec la durée de vie des espéces considérées. Dans le cas
d’un insecte univoltin on doit s’attendre & une augmentation de 1’Age & maturité, et
donc de la taille imaginale et de celle des pontes, a mesure que s’allonge la durée de
la période favorable. C’est bien ce que 1’on observe chez C. barbarus dans les popu-
lations méridionales. Evidemment des données plus précises sur la démographie et la
phénologie de plusieurs populations sont nécessaires afin de déterminer au mieux la
pertinence de ces modeéles.

Ces modéles n’expliquent que la variation de taille des femelles. L’existence d’un
dimorphisme sexuel prononcé laisse supposer que les deux sexes sont soumis a des
pressions sélectives de nature différente dont ne tiennent pas compte les hypothéses
évoquées a propos de I'influence directe, sur la taille des imagos, de I’aridité ou de la
longueur de la période favorable. En 1’absence de tentatives d’explication du dimor-
phisme sexuel chez les acridiens en général, il est difficile de s’engager plus avant sur
ce probléme.

Deux facteurs nous semblent donc avoir de I’importance dans la variation lati-
tudinale des caractéristiques étudiées chez C. barbarus. D’une part la durée de la
période permettant la croissance et la reproduction et d’autre part ’aridité du milieu.
Ces deux facteurs varient malheureusement de maniére paralléle le long du gradient
latitudinal étudié, aussi est-il difficile d’en percevoir les effets respectifs. Des informa-
tions intéressantes sur la validité des hypothéses avancées devraient étre fournies par
des comparaisons non plus latitudinales mais régionales. Si I’on considére la différence
de taille déja soulignée entre les représentants des populations de Cognac et d’Olé-
ron, celle-ci va dans le sens attendu puisque la plus grande taille des individus d’Oléron
est associée a une plus grande aridité du milieu (dunes) et a une durée probablement
plus longue de la période favorable, traduite par des premiéres pontes plus précoces,
comme nous 1’avons observé en 1984.

D’autres travaux mettent également 1’accent sur la durée de la période permet-
tant la croissance et la reproduction en tant que facteur ultime, mais les conséquences
en sont sensiblement différentes de celles observées sur C. barbarus. Dans 1’étude de
DEARN (1977) sur la variation altitudinale de paramétres démographiques chez trois
espéces de criquets australiens, aucune relation nette n’est rencontrée entre la taille
des femelles et le nombre d’ovarioles, ni entre la taille des femelles et 1’altitude. Dans
ce cas I’accroissement du nombre d’ovarioles avec I’altitude et une réduction paralléle
du nombre de pontes laissent présumer une action de la durée de la période d’acti-
vité sur I’effort de ponte. Celui-ci serait d’autant plus important que cette durée se
réduit. Un résultat similaire est cité par MONK (1985) qui observe, chez deux espéces
de Chorthippus un effort de reproduction plus important dans les populations ou la
durée de la partie active du cycle vital, des premiéres éclosions jusqu’a la disparition
des imagos, est réduite. S’il existe une réduction de la probabilité de survie consé-
cutive 2 un effort de ponte important (CALow, 1979), ce qui reste & démontrer chez
les acridiens (DEARN, 1981), alors les femelles investissant beaucoup dans la repro-
duction doivent étre avantagées dans les milieux ol la courte durée de la période
favorable réduit la longévité. Dans cette hypothése 1’effort de ponte chez C. barbarus
devrait augmenter avec la latitude et ’altitude; mais les données nous manquent
pour répondre a cette question.

Les différences touchant la démographie et le développement, observées entre
populations non seulement a une échelle latitudinale mais aussi régionale, nous per-
mettent d’envisager un certain nombre d’hypothéses explicatives de la variation géo-
graphique observée chez C. barbarus. Néanmoins des données de terrain, notamment
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démographiques, et des expérimentations en laboratoire permettraient de confirmer,
ou d’infirmer, les hypothéses avancées et, d’'une maniere plus générale, de cerner au
mieux D’action des processus sélectifs impliqués dans les variations inter-population
de C. barbarus. Ces études complémentaires sont d’autant plus envisageables que
C. barbarus, comme beaucoup d’acridiens, apparait comme un bon « modele » en
biologie des populations, dont I’étude tant sur le terrain qu’en élevage est relativement
aisée.
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